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Introduction

La prolifération massive, au printemps et en été, d'algues
vertes des genres Ulva et Enleromorpha est un phéno­
mène observé depuis fort longtemps en de nombreux
points du globe, ce qui laisse à penser qu'il s'agit au
départ d'un phénomène écologique naturel. Mais dès le
début du siècle, un lien net entre l'amplification du
phénomène et l'augmentation locale des apports terrigè­
nes de sels nutritifs azotés et phosphorés a été mis en
évidence: LETTS et RICHARDS (1911), SAWYER (1965),
STEFFENSEN (1976), SOULSBY el al. (1985). Les lagunes,
semi-fermées, constituent naturellement les biotopes
d'èlection de ce genre de phénomènes d'eutrophisation:
le lac de Tunis et surtout la lagune de Venise fournissent
à cet égard les exemples les plus frappants de « marée
verte », avec une biomasse mesurée d'environ 550000
tonnes de poids frais en juin 1987 dans la lagune de
Venise (SFRISO el al., 1989). Le cas de la France est par
contre très différent, puisque les neuf dixièmes des
tonnages d'ulves ramassés sur les côtes françaises le sont
sur les côtes de Manche-Atlantique, sur des estrans
sableux largement ouverts vers le large et soumis à un
important marnage (BRAULT, 1987). Qui plus est, la
cartographie comparée des échouages d'ulves et des flux
absolus de sels nutritifs apportés par les rivières ne révèle
aucune corrélation apparente (PIRIOU, 1986), ce qui
ajoute encore au caractère paradoxal de nos « marées
vertes» françaises. En fait, la faiblesse explicative
d'arguments globaux ou d'ordre qualitatif laisse à penser

que ce sont les caracterIstIques dynamiques fines des
processus hydrodynamiques et biologiques qui condition­
nent finalement le développement de « marées vertes»
littorales. La modélisation numérique apparaît dès lors
comme la technique la plus appropriée pour prendre en
compte simultanément ces divers mécanismes et conce­
voir un outil à capacité prognostique.

1. Description du modèle numérique

Le modèle de base consiste en une représentation du
système « ulves-sels nutritifs» au moyen de 5 variables
d'état, dont l'évolution est régie par un système différen­
tiel ordinaire non linéaire, appelé « sous-modèle biologi­
que ». Ce dernier est soumis à l'action de deux variables
forçantes climatiques: la température de la mer et le flux
solaire incident dans la bande 400-700 nm, utilisable par
la photosynthèse.

Par ailleurs, ce système biologique est naturellement
plongé dans un environnement physique aquatique,
essentiellement caractérisé par des courants d'advection
et de la dispersion. La représentation discrétisée de cet
environnement hydrodynamique constitue le « sous­
modèle physique ».

L'évolution temporelle du modèle écologique global
résultant du couplage de ces deux sous-modèles est
obtenue par une procédure d'intégration de Runge­
Kutta d'ordre 4 à pas variable.

ModeUing Ulva coastal mass blooms with applications

Excessive proliferation of DIva sp. (Chlorophyta) during spring and summer was responsible for
increasing injuries to recreational use of several beaches of Britanny (France) during the last decade.
These worldwide mass blooms are we/l known in eutrophicated lagoons (Ventee. Tunis... ), but look
paradoxical along open beaches with 'large tidal range and weak terrestrial nutrients inputs. Numerical
modelling of the coupled physical and biological aspects c/ear/y eJfplains the Vivo. mass blooms by the
dyna.mical trapping of water masses in bays where lidal residual drift vanishes, and shows the main
responsabi/ity of the increase of nitrogen inputs (of agricultural sources) in triggering the recent
magnification of a natural phenomenon.
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Tableau 1. Equations du sous-modèle biologique.

Azote minéral dans l'eau : dXtldt = - VH•ax ' If (t). THrep,Xl 1 (Xl+KH·" (t» ,Xs
Phosphore minéral dans l'eau: dX2 /dt = - V....ax .V(t).Tp ••p.X2 1 (X2 +Kp .'1(t».Xs
Azote stocké par les ulves: dX3/dt = VH.ax.\f(t) .TH'.P,Xl 1 (Xl+KH·'f(t» ,Xs - g,X3
Phosphore stocké par les ulves: dX./dt = V....ax.,(t) .Tp ,.p,X2 1 (X2 +Kp .\f(t» ,Xs - g.X.
Biomasse des ulves : dXs/dt = g.Xs .

Etat physiologique des ulves : If (t). fonction empirique tabulée
Effet du taux de réplétion des ulves en azote :

TH••p = [(~.ax - X3/ Xs) 1 (qH... - qHmln)]l/S
Effet du taux de réplétion des ulves en phosphore

Tp ••p = [(q...... - X./Xs) 1 (qP... - q ....ln)]l/S
Taux de croissance des ulves :

g = g.... 'f(t) .f(N. P) .g(e) .h(l)
Effet limitant des sels nutritifs (modèle de Droop) :

f(N. P) = min [(X3/Xs - qH.ln) 1 (X3/ Xs)' (X4 / Xs - qpoln) 1 (X4/ Xs)]
Effet limitant de la température e (modèle logistique) :

g (9) = 1 1 [1 + a . exp (- ~ . (9 - 1 »]
Effet limitant de la lumière 1 (modèle de Steele) :

JhJ2.
h' (1) = I/h. 0 0 (1•. ,/lop,) . exp (1 - 1 •. ,/lop,) .dt.dz (t en heures)

Lumière disponible à la profondeur z
1 •. , = 1 0 ., • exp [- (ko + k l . Xs ) . z]

Tableau II. Paramètres du sous-modèle biologique.

Paramètre Unité Valeur Source

s.a. rI 0.4 Dion (1987)
a s.u 19 idem
~ ·c 0.54 idem
a ·c 5 idem
~.ln mgN. (g.poids sec)-l 20 Dion (1988 a)
<1H..x mgN. (g.poids sec),l 50 idem
q.... ln mgP. (g.poids sec) -1 1 idem
~. mgP. (g.poids sec)-l 4 idem
V..... pmole.h-l.(g.poids sec) ,1 200 Fujita (1985)
V...... pmole.h-l.(g.poids sec)-l 30 Dion (1988 b)
~ pmole.l- l 30 Arcourt-Le Gouriellec

(1986)
Kp pmole.l- l 5 Dion (1988 b)
ko 81- 1 0.4
k l 81,1. (g.poids sec)-l.l 10 valeurs empiriques
I opt W.m- 2 200 Dion (1988 a)

1.1. Le sous-modèle biologique

L'absence de prédateur notable des ulves croissant en
pleine eau sur les plages fait que la biomasse d'ulves est
essentiellement contrôlée par les compartiments amont
des cycles naturels, c'est-à-dire ici l'azote et le phosphore
sous forme minérale. Par ailleurs, de très nombreux
travaux de physiologie végétale ont montré que le
phytoplancton, et plus encore les macroalgues, sont
capables d'un stockage temporaire de sels minéraux, ce
qui déphase et amortit partiellement les variations du
taux de croissance algal par rapport aux variations des
sels nutritifs dans l'eau ambiante. Par analogie avec le
modèle phytoplanctonique de DROOP (1970), on utilise
donc les cinq var.iables d'état suivantes:

XI : azote minéral total dans l'eau

X 2 : phosphore minéral total dans l'eau

X] : azote total stocké dans les ulves

X 4 : phosphore total stocké dans les ulves

X s : biomasse des ulves.

Le taux de croissance des ulves dépend non pas des
concentrations dans l'eau (XI et X 2), mais des quotas
intracellulaires en azote et phosphore (X]/X s et X 4 / X s).
La croissance estivale s'autolimite en raison de l'auto­
ombrage créé par les fortes biomasses (Lapointe et
Tenore, 1981). Le système différentiel est détaillé dans
le tableau 1 et les valeurs des paramètres sont fournies
par le tableau Il. La jigure J fournit une représentation
schématique du sous-modèle biologique.
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1.2. Le sous-modèle physique

La nécessité de pouvoir étudier la réponse théorique du
systéme biologique sur des durées de plusieurs années
ainsi que dans des cadres hydrodynamiques très variés
conduit à utiliser un sous-modèle physique très rustique,
appelé « modèle en boîtes ». Chaque boîte géographique
peut recevoir des rejets, subir une prise d'eau, avoir un
échange dispersif avec des sources extérieures et enlïn
avoir des échanges advectifs et/ou dispersifs avec les
autres boîtes du système. La part hydrodynamique de
l'évolution temporelle du i-ième constituant pélagique
dans la j-ième boîte est donnée par l'équation suivante:

Rj N

dXij 1 dl = L /ik' X ik - P j • X ij + LÀ. A jk • X ik

k = 1 k = 1

+ L ,..... A jk' Xij - L D jk • (Xij - Xid

k=l k=l

Sj

- L Ejk • (Xij - X ik )

k = 1

N N
1. Schéma du sous-modèle biologique.

débit dispersif échangé entre les boîtes j et k,
débit dispersif échangé entre la boîte j et la k­
ième source dispersive en contact avec la boîte j
(Sj sources en contact avec cette boîte J).

/ik débit du k-ième rejet dans la boîte j (Rj rejets
dans cette boîte j),

Pj débit de la prise d'eau dans la boîte j,
Ajk débit advectif de la boîte k vers la boîte j

2. Baie de SI-Brieuc: circulatioll résiduelle de marée el réparli­
lion des ulves cl marée basse (juill 1986).

r-~"uL'"
--~ .

~Jct:]_ .._.

si A jk :> 0

si A jk <: 0

,....=0
,....=1

À = 1

À = 0

2. Application du modèle écologique global

2.1. Choix et étude hydrodynamique du site

Le site breton du fond de baie de St-Brieuc a été choisi
du fait de son importante marée verte (la deuxième de
France) et de l'existence d'un modèle hydrodynamique
de cette zone (LEHAY, 1988). Un modèle détaillé du
fond de la baie, utilisant des mailles de 250 m de côté, a
permis de déterminer, à partir de la synthèse de trajectoi­
res lagrangiennes débutant à diverses heures de la marée
et s'achevant 12 h 25 min plus tard, une carte de courants
résiduels lagrangiens en l'absence de vent (MENESGUEN
et SALOMON, 1988). Représenté sur la figure 2, ce champ
résiduel montre une nette dissymétrie entre la moitié
ouest (à dérive plus ou moins forte) et la moitié est, où il
existe une vaste zone à circulation résiduelle pratique­
ment nulle. Sur cette même figure 2, la position des
accumulations d'algues déduite de photographies aérien­
nes de juin 1986 montre clairement une bonne correspon­
dance avec la zone à circulation résiduelle nulle. Ceci
semble donc apporter une explication au développement
paradoxal d'ulves sur estran largement ouvert vers le
large en présence d'un fort marnage: les ulves peuvent
être piégées dans des masses d'eau oscillant sur l'estran
sans dérive latérale notable. Pour les besoins du modèle

3. Schéma du sous-modèle hydrodynamique.

écologique, le modèle hydrodynamique a ensuite été
réduit au système de 3 boîtes représenté sur la figure 3 ;
les Oux advectifs sont calculés d'après le champ résiduel
précédent et les Oux dispersifs, représentant le brassage
par la marée, ont été estimés de façon à obtenir une
salinité moyenne de 33,5 %0 environ dans les 3 boîtes, de
3 m de profondeur.
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7. Evolulion saisonniére des biomasses d'ulves.

9. Evolulion saisonniére du quola de phosphore.
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8. Evolulion saisonnière du quola d'azole.

2.2. Simulation de la situation actuelle moyenne

En l'absence d'une base de données synoptiques
compléte pour une année précise, on considérera une
« année moyenne », dont les caractéristiques sont obte­
nues par compilation des données existantes. La figure 4
présente l'évolution moyenne de la température aux
stations RNü en baie de St-Brieuc, ainsi que celle de
l'énergie lumineuse journaliére moyenne disponible
pour la photosynthése, déduite des données d'insolation
à Bréhat grâce à la procédure préconisée par Brock

(\98\). La figure 5 présente la variation saisonnlere du
débit des trois riviéres se jetant respectivement dans les
trois boîtes du sous-modéle hydrodynamique. Le
tableau III fournit les relations empiriques concentra­
tions-débits pour ces trois rivières (MERCERON et al.,
1981). La figure 6 donne enfin la variation de l'état
physiologique de l'ulve déduite du cycle saisonnier
mesuré pour divers paramètres physiologiques: intensité
maximale de la photosynthèse (DION, 1988b), vitesse
maximale et constante de Michaelis de l'absorption du
phosphore (DION, 1988a).
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Tableau III. Concentrations des rivières en sels
nutritifs (micromoles .1- 1

) en fonction de leur
débit (m3 .s- 1).

Légué Urne Gouessant
(Boite 1) (Boite 3) (Boite 2)

[NH4] 500/01 4.4-0) 4.4-0,
[NO)] 320 320 320
[ P04] 30/01 17/0) 6.5

La simulation a été poursuivie jusqu'à obtention d'une
évolution périodique du système, de période un an. Le
terme de disparition de la biomasse a été considéré
comme essentiellement contrôlé par les mouvements
advectifs et dispersifs vers l'extérieur du système, le
dèplacement des ulves étant arbitrairement considéré
comme vingt fois plus lent que celui des masses d'eau. La
.figure 7 donne l'évolution des biomasses, par boîte et
globale, tandis que les .figures 8 et 9 donnent l'évolution
des quotas en azote et phosphore des algues. La biomasse
maximale est bien obtenue dans la boîte 2, la plus à l'est,
et la biomasse totale maximale évolue de façon compara­
ble à ce qui a été estimé en 1986 (année où le ramassage
fut tardif).

2.3. Simulation de l'effet de réductions des apports

La .figure la montre les biomasses totales maximales
attendues pour divers taux d'abattement des apports
azotés et/ou phosphorés effectués simultanément sur les
trois rivières. On constate qu'à taux d'abattement égal,

Discussion et conclusion

Ce modèle numérique de « marée verte» s'est attaché à
répondre à deux questions. Pour la première, qui
concerne le mécanisme physique de confinement des
algues sur des estrans macrotidaux largement ouverts sur
le large, il montre que la topographie de certains fonds
de baie peut conduire quasiment à l'annulation locale de
la dérive résiduelle et piéger ainsi des masses d'eau. Ceci
explique par ailleurs que l'intensité de l'eutrophisation à
« marée verte» ne soit pas corrélée à la valeur absolue
des apports terrigènes de sels nutritifs: un fort apport en
zone à forte circulation résiduelle sera moins efficace
qu'un faible apport en zone à résiduelle nulle. La
seconde question concerne le rôle respectif de l'azote et
du phosphore dans le contrôle des marées vertes. Le
modèle penche en faveur de l'azote, ce qui s'accorde

10. Biomasses tolales maximales seloll les apports.

une réduction des seuls apports d'azote s'avère plus
efficace qu'une réduction des seuls apports de phos­
phore. La faible biomasse obtenue en supprimant totale­
ment les seuls apports terrigènes d'azote (3 500 tonnes)
est à comparer avec celle obtenue en supprimant totale­
ment les seuls apports terrigènes de phosphore
(12000 tonnes): ceci semble indiquer que c'est
l'augmentation récente des apports terrigènes d'azote
qui a amplifié le phénomène de marée verte, et non
l'augmentation des apports phosphorés. A l'appui de
cette idée on remarquera qu'en présence de faibles
apports azotés par les rivières, la biomasse produite
devient quasiment insensible à l'importance des apports
phosphorés.

avec le caractère nitrophile des ulves et entéromorphes
mentionné par plusieurs auteurs (LETTS et RICHARD
(1911), GUIST et HUMM (1976), KAUTSKY (1982); CHAN
el al. (1982), FUJITA (1985». A l'appui du rôle limitant
de l'azote, on peut d'ailleurs citer les mesures bi-hebdo­
madaires de la composition des ulves en baie de St­
Brieuc obtenues en 1988: alors que le contenu azoté a
montré un cycle habituel de déplétion au printemps et en
été, le contenu phosphoré est resté maximal toute
l'année (DION, 1988a). Enfin, il est prouvé de façon
irréfutable que dans la lagune de Venise, la biomasse des
ulves est contrôlée par les apports d'azote, le phosphore
étant largement excédentaire (SFRISO el al., 1989). Ceci
n'exclut pas le fait qu'une déphosphatation très poussée,
voire totale, des rejets ne puisse atténuer l'ampleur des
« marées vertes» bretonnes. Mais il semble plus efficace
(sinon plus facile !) de diminuer sensiblement les apports
azotés, essentiellement d'origine agricole.
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