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ABSTRACT

The growth and nitrate uptake rates of the red-tide dinoflagellate
Prorocentrum minimum were measured in a chemostat culture system in which
nitrate was added in the same proportions every 1, 2 or 3 days. In comparison with
continuous nitrate supply, the rate of cell division was not affected by the 1 or 2 day
pulse tréatments, whereas it fell drastically when a nitrogen source was added only
every 3 days. Delayed steady uptake rates were reached during the 1 or 2 day pulse
phases, which reflected a mid-term adaptation of the cell uptake process under
discontinuous nutrient supply. This adaptation permitted P. minimum to maintain a
steady growth rate under these regimes. During the one pulse per 3 day treatment,
the maximal uptake rate measured during each pulse experiment increased
importantly, which reflected a long term adaptation, but it was not sufficient to
maintain the initial growth rate. For low frequencies of nitrate supply, uptake and
growth rate became largely uncoupled. It is concluded that P. minimum is a species
able to form a large internal pool of nitrogen which constitutes a competitive
advantage discussed in the light of in situ observations.

RESUME

Les processus de croissance et d'absorption de nitrate ont été mesurés chez une
algue phytoplanctonique Prorocentrum minimum (Dinophycée) au sein d'un éystéme
de culture en continu. Aprés une période d'alimentation continue en nitrates, ces
derniers sont injectés par impulsions successives avec des périodicités de 1, 2 et 3
jours, et des concentrations telles que la culture regoive en moyenne au cours du
temps la méme quantité de nitrate. En comparaison avec un mode d'alimentation
continu, le taux de division cellulaire n'est pas affecté pour les périodes
impulsionelles de 1 et 2 jours. Par contre, il chute brutalement pour des impulsions
effectuées une fois tous les trois jours. Pour les périodicités de 1 et 2 jours, un taux
d'absorption stable n'est observé a la suite de I'impulsion qu'aprés un temps de
latence qui reflete une adaptation a moyen terme permettant aux cellules alimentées
de fagon discontinue de maintenir un taux de croissance stable. Pour des apports de
nitrate effectués seulement une fois tous les trois jours, les cellules atteignent un
taux maximum d'absorption beaucoup plus important qui traduit une adaptation a
long terme qui reste néanmoins insuffisante pour maintenir un taux de croissance
constant. Pour les basses fréquences impulsionelles, croissance et absorption
deviennent des processus trés découplés. En définitive, P. minimum est une espéce
capable de former des réserves intracellulaires de nitrate importantes qui lui A
conférent par rapport a d'autres espéces un avantage compétitif qui est discuté au vu

d'observations faites in situ.
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INTRODUCTION

Cette étude traite des rapports entre le processus d'absorption de sels nutritifs
d'une espéce du phytoplancton, Prorocentrum minimum , et sa croissance, celle-ci
étant représentée par le taux de division cellulaire de la population. L'absorption
désigne le mécanisme par lequel des ions nutritifs inorganiques en solution dans I'eau
de mer, en l'occurrence les nitrates dans notre étude, traversent la membrane de la
cellule. L'assimilation désigne la chaine de réactions enzymatiques que subissent les
ions devenus intracellulaires avant d'étre incorporés sous forme de protéines
associées soit a l'activité enzymatique de la cellule, soit a la synthése d'ADN, soit au
stockage d'énérgie. Cette étude s'inscrit dans la problématique de I'adaptation des
especes phytoplanctoniques au sein du milieu océanique ou le facteur qui limite la
croissance (dans notre cas, les nitrates) peut avoir une fluctuation temporelle
complexe. La prise en considération que la couche superficielle de mélange de I'océan
(environ les 100 premiers métres) n'est pas un environnement stable, et la
démonstration expérimentale que les processus physiologiques du phytoplancton sont
adaptés a un environnement fluctuant (Harris, 1986), ont suscité durant la
derniére décade un engouement important pour I'étude des processus de croissance et

d'absorption dans des conditions instationnaires de sels nutritifs.

Les premiéres tentatives menées pour quantifier l'influence de la concentration
de sels nutritifs sur l'activité des cellules phytoplanctoniques ont été faites dans des
conditions dites stables, ou les algues sont acclimatées au niveau nutritif externe
avant que les mesures de croissance ou d'absorption ne soient faites. Les cinétiques
ainsi obtenues mettent en évidence des relations hyperboliques entre d'une part la
concentration externe de sels nutritifs (x, ug-atN.I'1) et d'autre part la croissance
H(x) en jour'! (modéle de Monod), et la vitesse d'absorption p(x) en ug-at N.jour

1. cellule”! (relation de Michaélis-Menten).

X
H(x) = km i‘u“‘

X
P(x) =Pm R‘pTx-

A l'état stable, tel qu'il peut étre obtenu dans un chémostat, ces deux
expressions représentent les mémes flux de matiére: tout l'azote absorbé est investi
sous forme de biomasse azotée, donc de croissance algale (si les processus d'excrétion

sont négligeables).

L'expression de Monod, qui a été utilisée pour décrire la croissance du
phytoplancton en milieu océanique par Dugdale (1967), met en relation la
croissance u qui est un indice endogéne, avec une variable exogéne, la concentration

de sel nutritif externe. Droop (1968 ) a établi une relation également de type
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hyperbolique, mais plus réaliste puisqu'elle prend en considération la concentration
interne de I'élément qui limite la croissance (q, en pg-atN.cellule 1), que t'on

appelle également le quota interne:

K
H(q) = Fm (1-°)

q

ol pu'm est le taux de croissance maximal théorique obtenu pour une valeur infinie de
g, et kq le quota interne minimum en dessous duquel la croissance n'est plus possible.
Morel (1987) a montré I'équivalence de ces trois relations a I'équilibre lorsque les
flux sont stationnaires. Cela signifie que dans des conditions de stabilité, la
croissance algale peut étre connue d'aprés la simple détermination du taux

d'absorption de sels nutritifs.

Quand la croissance est loin de la stationnarité, les modeles classiques de
Monod, de Droop, et de Michaélis-Menten ne sont plus aptes a représenter en détail
ni la croissance, ni 'absorption de sels nutritifs. Nombreux sont les cas cités dans la
littérature ou ces modéles ne peuvent étre adaptés aux cinétiques observées
(Murphy, 1980; Goldman et McCarthy, 1978; McCarthy, 1981; Cunningham et
Maas, 1978; Burmaster, 1979; Cunningham, 1984; DeManche et al., 1979 ). Cette
inaptitude a initialement été démontrée en soumettant des cellules carencées a une
impulsion unique du facteur limitant Conway et al., 1976). Ce type de perturbation
quasi instantanée constitue bien entendu un cas extréme de variation. Méme si'de
telles impulsions sont improbables dans le milieu naturel, en raison des mécanismes
de diffusion spatiale qui lissent toutes variations importantes, ces expérimentations
se sont néanmoins révélées utiles pour révéler I'existence des processus d'adaptation
potentiels chez différentes espéces du phytoplancton. En régime instationnaire, les
cinétiques d'absorption et de stockage de la plupart des nutriments deviennent
autrement complexes, en raison du nombre important d'inter-relations
physiologiques au sein de la cellule, et des priorités données a la synthése des
différents constituants cellulaires (Harris, 1986). Les constantes (coefficients de
demi-saturation k, taux maximum, pm, im) deviennent en réalité des variables qui
peuvent évoluer dans le temps en fonction des conditions intra et extracellulaires. La
diversité des types d'adaptation enregistrés refléte également la complexité des
processus d'adaptation qui différent d'une espéce a l'autre (Collos, 1986).

L'étude des processus d'adaptation dans I'environnement marin est chose ardue,
non seulement parce que ces processus, étant non linéaires, sont difficiles a
analyser, mais aussi parce que les modes de variation lagrangienne des facteurs
limitants in situ sont complexes et mal connus (Marra, 1990; McCarthy et Altabet,
1984). Quelques modéles mathématiques ont néanmoins permis de prédire

I'existence durable de certaines fréquences caractéristiques, comme les bouffées de
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nitrate a travers la nitracline (Klein, 1984; Woods et Wiley, 1972). En dépit du
fait que des modes plus complexes existent probablement en raison de la

simultanéité et de la diversité des p}ocessus physiques qui entretiennent l'instabilité
dynamique de I'environnement marin (Denmann et Gargett, 1983), on peut
néanmoins utiliser comme descripteur de la variabilité d'un facteur limitant sa

période de variation (Harris, 1984).

Etant donné que la gamme des fréquences de variabilité des nutriments est assez
large, il apparait judicieux de mesurer les taux de croissance et d'absorption de
cellules soumises a des impulsions de différentes fréquences et amplitudes. Les
travaux de Suttle et al., (1987), Olsen et al. (1989), Sommer (1985), ainsi que
d'autres, ont clairement démontré qu'il n'est plus possible d'aborder la
problématique de la compétition entre espéces sans considérer les modes de variation
temporelle des facteurs limitants. Quarmby et al. (1982) ont par exemple montré
que des nitrates ajoutés périodiquement a des cultures de diatomées modifient leur
cinétique de croissance par rapport a une alimentation continue. Malheureusement,
toutes ces études sont généralement limitées a l'influence d'une seule fréquence
impulsionelle, et par conséquent sont inaptes a illustrer la diversité des

comportements cellulaires face a différentes fréquences de variation.

En outre, les études des effets d'impulsions sur la croissance et sur le taux
d'absorption sont le plus souvent accomplies a la suite d'un pré-conditionnement des
cellules réalisé dans un systeme de culture en continu, de sorte que les pools internes
sont stabilisés a un niveau fixé par le taux de renouvellement de la culture. L'apport
impulsionel est donc effectué sur des cellules qui sont supposées étre a I'état stable,
situation improbable en mer. En procédant a I'étude de trains d'impulsions de
différentes fréquences, il devient par contre possible d'analyser les processus de
croissance et d'absorption de cellules plus ou moins éloignées d'un état d'équilibre,
condition nécessaire pour optimiser I'étude de processus non linéaires. Il est clair
que l'intervalle de temps ente deux impulsions consécutives ainsi que leur amplitude,
sont des facteurs cruciaux, puisqu'ils déterminent I'état physiologique des cellules au
moment de l'impulsion (Colios, 1980).

Une telle approche est ardue, parce qu'une importante quantité de données est
nécessaire pour analyser la non-linéarité des cinétiques observées (Collos, 1983;
Goldman et al.,1981; Harrison et al., 1989). Des modéles mathématiques comme
ceux de Turpin et al. (1981) ont tenté de fournir des résultats théoriques sur I'effet
d'apports intermittents sur la croissance phytoplanctonique. Cependant, étant donné
la complexité des modes d'absorption et d'utilisation des nutriments par les cellules
(Dortch, 1982), de tels modéles sont peu crédibles, surtout s'ils formalisent la
croissance et l'absorption a partir de relations établies pour I'état stable.
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Sont par conséquent présentés dans ce paragraphe les résultats d'une étude
expérimentale dont le but a été d'évaluer I'adaptation de Prorocentrum minimum a
divers régimes de fluctuation d'azote inorganique, en l'occurrence des nitrates. P.
minimum est une espéce dont la distribution et la dynamique de croissance ont été
trés largement étudiées en relation avec les facteurs physiques de |'environnement
(Tyler et Seliger, 1978; 1981). Les implications écologiques de nos résultats sur
le développement d'eaux colorées dues a cette espéce sont discutées dans la conclusion.

MATERIELS ET METHODES

Le détail de la mise en culture de Prorocentrum minimum est exposé dans
Sciandra, 1991). Rappelons simplement que sa prolifération s'effectue dans un
chémostat de 3,3 litres. A l'aide de ce dispositif, le taux de croissance de l'algue, sa
concentration aiﬁsi que celle des nitrates se stabilisent aprés un certain temps a des
niveaux fixés par le taux de renouvellement de la culture (0,16 jour'1) par un
milieu neuf, ainsi que par la concentration de nitrate (le facteur limitant) dans ce
dernier. Lorsque la stabilité est atteinte, la culture est toujours alimentée avec un
milieu neuf et dépourvu de nitrate. Ceux-ci sont injectés séparément de fagon
discontinue. Suivant la fréquence des impulsions, la concentration de la solution
injectée est ajustée de sorte que I'apport moyen de nitrate dans la culture reste
identique a l'apport effectué en mode d'alimentation continu. Sur toute la durée de
I'expérience, la culture regoit en moyenne la méme quantité de nitrate. Seule la
fréquence d'approvisionnement change. L'ensemble du systéme (acquisition sels
nutritifs, température, pH, basculement du mode continu vers le mode impulsionel)
est piloté par un automate élaboré a la Station Zoologique de Villefranche-sur-mer
(Malara et Sciandra, 1991). Durant cette expérience, I'azote inorganique total a éte
dosé sans distinction entre nitrate et nitrite. Le taux de dilution a été maintenu
constant durant toute I'expérience, de sorte que le taux de variation instantanée des
nitrates dans le chémostat s'écrit:

% =-p(x) ¥ + D (C-x)
x (ng-at N .I'1) et y (cell.I'1) étant respectivement la concentration d'azote
inorganique et la densité cellulaire dans le chémostat, p(x) (ug-at N .cell'1.h-1) le
taux d'absorption d'azote inorganique, D (h"1) le taux de dilution, et C (ug-at N .I'1)
la concentration de nitrate dans le milieu de renouvellement. Pour les impulsions ou
un taux d'absorption stable a été observé durant un certain temps avant la limitation
due & I'épuisement du sel, on a supposé que la cinétique de variation suivait la loi de
Michaélis-Menten:

X
P(x) =Pm Kt X
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pm (ng-at N .cell'1.h-1) étant le taux d'absorption-maximum, et ky (ug-at N.I'1) la
_constante de demi-saturation. Les estimations de ky et pm sont obtenues par
régression non-linéaire grace a l'algorithme de Gauss-Marquard. La ionction estimée
est la taux de variation de la concentration en azote inorganique:

dx X -
at = PM juax ¥+ D (eX)

qui est ajustée aux valeurs calculées a partir de la variation entre deux mesures
consécutives de x:

AXx  Xt+At-Xt
At T At

La concentration moyenne de x au cours de cette variation est calculée d'aprés:

Xt+Xt+At

X = 2

Le taux de croissance p est estimé a partir de la pente d'une fonction
polynomiale ajustée aux concentrations cellulaires, qui représente I'évolution

moyenne de la culture au cours du temps (Fig. 1).

_ 1 Yt+At
B =737 Ln( vi )+ D
RESULTATS

La Fig. 1 illustre la concentration en ézote inorganique et la population de
Prorocentrum minimum durant les 70 jours d'expérimentation. Les nitrates ne sont
plus décelables (moins de 0,02 pg-at N.I'1) a partir du geme jour, bien que la
concentration celiulaire continue d'augmenter jusqu'au 12éme jour. A ce moment, la
culture se stabilise suite & une limitation de la croissance par les nitrates qui sont
trés faibles, et est considérée a I'état stable. Le tableau | donne les différents modes
d'introduction de nitrate dans le chémostat.
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Nitrate présent Impulsion de NO3
Périodes [dans le milieu def o o Quantité Fréquence
(jours) frenouvellement (par période] (ugat N par (Jour 1)
litre de culture)
0-4 - 0 - -
4 -17 + 0 . -
14 + 1 6.4 1.00
17 - 24 - 7 6.4 1.00
24 - 32 - 5 12.5 0.50
32 - 38 - 2 19 0.33
39 R 1 19 1.00
40 - 70 + 0 - -

25 5
] EMEER Apport continu de nitrate
. "1 Apport impulsionel de nitrate
204 4
15 3
104 2
5 - 1
b
O-II llllllll]l LI Trrry L) lllllllllllllllllll|lllllllll 0
0 10 20 30 40 50 60 70
CC - |

Temps (Jours)

Figure 1. Evolution de Prorocentrum minimum (points et courbe ajustée) et de l'azote
inorganique (ligne) dans le chémostat. Pendant la période d'apport impulsione! de
nitrate, le milieu de renouvellement continu est dépourvu de nitrate (sauf pour la

premiere impulsion)

L'apport impulsionel de nitrate n'affecte pas significativement le taux de
croissance de Prorocentrum minimum jusqu'au 3peme jour par rapport au taux de
croissance stationnaire obtenu en régime d'apport continu. (Fig. 2). Pendant les 12
premiers jours du régime impulsionel, la concentration cellulaire augmente

lIégérement, probablement parce que I'état stable n'était pas complétement atteint le

Concentration cellulaire (107.I'1')
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17éme jour, ou suite a une légere baisse de débit de la pompe qui assure le

" renouvellement du milieu de culture.

0,015 A u pm 1,5 S
' i %
,\0
—~0,010- 1,0 5
' =
= . - Z
=3 —
0,005- 0,5
o
- - 3
0,000 ) I LS I T ] T I T l L) I L] 0,0 S.

0O 10 20 30 40 50 60 70

Temps (jours)

Figure 2. Taux de croissance (ligne continue) et taux maximum d'absorption (points)
de Prorocentrum minimum mesurés au cours de chaque impulsion.

Inversement, le taux de croissance décroit rapidement jusqu'a de trés faibles
valeurs (0,03 jour'1) quand l'addition de nitrate est faite une fois tous les trois
jours (du 238Me gy 388Me jour). On remarque également que le taux de croissance
retrouve rapidement des valeurs supérieures au taux de dilution lorsque la derniére
impulsion avant le retour a un régime d'apport continu est effectuée seulement 1
jour apres la précédente, au lieu de trois. On voit également sur la Fig. 1 que,
lorsque le régime d'appori en continu est rétabli, la culture tend a retrouver son
niveau initial, mais plus lentement.

On peut calculer que, durant la phase impulsionelle, les cellules de
Prorocentrum minimum ont absorbé la méme masse d'azote qu'en régime continu,
moins 4 %. Une différence si faible ne permet vraisemblablement pas d'expliquer en
soit la chute du taux de croissance. Au cours de cette expérience, la réactivité de P.
minimum a la limitation par I'azote dépend étroitement de la fréquence des
impulsions. Dans les conditions expérimentales présentes, des périodes d'appart de 1
et 2 jours n'affectent pas la croissance de P. minimum , alors que les périodes de 3
_jours sont limitantes.

La Fig. 3 illustre les variations temporelles de la concentration en azote
inorganique et du taux d'absorption pour quelques impulsions. Il apparait clairement
sur I'ensemble des séries recueillies une augmentation de la non linéarité du

processus d'absorption durant la période impulsionelle. Le taux mesuré chez les
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cellules a I'état stable le 178M€ jour atteint son maximum (p=4.0 108 pgatN.cell"
1.h-1) immédiatement aprés l'impulsion.

20 20
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g 0 ! 0 Xl 1331
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8 8 29 «x 24 x>
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o ' X
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Temps apres l'impulsion de nitrate (heures)

Figure 3. Evolution de I'azote inorganique dissous (B: nitrate et nitrite confondus), et
de son taux d'absorption par les cellules (J) suite aux apports impulsionels effectués
les jours 17, 23, 30 et 28. Noter que les échelles différent.

Les taux initiaux mesurés pour les impulsions suivantes sont plus faibles et
décroissent au fil des impulsions. Quelques heures sont nécessaires pour qu'un taux
relativement stabilisé soit atteint avant le contréle externe du a I'épuisement des
nitrates. Ce mode est caractéristique des cellules limitées en azote (Eppley et al.,
1969; Caperon et Meyer, 1972; Collos, 1980; Romeo et Fisher, 1982). Les taux
maximum atteints au cours de chaque impulsion sont représentés sur la Fig. 2. Par
opposition avec la période précédant le 32eme jour durant laquelle on n'observe pas
de variation significative du taux d'absorption maximum, une augmentation marquée
se produit ensuite, qui est concomitante avec la réduction du taux de croissance. On
remarquera également que la premiére valeur du taux d'absorption qui excede
significativement 5.0 10-8 pgat N.cell-1.h-1 est obtenue & la fin de la période ou les
impulsions sont distribuées 1 fois tous les deux jours.
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Azote inorganique (ug-at N.I'1)

Figure 4. Cinétiques du taux d'absorption obtenues pour les impulsions ou un taux
maximum stabilisé a été mesuré avant le contréle externe du a I'épuisement des
nitrates par les cellules. Les nombres se référent aux jours des impulsions.

La Fig. 4 montre les cinétiques d'absorption estimées qui ont été obtenues au
cours des impulsions pour lesquelles un taux stationnaire a été atteint avant le
controle externe du a I'épuisement des nitrates. En comparaison avec les valeurs de
kN communément obtenues pour les dinoflagellés, celles que nous mesurons pour P.
minimum sont étonnammeht basses. Ceci est expliqué par le fait que nos mesures
d'azote inorganique concernent les nitrates et les nitrites sans distinction. La Fig. 5
montre I'excrétion de nitrite consécutive a une addition de 8 pg-at N-NOs3.I'1 dans _
une culture de P. minimum limitée par les nitrates dans un chémostat identique et
avec le méme taux de dilution. Plus de 5 % de I'azote apporté est excrété a un taux

moyen de 1.7 109 pg-at N.cell'1.h-1. Pour les concentrations de nitrate
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inférieures a 2 pg-at N.I'1, les nitrites sont a leur tour consommés. |l s'en suit que,
si les nitrates ne sont pas mesurés séparément des nitrites, et si ces derniers sont
présents en quantités non négligeables, le taux d'absorption mesuré pour les nitrates
peut étre sous-estimé quand les cellules excrétent des nitrites, et sur-estimé quand
les cellules réabsorbent les nitrites en fin d'incubation. Cet artefact conduit a une
sous-estimation du ky (Collos, 1982).

1,0 10
" 0,8+ L g
b= L =
> 0,6- -6 ;
= -2
N
0,4- 4
S e}
: <
Z 0,24 -2 >
O, . T T R _O
0,0 0,5 1,0 1,5

Temps aprés l'impulsion (jours)

Figure 5. Variation des teneurs en nitrate et nitrite dans une culture en continu de

Prorocentrum minimum , consécutive a une addition impulsionelle de nitrate (I)

0,5

0 l‘l‘lr1ll|lllllllll|llll

0 10 20 30 40 50
Temps (jours)

Figure 6. Variation du coefficient de demi-saturation des cinétiques présentées Figure
4. L'intervalle de confiance représente un écart-type.

Nous avons néanmoins reporté les valeurs de ky sur la Fig. 6, ce qui permet

d'avoir un indice de I'évolution de I'"affinité globale" des cellules pour l'azote
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inorganique. Une augmentation notable du coefficient de demi-saturation se produit a
partir du 32€™Me jour, comme c'est également le cas pour le pm. Cependant, il est
impossible de stipuler si cette variation refléte une réelle modification de I'affinité
des cellules, ou une diminution de I'excrétion de nitrite avec le temps. Quoiqu'il en

soit, cette variation pourrait traduire une modification du métabolisme azoté.

DISCUSSION

La discordance des résultats trouvés dans la littérature qui concernent les
effets d'impulsions de nutriments sur la croissance et la consommation (Collos,
1986) trouve probablement son origine dans la diversité des états physiologiques
des cellules au moment de l'impulsion (Raimbault et Mingazzini,1987; Elrifi et
Turpin, 1987). La plupart du temps, un stimulus unique est porté sur des cellules
dont le degré de limitation n'est pas forcément bien défini (Collos, 1983; Dortch et
al., 1984). La distinction entre "limité" et "carencé" est un peu arbitraire, si I'on
doit comprendre que, dans le premier cas, le quota interne n'est pas a son maximum
théorique, et que dans le second, il est proche de son minimum. Mais le “quota
interne” (au sens de Droop) est en réalité un index global qui représente la totalité
de l'azote cellulaire, sans précision sur sa composition. En fait, suivant les
conditions de limitation, de carence ou de réplétion, les divers éléments de structure,
de synthése et génétiques sont différemment affectés (Dortch, 1982), suivant des
voies complexes et hiérarchiques (Falkowski et al., 1989; Wheeler, 1983).

Au cours de cette étude, différentes adaptations physiologiques apparaissent
chez Prorocentrum minimum suivant la fréquence des impulsions. Pour toutes les
perturbations, exceptée la premiére, il apparait une non-linéarité qui refléte une
adaptation & moyen terme des cellules, qui suit l'impulsion. Durant la phase d'une
addition par jour, et une partie de la période d'une addition tous les deux jours, un
taux d'absorption maximum relativement stabilisé a été obtenu au cours de chaque
impulsion, et qui était sensiblement le méme que celui obtenu a I'état stable en
régime continu. On peut donc supposer qu'a chacune de ces impulsions, les cellules
ont eu le temps de retrouver leur équilibre initial.

Par opposition & cette période ou il n'apparait aucune variation significative ni
du taux de croissance, ni du taux d'absorption, une adaptation a plus long terme
apparait lorsque les cellules recoivent des nitrates seulement 1 fois tous les trois
jours. Cette adaptation est caractérisée par une augmentation du taux maximum
d'absorption au fil des impulsions. Durant le régime de périodicité impulsionelle de:
2 jours, le taux d'absorption maximum ne commence a augmenter significativement
qu'au bout de la 5éme impulsion, ce qui suggére que l'effet de ce régime sur la

consommation de sel est retardé. Par la suite, le taux maximum d'absorption mesuré
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dépasse le taux obtenu a I'état stationnaire d'un facteur 3 a 4. |l apparait d'aprés la
Fig. 2 que la croissance commence a étre sérieusement ralentie lorsque l'adaptation a
long-terme devient plus visible.
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Figure 7. Plan de phase de la croissance et du taux d'absorption maximum. Les deux
processus deviennent largement découplés pour la période ou les nitrates sont ajoutés
seulement 1 fois tous les trois jours. Les nombres indiquent les jours d'impulsions.

Croissance et absorption sont tres fortement découplées chez Prorocentrum
minimum (Fig. 7). Bien que les cellules aient quasiment consommé la méme quantité
d'azote durant toute I'expérience, sa conversion en croissance dépend de la fréquence
des apports de nitrate. La fréquence de 1 jour'! induit une non-linéarité dans le
processus d'absorption qui traduit une adaptation a moyen terme suffisante pour
permettre aux cellules de garder un taux de croissance stable. Pour des fréquences
plus faibles et des amplitudes plus importantes, la non linéarité, qui est accrue,
reflete une adaptation plus importante, mais cependant insuffisante pour préserver
le taux de croissance. En se référant aux travaux de Dortch (1982), on peut
suspecter que, durant la période d'apport journalier, seules les formes les plus
labiles de l'azote intracellulaire comme les nitrates et les acides aminés sont
mobilisées, alors que pour des intervalles d'addition plus importants, des éléments
plus structuraux ou fonctionnels comme les protéines sont utilisés pour satisfaire la
demande énergétique des cellules. Pour compenser cette perte de matériel, les
cellules augmentent leur consommation de nitrate quand celui-ci est & nouveau
disponible, suivant une cinétique qui dépend du degré de limitation. Comme
l'assimilation de I'azote nouvellement incorporé nécessite une dépense énergétique et

enzymatique, un temps d'induction est nécessaire avant que la consommation atteigne
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un régime maximum.

La division cellulaire commence & s'accélérer environ un jour aprés la fin de la
période impulsionelle (39éme jour) qui s'arréte lorsque l'apport de nitrate en
continu est réinstallé. Un tel laps de temps et le fait que des périodicités d'apports
impulsionels de 1 et 2 jours n'affectent pas le taux de croissance de Prorocentrum
minimum , suggeérent que cette espéce est apte a accumuler d'importantes réserves
nutritives. Ce type de réponse présente un avantage écologique dans les situations o
la fréquence de disponibilité en nitrate est inférieure au taux de division cellulaire
(Collos, 1986).

Parallelement aux multiples modes d'adaptation que Prorocentrum minimum
peut développer face a différentes formes et intensités du spectre de la lumiére
(Vogel et Sager, 1985; Harding, 1988; Coats, 1988), Paasche et al. (1984 ) ont
démontré l'aptitude chez cette espéce de maintenir des taux d'absorption quasiment
inchangés d'ammoniaque ou de nitrate pendant la phase nocturne d'un cycle lumineux
diurne de 12h:12h. Cette faculté peut permettre de découpler dans le temps la
photosynthése (proche de la surface durant le jour) et la consommation de nitrate
(en profondeur, durant la nuit), et pourrait rendre cette espéce compétitive par
rapport a d'autres espéces comme les diatomées (Eppley et Harrison, 1975;
Harrison, 1976). Tyler et Seliger (1981) rapportent que, au moment ou les"
nutrilites deviennent rares dans les eaux stratifiées de la baie de Chesapeake a la fin
de I'éte, des efflorescences de P. minimum persistent néanmoins avec une
consommation de carbone élevée. Des observations préliminaires dans la méme zone
ont par ailleurs démontré que cette espéce est capable d'effectuer une migration
nocturne vers les couches plus riches en nutrilites. Cette aptitude peut effectivement
constituer un avantage, seulement si P. minimum est 8 méme de supporter plusieurs
heures de privation par jour dans les couches supérieures. Notre déduction
expérimentale selon laquelle P. minimum peut maintenir un taux de croissance
constant dans un milieu ou I'élément qui limite sa croissance fluctue avec une
périodicité de 1 jour, conforte I'hypothése selon laquelle cette’esp‘ece peut
effectivement développer un comportement migratoire qui contribue
significativement a réduire les effets de la imitation par les nutrilites.

CONCLUSION

Cette étude expérimentale illustre comment certains processus considérés a
priori comme pouvant étre représentés par des cinétiques simples s'avérent en
réalité complexes lorsqu'ils sont étudiés au sein d'un environnement variable. La
diversité des conditions expérimentales a permis de révéler la diversité des

cinétiques d'absorption chez Prorocentrum minimum , traduisant divers modes
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d'adaptation face aux variations externes de nitrate. Au dela de l'aspect purement
expérimental, se pose le probleme de la formalisation des lois observées. Il apparait
clairement que la non-linéarité des processus, ainsi que le découplage entre
absorption, assimilation et croissance ne pourraient étre correctement restitués par
un modeéle qu'a la condition que ce dernier intégre les processus de stockage, les
phénomenes d'induction enzymatiques, autrement-dit les mécanismes internes de la
cellule qui sont régis par des réactions biochimiques. |l va de soi que la réalisation
d'un tel modéle est chose ardue a cause de I'effort expéfimen{al nécessaire pour la
calibration, et qu'elle n'est donc pas souhaitable pour qui veut se contenter d'une
formalisation qui restituerait globalement les phénoménes sans les représenter
explicitement. On peut en effet oublier un instant la physiologie de I'espéce que I'on
considére alors comme une boite noire dont les mécanismes et la structure interne se
manifestent uniquement par les relations que I'on peut expérimentalement établir
entre une fonction d'entrée (fréquence et amplitude des impulsions de nitrate par
exemple) et une ou plusieurs sorties (taux de croissance et d'absorption des
cellules). En muitipliant les expériences avec différents mode d'entrée, on peut
obtenir différentes sorties cohérentes les unes par rapport iux autres parce que
résultant de lois physiologiques qui restent néanmoins transparentes pour
I'expérimentateur. L'idée est donc d'exercer un controle sur les cellules avec des
forgages qui prennent des valeurs discontinues dans la gamme de ce que peut tolérer
I'espéce. En connaissance des entrées et des sorties, on doit chercher a établir une
représentation du processus étudié pour une fonction d'entrée continue, a l'aide d'un

formalisme qu'il reste a définir en cherchant a le simplifier au maximum.
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