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Introduction

Les écosystemes cotiers, a l'interface entre la terre et la mer, concentrent en grande
partie les effets des certaines perturbations humaines. En raison de l'augmentation
croissante de la population dans les zones littorales et une densité 2,5 plus que la
moyenne (COLAS 2011), ces écosystemes sont fortement influencés par diverses acti-
vités telles que D'agriculture, les activités industrielles qui contribuent a 'apport des
déchets, y compris des contaminants, ’exploitation des ressources halieutiques et le
développement de I'aquaculture. Les effets directs ou indirects de ces changements d’ori-
gine anthropique sur la plupart des groupes taxinomiques ont été documentés pour les
zones cotieres (voir PARMESAN 2006). Le phytoplancton fait 'objet d’une attention par-
ticuliere de par sa place comme producteur primaire dans les écosystemes marins. En ef-
fet, les variations de son abondance, de sa phénologie ou de sa composition spécifique
risquent de modifier profondément le fonctionnement des écosystemes (e.g. MONTES-
HucGo et al. 2009) ainsi que les services écologiques dont I'homme bénéficie (MILLE-
NIUM ECOSYSTEM ASSESSMENT 2005a,b). Ce compartiment, fortement influencé par
I’environnement abiotique, est également considéré comme un indicateur sensible aux
changements globaux et aux variations de la qualité des eaux cotieres.

L’importance du phytoplancton a ainsi conduit a de nombreuses études et développe-
ments méthodologiques sur les changements de ces communautés. Durant les dernieres
décennies, un nombre important de travaux font état de variations du comparti-
ment phytoplanctonique en réponse aux pressions anthropiques qui s’exercent sur les
écosystemes cotiers, mais également suite a des variations hydro-climatiques. Ces va-
riations influencent le rapport de biomasse entre groupes du phytoplancton (BRE-
TON et al. 2006; IRIGOIEN et al. 2000) et la structure de la communauté (GUIN-
DER et al. 2010). Récemment, des efflorescences plus précoces d'un grand nombre de
groupes phytoplantoniques ont été répertoriées et mises en relation avec I’augmenta-
tion de la température de la mer (EDWARDS & RICHARDSON 2004; WINDER et al.
2012). L’aire de répartition de certaines especes se voit également modifiée par l'ef-
fet de 'augmentation de la température (NEHRING 1998b) ou leur introduction a tra-
vers des activités telles que le transport des marchandises et 'aquaculture (NEHRING
1998a). Dans ces études la question de la diversité est abordée a différents échelles,
i.e. spatiale, temporelle ou taxinomique. De récents travaux montrent une modifica-
tion de la proportion relative entre les diatomées et les dinoflagellés variable dans ’es-
pace au cours des 30 dernieres années (KLAIS et al. 2011) et des variations significa-
tives de la biomasse de certains groupes taxinomiques comme les chrysophytes et chlo-
rophytes (SUIKKANEN et al. 2007). Des approches fonctionnelles ont également été uti-
lisées pour évaluer les changements temporels dans les communautés phytoplancto-
niques, en lien avec les facteurs physiques et climatiques (DAVID et al. 2012).

L’une des conclusions inhérente a ces études est 'importance des réseaux d’obser-
vation pour évaluer les changements a long terme au sein des communautés phyto-



planctoniques. En France, le Réseau d’Observation et de Surveillance du Phytoplanc-
ton et des Phycotoxines (REPHY) est mis en oeuvre et géré par I'Institut Frangais de
Recherche pour I’Exploitation de la Mer (IFREMER). Ce réseau vise a décrire la dy-
namique spatiale et temporelle des populations de phytoplancton et a détecter et sur-
veiller les especes productrices de phycotoxines susceptibles de nuire a la santé hu-
maine (BELIN & NEAUD-MASSON 2012). Il est également dédié a la recherche de
ces toxines dans les mollusques bivalves présents dans les zones de production ou
dans les gisements naturels (AMZIL et al. 2001). Les données acquises dans le cadre
du REPHY ont considérablement amélioré notre connaissance de la répartition spa-
tiale du microphytoplancton et mis en évidence 'influence des caractéristiques hydro-
dynamiques sur la structure spatiale des populations de micro-algues (DAVID et al.
2012; GAILHARD et al. 2002). La variabilité saisonniére et interannuelle a également
été décrite en caractérisant un événement phytoplanctonique pour une espece donnée,
défini par des phases de croissance subite, des niveaux élevés d’abondance et finale-
ment le déclin de la population (BELIAEFF et al. 2001). De plus, GUARINI et al. (2004)
ont souligné 'importance de l'interaction entre les communautés benthiques et planc-
toniques dans I’évaluation de la contribution du microphytobenthos a 1’abondance to-
tale du phytoplancton. Cependant, bien que plusieurs études aient été menées sur les
données du réseau REPHY, les questions relatives aux tendances temporelles n’ont
été que partiellement traitées, que ce soit pour les principales composantes du phy-
toplancton ou pour la composition spécifique de la communauté. Par ailleurs, les fac-
teurs environnementaux susceptibles de modifier la productivité cotiere et la biodi-
versité phytoplanctonique, ont connu des modifications durant les dernieres décennies.
C’est le cas par exemple pour les apports en sels nutritifs par les rivieres (e.g. GO-
BERVILLE et al. 2010; GUILLAUD & BOURIEL 2007 ; ONML 2013) et la température
(e.g. MICHEL et al. 2009). Aujourd’hui, le REPHY compte des séries temporelles cou-
vrant une période de plus de 20 ans avec des sites échantillonnés répartis spatiale-
ment sur les trois fagades du littoral francais. Cet ensemble des données permettrait
de répondre aux questions :

— Est-ce que les communautés phytoplanctoniques ont évolué durant les
deux dernieres décennies ?

— Est-ce que ces variations sont liées aux changements de I’environne-
ment 7

— Est-ce que les évolutions a long-terme sont uniformes dans 1’espace ?

— A quel niveau d’organisation de la communauté ces variations sont-
elles observables ?

L’étude des modifications de la structure de la communauté phytoplanctonique
a nécessité une recherche d’approches méthodologiques adaptées qui sont détaillées
dans ce travail. Afin d’évaluer comment ’environnement influe sur les assemblages du
phytoplancton, il a été nécessaire d’aborder de maniere plus détaillé les conditions
de présence d'un taxon spécifique. Pour cela, d’autres facettes de la diversité sont
explorées.



Le manuscrit est composé de six chapitres comportant plusieurs sections. Les cha-
pitres 3, 4 et 5 présentent ’ensemble des résultats obtenus. Chacun d’entre eux est com-
posé d'un article scientifique (en anglais) complété d’analyses complémentaires (selon
le chapitre considéré), d’une discussion et d’une conclusion.

— Le Chapitre 1 est constitué d’une synthese bibliographique se concentrant
sur quatre thématiques principales. La premiere section correspond a la ca-
ractérisation générale du phytoplancton, de son cycle de vie et de 'organisa-
tion spatiale et temporelle de ce compartiment biologique. La deuxieme section
aborde différents concepts autour de la diversité, telles que la diversité fonction-
nelle et la niche écologique, ainsi que 1’application de ces concepts au phytoplanc-
ton. Différentes études sont exposées par la suite afin de décrire les réponses ob-
servées des especes et des systemes biologiques aux changements récents, tout
en expliquant les mécanismes a l'origine de ces changements. Enfin, ce chapitre
aborde les différentes méthodes généralement utilisées dans les analyses des séries
temporelles. Une partie importante de cette synthese est I’'objet d’un chapitre du
Volume 05 < Diversité et fonctions de systemes écologiques marins > de la collec-
tion <« Mer et Océan > (ISTE éditions, date de parution premier semestre 2015).

— Le Chapitre 2 décrit les données et les méthodes d’analyse utilisées. Dans
une premiere section, les données utilisées et acquises dans le cadre du REPHY
sont présentées. En particulier, le traitement spécifique requis par des données
taxinomiques hétérogenes par essence est décrit. Dans une seconde section, les
différentes méthodes d’analyses des données utilisées sont exposées.

— Le Chapitre 3 présente les résultats concernant les changements a long-terme
de la diversité du phytoplancton et leur relation avec les variations du milieu. Ce
chapitre est divisé en deux sections dont la premiere présente un premier article
publié dans la revue ICES Journal of Marine Science. La section suivante aborde
une extension des analyses effectuées dans cet article a 1’échelle de tout le littoral
francais métropolitain.

— Le Chapitre 4 décrit les facteurs environnementaux qui conditionnent la présence
d’un taxon. Pour cela, I’approche de niche écologique est introduite. La premiere
section de ce chapitre est constitué d'un article en révision dans la revue Es-
tuaries, Coastal and Shelf Science, caractérisant la niche d’un ensemble d’unités
taxinomiques. Des gradients environnementaux sont pris en compte en analy-
sant un certain nombre de sites répartis sur plusieurs fagades. La section sui-
vante est un complément d’analyses effectuées sur la niche, traitant notamment
de I'influence de la résolution taxinomique dans la définition de la niche, de la ca-
ractérisation de ’espace environnemental occupé par les taxons ainsi que de la
contribution des différentes zones d’étude a la caractérisation de la niche.

— Le Chapitre 5 montre ’association des certains taxons a des substrats phy-



siques expliquant la contribution temporelle des microalgues benthiques au phy-
toplancton dans un systeme macrotidal. Dans ce but, la notion de formes de vie
est abordée. Ce chapitre est composé d’'un article a soumettre dans la revue Ma-
rine Fcology Progress Series.

Le Chapitre 6 montre les principales conclusions de cette étude permettant de
situer les résultats obtenus dans un contexte plus large et ainsi présenter des
perspectives de recherche futures.
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Chapitre 1

Introduction des
réponses du
phytoplancton
aux changements
environnementaux

CONTENU DU CHAPITRE

— Ce chapitre présente une synthese bibliographique portant sur

la diversité du phytoplancton, son organisation spatiale et
temporelle. I’étude de la diversité et sa mesure font 1’objet
d’un intéret particulier.

Les changements globaux et leurs impacts sur le phytoplanc-
ton sont présentés. Les effets directs ou indirects sur les or-
ganismes, populations et communautés sont appréhendés a
travers des observations sur le terrain, des expériences en
mésocosme ou résultant d’études de modélisations. Une atten-
tion est portée sur 'importance des systemes d’observations
pour quantifier les possibles changements dans les commu-
nautés phytoplanctoniques.

La derniere section examine les différentes méthodes d’analyse
utilisées dans les études des séries temporelles.






Introduction des réponses du phytoplanc-
ton aux changements environnementaux

1.1 Introduction générale

Le terme < plancton > désigne < [’ensemble d’organismes adaptés a vivre, une par-
tie ou toute leur vie, en suspension apparente dans la mer, les lacs, les étangs et les
rivieres > (REYNOLDS 2006). Ainsi, le <« phytoplancton > fait référence a I’ensemble des
microalgues unicellulaires vivant en suspension dans la colonne d’eau des milieux aqua-
tiques. Les communautés phytoplanctoniques dominent les écosystemes pélagiques, ou
elles sont responsables d’environ 50% de la production primaire annuelle sur Terre
alors qu’elles représentent seulement 1% de la biomasse globale des océans (FIELD et
al. 1998 ; STANO 2007). Cette production primaire est a la base des réseaux trophiques,
mais les efflorescences associées aux microalgues peuvent avoir des conséquences négati-
ves sur les organismes et les écosystemes, a travers la production de toxines (e.g. neu-
rologiques, paralysantes, diarrhéiques) ou des marées rouges responsables dans cer-
tains cas de la mortalité massive de poissons d’élevage (HALLEGRAEFF 2010).

Les changements du phytoplancton peuvent concerner sa biomasse globale (BOYCE
et al. 2010), sa diversité spécifique (LETERME et al. 2005), la distribution biogéographi-
que des especes (HAYS et al. 2005), leur phénologie (EDWARDS & RICHARDSON 2004)
ou la diversité fonctionnelle (DAVID et al. 2012). Ces réponses sont rendues complexes
par I'imbrication de multiples facteurs de stress et des caractéristiques des écosystemes.
Elles sont observées a tous les niveaux : des individus (e.g. physiologie, taille des cel-
lules) jusqu’au niveau des communautés (e.g. structure, phénologie). Il est ainsi établi
que 'analyse des réponses aux changements et aux gradients environnementaux doit
étre abordée a plusieurs niveaux taxinomiques et fonctionnels, et que des concepts
écologiques tels que la phénologie, les stratégies adaptatives, la niche écologique, ou les
traits biologiques doivent étre associés aux observations in situ. Dans ce chapitre, nous
décrirons tout d’abord 1’écologie du phytoplancton, avant d’examiner les différents tra-
vaux qui ont porté sur les changements dans les zones cotieres et d’autres zones ma-
rines. Nous donnerons ensuite un éclairage sur 'apport des systemes d’observation
a l'analyse des changements et de la structuration des communautés phytoplancto-
niques.
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1.2 Ecologie du phytoplancton

1.2.1 Caractéristiques générales

Le phytoplancton marin est un groupe polyphylétique composé d'un ensemble
tres divers d’especes. En 1991, Sournia et al. suggerent l'existence d’environ 4000
especes décrites. D’autres études estiment a plus de 5000 ce nombre (TETT & BAR-
TON 1995), alors que FALKOWSKI & RAVEN (2007) recensent 6800 especes pour les
seuls groupes des diatomées et des dinoflagellés. Ainsi, le nombre d’especes identifiées
est en constante évolution, et de nouvelles especes sont décrites notamment grace aux
méthodes génétiques et de microscopie électronique. Ces chiffres refletent non seule-
ment le nombre des différents taxa, mais également I'immense hétérogénéité morpho-
logique, ainsi que leur divergence phylétique (Table 1.1). La taxinomie du phytoplanc-
ton a longtemps été basée sur des criteres morphologiques, mais la génétique et la mi-
croscopie électronique ont permis une meilleure caractérisation des especes. Comme
pour 'estimation du nombre total d’especes, la systématique du phytoplancton est en
constante évolution et la classification détaillée de ces organismes est fréquemment
révisée.

Les microalgues marines sont représentées par des organismes appartenant au do-
maines < Bacteria > et < Eukarya >. Les cyanobactéries font partie des organismes pro-
caryotes capables de réaliser la photosynthese et ont joué un role important au cours
de I’évolution. En effet, I'acquisition de la photosynthese chez les algues eucaryotes est
basée sur des processus d’endosymbiose impliquant les cyanobactéries et des protistes
eucaryotes (REYNOLDS 2006). Les microalgues eucaryotes sont classées dans plusieurs
regnes (Chromista, Plantae, Protozoa) (Table 1.1 et Figure 1.1). Les groupes connus
sous le nom de diatomées (Classe Bacillariophyceae), dinoflagellés (Classe Dinophy-
ceae) et prymnésiophycées contribuent de fagon significative a la diversité des com-
munautés phytoplanctoniques, représentant respectivement 40, 40 et 10% du nombre
d’espeéces eucaryotes décrites (SIMON et al. 2009). D’autres groupes tels que les chlo-
rophytes (régne des Plantae), les euglénoides (regne des Protozoa) ou encore les cryp-
tophytes composent également le phytoplancton marin.



TABLE 1.1 — Systématique des certains groupes composant le phytoplancton marin. La clas-
sification est basée sur le référentiel taxinomique de WORMS (WORMS 2014).

Regne Phylum Classe Exemples de taxons
représentatifs
Bacteria
Cyanobacteria Cyanophyceae Synechococcus
Chromista
Ochrophyta
Bacillariophyceae  Guinardia, Rhizosolenia,
Pseudo-nitzschia
Chrysophyceae Dinobryon

Dictyochophyceae  Dictyocha
Raphidophyceae Chattonella

Cryptophyta  Cryptophyceae Cryptomonas
Haptophyta Prymnesiophyceae Phaeocystis
Myzozoa Dinophyceae Prorocentrum, Dinophysis, Ce-
ratium
Plantae Chlorophyta Chlorophyceae Scenedesmus
Protozoa Euglenozoa Euglenoidea Futreptiella

L’hétérogénéité de formes et de tailles du phytoplancton met en évidence la grande
diversité de ces producteurs primaires. La taille des cellules varie de moins de 2 ym a
plus de 2 mm (Figure 1.2, Encart 1.1) et les cellules peuvent étre solitaires ou former des
colonies. A I’exception de quelques especes de tres grande taille, le phytoplancton n’est
pas observable a ’ceil nu. Cependant, les efflorescences phytoplanctoniques produisent
parfois des phénomenes bien visibles pour 'homme et nommés < eaux colorées .
Cette variation morphologique reflete leur diversité écophysiologique car la taille, la
forme des cellules et la capacité de former des colonies affecte 'activité métabolique
(e.g. croissance, respiration, photosynthese), I'absorption de sels nutritifs, le taux de
sédimentation, et la pression sélective des herbivores. La plasticité de ces traits est tres
importante et varie entre les taxons, influencant fortement la composition spécifique de
la communauté phytoplanctonique (LITCHMAN & KLAUSMEIER 2008). Ainsi, il a été
observé que les genres ayant une plasticité importante apparaissent dans une variété
plus large d’environnements (DUARTE et al. 1990).

1.2.2 Cycle de vie

Le cycle de vie des organismes qui composent le phytoplancton dépend de plusieurs
facteurs abiotiques et biotiques, variables dans le temps et en constante interaction.
Ces facteurs favorisent la croissance et la reproduction des microalgues ou au contraire
contribuent a la diminution de la production phytoplanctonique. Des processus tels
que la sédimentation, la prédation, le parasitisme ou des phénomenes de dispersion
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Encart 1.1. Classification du phytoplancton selon les différentes classes de taille.

| Dimensions linéaires Classe |
<2 pm picophytoplancton
2-20 pm nanophytoplancton
20-200 pm microphytoplancton
200 pm-2 mm mesophytoplancton
>2 mm macrophytoplancton

FIGURE 1.1 — Especes représentatives des groupes composant le phytoplancton marin. (a)
Dictyocha (Dictyochophyceae), (b) Eutreptiella (Euglenoidea), (c) Scenedesmus (Chlorophy-
ceae), (d) Phaeocystis (forme coloniale, Prymnesiophyceae), (e) Chattonella (Raphidophy-
ceae), (f) Prorocentrum (Dinophyceae) et (g) Guinardia (chaine, Bacillariophyceae). Crédit
Photo a,b,c,e,f,g IFREMER LER Pertuis Charentais, d Robert Andersen.
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FI1GURE 1.2 — Différentes échelles de taille du phytoplancton relative a des organismes et des
objets macroscopiques. Repris de FINKEL et al. (2009).

contribuent a la diminution de I'abondance du phytoplancton. Ces processus définissent
en grande partie les variations d’abondance d’une espece (REYNOLDS 2006).

L’énergie fournie par le soleil et le CO, dissous dans I’eau constituent les éléments de
départ pour la photosynthese. En tant que photo-autotrophes, ces organismes ont be-
soin d’énergie lumineuse et de sels nutritifs indispensables a leur croissance et repro-
duction (Figure 1.3). Etant donné que la lumiere dans 'eau diminue avec la profon-
deur, la principale exigence du phytoplancton est de maximiser ses possibilités de sus-
pension dans la zone euphotique (Figure 1.3, REYNOLDS 2006). Cette zone, qui va-
rie en fonction de la turbidité de I’eau, s’étend entre la surface et la profondeur ou I'in-
tensité lumineuse correspond a 1% de la lumiere en surface. La lumiere varie également
temporellement, définissant des cycles circadiens. Dans les zones de hautes latitudes, la
variabilité de la photopériode au cours de ’année influence le cycle saisonnier de ces or-
ganismes.

Les éléments nutritifs tels que le phosphate, ’azote, le fer, le zinc et autres sont es-
sentiels pour le phytoplancton, d’ou I'importance des processus physiques tels que la
turbulence pour permettre le mélange de la colonne d’eau et 'importation des éléments
nutritifs dans la zone euphotique. Les diatomées et les silicoflagellés ont également be-
soin de silice. Ces sels nutritifs disponibles dans la colonne d’eau peuvent étre ap-
portés par les fleuves, par des processus de régénération (activité bactérienne) ou grace
a la fixation d’azote (cyanobactéries). L’énergie qui est produite par le phytoplanc-
ton a travers la photosynthese permet la production hétérotrophe et se transmet vers
les niveaux trophiques supérieurs. Cependant, le caractere autotrophe ou hétérotrophe
n’est pas évident parmi les microalgues. En effet, certaines especes ont la capacité
de capturer des particules ou des proies (hétérotrophie) (REYNOLDS 2006). L’exis-
tence de groupes ayant des stratégies de nutrition autres que I’autotrophie montre que
les especes du phytoplancton ne sont pas toutes équivalentes du point de vue fonction-
nel (CLOERN & DUFFORD 2005).

La mixotrophie est considérée comme un avantage quand la disponibilité en sels nu-
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tritifs est limitée. Aujourd’hui, elle est principalement reconnue au sein des dinofla-
gellés et certains types de chrysophytes. Enfin, 'hétérotrophie parmi les microalgues
joue un role important dans le cycle du carbone des écosystemes marins (REYNOLDS
2006).

En milieu cotier, la matiere organique produite par le phytoplancton est également
consommée par des organismes benthiques filtreurs (couplage < pelagos-benthos ). De
plus, le couplage benthos-pelagos est mis en évidence par des phénomenes de remise
en suspension des microalgues benthiques dans la colonne d’eau (DE JONGE & VAN
BEUSEKOM 1995). En outre, certaines especes du phytoplancton produisent des kystes
qui sédimentent lorsque les ressources deviennent limitantes, et germent quand les
conditions dans la colonne d’eau sont a nouveau favorables.

Nombre de travaux ont abordé la question du controle principal de la biomasse
du phytoplancton par la disponibilité en sels nutritifs (régulation de type < bottom-
up ») ou par la prédation et le parasitisme (régulation de type < top-down ) (voir
CLOERN & DUFFORD 2005 ; METAXAS & SCHEIBLING 1996 ; REYNOLDS 2006). D’une
part, il est reconnu que la biomasse du phytoplancton ne dépend pas uniquement de la
disponibilité en éléments nutritifs et, d’autre part, la prédation est capable de réduire
la biomasse a des niveaux tres faibles (REYNOLDS 2006). Ainsi, ces deux processus
régulent la biomasse phytoplanctonique.

Ce cycle de vie décrit pour le phytoplancton et les divers facteurs qui I'influencent
peuvent étre vus comme un schéma général, car la diversité physiologique et morpho-
logique des ces organismes est le reflet des nombreuses stratégies de vie et d’adapta-
tion a leur environnement. La forme et la taille des cellules, la flottabilité (présence
de vacuoles de gaz, accumulation de lipides), la formation de chaines ou de colonies
ou encore la migration verticale (motilité de certaines especes), font partie de ces di-
verses stratégies d’adaptation et influencent fortement la dynamique spatiale et tem-
porelle de ces organismes. Cette diversité s’inscrit dans un complexe réseau d’interac-
tions entre les especes qui définissent la structure de la communauté.

1.2.3 Distribution spatiale

La distribution spatiale et temporelle du phytoplancton est 'un des sujets ma-
jeurs de recherche menée par les écologues. Le milieu marin est hétérogene du fait des
différences spatiales de température, salinité, turbidité, etc., chacun de ces facteurs
étant sujet a des variations en continu (REYNOLDS 2006). En conséquence, la distribu-
tion spatiale du phytoplancton est hétérogene, que ce soit dans un plan vertical ou ho-
rizontal. Cette variabilité spatiale est fortement influencée par les processus hydro-
dynamiques et fagonnée par des phénomenes de turbulence, par exemple sous l'ef-
fet de vents. La turbulence n’étant pas un phénomene stable au cours du temps, 1’orga-
nisation spatiale du phytoplancton change en fonction des heures, des jours ou des sai-
sons (CLOERN 1996).
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Malgré la contigiiité des masses d’eau marines de la planete, les variations géogra-
phiques de température, d’irradiance, d’éléments nutritifs, de stabilité de la colonne
d’eau et des courants marquent des différences quant a la composition et I’abondance
du phytoplancton. La typologie des eaux a été indiqué par la turbulence, la concen-
tration en sels nutritifs et en chlorophylle a (e.g. HCLN-High Chlorophyll Low Nu-
trients, voir discussion de CULLEN et al. 2002). Ces variations se concrétisent a tra-
vers la composition du phytoplancton. Dans la zone subtropicale du Pacifique nord,
la circulation conserve une masse d’eau distincte qui la sépare des habitats adjacents.
Ces eaux sont caractérisées par des limitations en sels nutritifs et une forte transpa-
rence de I'eau. Dans cette zone, environ 50% de la biomasse phytoplanctonique provient
des organismes procaryotes (Prochlorococcus et Synechococcus) (REYNOLDS 2006). Les
groupes des diatomées (e.g. Hemiaulus, Rhizosolenia) et des dinoflagellés (e.g. Proro-
centrum, Neoeratium tripos) ne représentent qu'une petite partie du plancton. Sur les
cotes du Pérou (Amérique de Sud), des phénomenes d’upwellings favorisent des ni-
veaux élevés en sels nutritifs. Dans ces conditions, les diatomées, principalement Rhi-
zosolenia delicatula, Thalassiosira subtilis, Skeletonema costatum et Chaetoceros de-
bilis dominent la flore phytoplanctonique. Les dinoflagellés et les coccolithophoridés
représentent une portion faible de la biomasse (REYNOLDS 2006).

La dynamique du phytoplancton n’est pas identique dans tous les types d’écosyste-
mes. Les zones cotieres, a l'interface entre la terre et la mer, sont soumises a des
flux de sels nutritifs apportés par les fleuves, aux échanges avec les masses d’eau du
large et avec le fond dans les zones peu profondes. Ces zones tres dynamiques offrent
davantage de possibilités de croissance et de production de biomasse du phytoplancton.
Cette variabilité des conditions environnementales favorise la diversité d’especes et des
biomasses élevées, et en méme temps, une variabilité accrue de I’'abondance (REYNOLDS
2006) (voir Encart 1.2).

Sur les cotes francaises, quelques travaux traitent la question de la variabilité spa-
tiale de la diversité du phytoplancton. GAILHARD et al. (2002) ont étudié la diver-
sité du microphytoplancton sur 17 sites répartis sur les trois facades de la France
métropolitaine entre 1992 et 2000. Les auteurs mettent en évidence les particularités des
différents sites échantillonnés, a partir desquelles trois zones géographiques ont été dis-
tinguées (Manche occidentale, Golfe de Gascogne et Méditerranée). Récemment, DA-
VID et al. (2012) ont analysé les variations spatio-temporelles de la diversité spécifique
et fonctionnelle le long de la cote Atlantique et de la Manche occidentale entre
1993 et 2010. Les variations de la diversité observées correspondent a une répartition
géographique principalement liée aux caractéristiques hydrodynamiques et au gradient
latitudinal.

L’hétérogénéité de la colonne d’eau est associée a des gradients verticaux de lumiere,
température et concentration en sels nutritifs. Les especes peuvent occuper différents
espaces de ce gradient vertical afin d’optimiser leur croissance et leur multiplication,
ce qui contribue a la diversité a I’échelle de la communauté. La capacité pour certains
groupes du phytoplancton (e.g. dinoflagellés) de controler leur position verticale grace
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a la motilité est considérée comme un avantage compétitif, en leur permettant une
recherche ciblée de lumiere et d’éléments nutritifs (Ross & SHARPLES 2007). Nombre
de travaux se sont intéressés a la distribution verticale de I’'abondance des différentes
especes phytoplanctoniques. Par exemple, suite a une expérience de suivi de 48 heures
dans le port d’Antifer en Normandie (Manche), LASSUS et al. (1991) ont observé une
accumulation plus importante de Dinophysis au niveau de la couche sub-superficielle
(5 m) ainsi que des déplacements verticaux (migration phototactique).

1.2.4 Distribution temporelle

A Dinstar de la distribution spatiale, la distribution temporelle des especes est tres
variable. Les différents facteurs influencant cette distribution et les différentes échelles
a laquelle cette variabilité se manifeste sont évoqués précédemment. Certaines migra-
tions verticales des organismes sont couplées a l'alternance jour et nuit. Pendant la
journée, ceux-ci exploitent la lumiere a la surface et durant la nuit les ressources nutri-
tives des eaux plus profondes (REYNOLDS 2006). Les différentes échelles de variabilité
de la biomasse phytoplanctonique dépendent également de I’échelle de variation des fac-
teurs environnementaux. Des phénomenes épisodiques tels que les tempétes favorisent
des fluctuations a courte durée des peuplements phytoplanctoniques. Par exemple, ’ap-
port en eau douce riche en éléments nutritifs qui a suivi un typhon dans la Baie de Hiro-
shima a favorisé le développement de Chattonella marina, une espece responsable de la
mortalité massive de poissons (KIMURA et al. 1973). En France, un développement im-
portant du genre Pseudo-nitzschia a eu lieu suite a la tempéte Xynthia dans le Pertuis-
Charentais et le Pertuis-Breton (HUSSON et al. in prep.).

Le phytoplancton est également caractérisé par des cycles saisonniers (e.g. CLOERN
1996 ; WINDER & CLOERN 2010). Dans ce contexte, la phénologie est définie comme
I’étude des variations périodiques du cycle de vie d'une espece en relation avec les va-
riations saisonnieres du climat. Le phytoplancton présente des variations saisonnieres
importantes caractérisées par des taux de croissance élevés durant les conditions fa-
vorables, suivis d’'un maximum d’abondance et d’une décroissance de celle-ci. Basés
sur ces éléments, BELIAEFF et al. (2001) utilisent cette notion < d’événement phyto-
planctonique > pour décrire les successions d’especes a 1’échelle intra-annuelle sur les
cotes francaises. Ces variations saisonnieres different en fonction des écosystemes. Trois
types de patrons de variations saisonnieres sont décrits par CUSHING (1996) (voir Fi-
gure 1.4) : tropical, tempéré et polaire (arctique ou antarctique). Dans les régions po-
laires, la radiation solaire et la couche de glace sont les principaux facteurs limitant
la production primaire durant ’hiver. En arctique, a partir du mois de mars, l'irra-
diance augmente de zéro a son maximum en juin avec 24 heures de lumiere, favori-
sant une efflorescence annuelle. Dans les zones tempérées, deux efflorescences annuelles
sont décrites, entre la fin de I’hiver et le début du printemps et en automne. En hiver,
les conditions restent peu favorables car la lumiere est faible, le vent est fort et les mi-
croalgues ne restent pas suffisamment dans la zone euphotique. A la fin de Ihiver et
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FIGURE 1.4 — Représentation des cycles saisonniers du phytoplancton et des herbivores a
différentes latitudes d’apres CUSHING (1996). La période de délai (< delay period =) fait
référence a la capacité de prédation des herbivores. La production des oeufs par le zooplancton
dépend d’un seuil de disponibilité d’aliment, puis I’ceuf prend un temps pour se développer
en copépodite et avoir en conséquence une capacité de broutage importante. Au cours de
cette période, la biomasse du phytoplancton continue d’augmenter (CUSHING 1996).

au printemps, la température commence a augmenter, les éléments nutritifs sont suffi-
sants et la lumiere n’est plus un facteur limitant, ce qui favorise une efflorescence do-
minée par des diatomées. En été, suite a ’épuisement des sels nutritifs et a la pres-
sion de prédation du zooplancton, la biomasse diminue. Cette période est caractérisée
par la présence des dinoflagellés, mieux adaptés a ces conditions. En automne, un nou-
vel apport en sels nutritifs favorise une seconde efflorescence. Dans les zones tropicales,
CUSHING (1996) évoque un processus de production primaire continu avec des niveaux
de production quasi stables ol la croissance de la population des microalgues est tou-
jours plus ou moins équilibrée par la prédation.

La variabilité saisonniere des parametres physiques (e.g. température, concentration
en sels nutritifs) favorise un cycle de succession d’especes ou chacune d’entre elles
exploite des conditions favorables a sa croissance et reproduction. Ainsi, la dynamique
temporelle des organismes du phytoplancton dépend également de leurs stratégies face
a des conditions environnementales variables.



17

1.2.5 Stratégies de vie

Les especes phytoplanctoniques ont développé diverses stratégies souvent interprétées
comme des adaptations a la survie dans des environnements instables et turbulents. Il a
été décrit par exemple que les diatomées seraient favorisées par des conditions de turbu-
lence de la colonne d’eau et des concentrations élevées en sels nutritifs, alors qu'une stra-
tification serait favorable aux dinoflagellés (MARGALEF 1978). Ce modele de succes-
sion d’especes dévéloppé par Margalef est connu sous le nom de « Mandala > (Fi-
gure 1.5a, MARGALEF 1997). Il représente la répartition des différents groupes du phy-
toplancton sous des gradients de turbulence et de concentration en éléments nutritifs.
La combinaison de ces deux facteurs agirait dans la régulation temporelle et spatiale des
différents morphotypes du phytoplancton, ayant des formes et des caractéristiques phy-
siologiques similaires. Margalef définit ces groupes comme ayant des stratégies r ver-
sus K : r sont des especes de reproduction rapide favorisées par des environnements in-
stables, turbulents et des concentrations en éléments nutritifs relativement élevées (e.g.
diatomées), alors que les organismes ayant des stratégies K ont une reproduction plus
lente et dominent les environnements plus stables (e.g. dinoflagellés).

a b
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FIGURE 1.5 — Modeles d’organisation du phytoplancton. (a) Le modele développé par Mar-
galef « Mandala » explique la dominance des différents groupes du phytoplancton sous des
conditions variables des facteurs environnementaux (d’apres MARGALEF 1997). (b) Modele
présenté par CULLEN et al. (2002) mettant ’accent sur les caractéristiques et adaptations des
assemblages du phytoplancton et leurs relations avec le réseau trophique.
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Des études ultérieures ont enrichi cette théorie et apporté de nouveaux éléments
(CULLEN et al. 2002, Figure 1.5b). Par exemple, des situations de forte turbulence
et faible concentration en éléments nutritifs, considérées par Margalef comme étant
< vides » dans son modele, semblent néanmoins exister dans les eaux australes. La
courte fenétre des conditions favorables aux efflorescences soutient une croissance mo-
deste du phytoplancton, avant que la production primaire ne soit limitée par la concen-
tration en fer. Les principales especes rencontrées dans ces zones incluent les diatomées
Chaetoceros neglectus, C. atlanticus, des especes appartenant au genre Fragilariopsis,
Nitzschia et Rhizosolenia et 'haptophyte Phaeocystis antarctica (REYNOLDS 2006).

c \R7

s
vV
Mélange

MNutriments

—

FI1GURE 1.6 — Représentation de 'organisation CSR, avec les gradients de turbulence et concen-
tration en sels nutritifs. Les boucles représentent des successions temporelles au cours d’une
année dans des (a) lacs oligotrophiques, (b) lacs eutrophiques, (c) et (d) systémes petits et en-
richis et (e) succession autogénique. Figure d’aprés REYNOLDS (2006).

Le schéma CSR, especes colonialistes-invasives (C), tolérantes au stress (S) et
rudérales (R), a également été utilisé pour la classification d’especes du phytoplanc-
ton basée sur la morphologie et les traits physiologiques (Figure 1.6, REYNOLDS 1988,
2006). Les especes avec la stratégie C sont caractérisées par des cellules de petite taille,
ratio surface/volume élevé (S/V), des taux de sédimentation généralement faibles et
sont tres exposées a la prédation. Les espeéces a stratégie S ont un rapport S/V faible
et sont présentes quand le mélange de la colonne d’eau est faible, favorisant des gra-
dients verticaux de la concentration en sels nutritifs et de la lumiere. Ces conditions
sont efficacement exploitées par des organismes ayant des sources alternatives d’ac-
quisition d’éléments nutritifs, par exemple a travers la fixation d’azote, la phagotro-
phie ou les migrations verticales. Les especes de stratégie R ont des cellules de grande
taille (généralement allongée) et en dépit de leurs dimensions ont un rapport S/V
élevé. Ces especes sont favorisées par la turbulence et la concentration en sels nutri-
tifs. Cette association des organismes a été initialement développée sur les plantes ter-
restres, puis adaptée au phytoplancton des milieux aquatiques en eau douce. La distri-
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bution spatiale et temporelle de certains types et especes de phytoplancton est présentée
comme étant étroitement corrélée aux stratégies C, S ou R (Figure 1.6). Récemment,
elle a été utilisée pour expliquer les associations d’especes le long de la cote atlan-
tique frangaise (DAVID et al. 2012). Enfin, les variations saisonnieres observées dans
la Manche ont été reliées a ces stratégies : des diatomées supposées comme ayant une
stratégie R dominent durant le printemps, puis les assemblages changent vers une domi-
nance diatomées-dinoflagellées (CR, Rhizosolenia spp., Gyrodinium, Heterocapsa, Pro-
rocentrum) durant le début de 1'été, et par le genre Ceratium (stratégie S) vers la fin
de I'été (REYNOLDS 2006).

Bien que des patrons saisonniers du phytoplancton puissent étre identifiés, la dy-
namique temporelle de la biomasse reste tres variable, surtout dans les écosystemes
coOtiers soumis a des variations ponctuelles et irrégulieres (CLOERN & JASSBY 2008).
Ainsi, les fluctuations inter-annuelles de la biomasse du phytoplancton refletent la va-
riabilité des conditions hydro-climatiques (Encart 1.2).
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1.3 Biodiversité

1.3.1 Introduction

Le terme < biodiversité > fait référence a toute la variété concernant la vie, de la di-
versité des genes a la diversité d’especes ou des roles fonctionnels des organismes (COL-
WELL 2009). Ainsi, I’étude de la diversité aborde tous les aspects qui décrivent celle-
ci, mais analyse également les processus qui controlent sa distribution, qu’elle soit
spatiale ou temporelle. La diversité biologique est le reflet des interactions entre les
especes et le résultat des processus évolutifs, influencés par des éléments environne-
mentaux qu’ils soient d’origine naturelle ou anthropique.

En écologie, le terme de biodiversité est souvent associé au niveau de l'espece,
bien que d’autres niveaux taxinomiques soient également considérés (e.g. genre, fa-
mille, classe). Deux propriétés fondamentales des communautés biologiques sont sou-
vent (voire traditionnellement) utilisées : la richesse d’especes et la distribution re-
lative de leur abondance. Celles-ci constituent une thématique centrale de 1’étude
des écosystemes, dans le sens ou elles sont étroitement liées a leur fonctionnement,
leur stabilité ainsi qu’aux services écologiques dont I'homme bénéficie (BEUF et al.
2010). Egalement, différents travaux ont auparavant souligné le role de la biodiver-
sité dans la résistance et la résilience des écosystemes face aux perturbations (PETER-
SON et al. 1998 ; TILMAN & DOWNING 1994). L'un des défis actuels en écologie est
d’expliquer la distribution de la diversité a différentes échelles, ainsi que les proces-
sus sous-jacents. Dans cette section sont abordées les différentes notions de biodiver-
sité, les diverses approches pour son étude, comment celle-ci est-elle caractérisée et com-
ment ces notions sont-elles appliquées dans le cas particulier du phytoplancton.

1.3.2 Diversité traditionnelle et application au phytoplancton

L’étude de la diversité au sein des écosystemes est traditionnellement liée a deux
mesures : la richesse et ’abondance relative des especes. Les méthodes de quantification
peuvent étre séparées en deux grands groupes en tenant compte de la composante de la
diversité qu’elles mesurent. Le premier groupe s’intéresse a I’étude du nombre d’especes
et le second se réfere a la répartition des individus a travers les especes.

La diversité peut étre exprimée sous la forme d’un indice, résultant d’un calcul
mathématique (Encart 1.3). Ces indices sont apparus pour faciliter la comparaison des
communautés biologiques et résumer les divers aspects de la diversité biologique. Suite
aux travaux de FISHER et al. (1943), nombres d’études ont été consacrées a la création
et 'amélioration de tels indices, ainsi qu’a I’étude de la relation de ces derniers avec
les différentes variables environnementales (HURLBERT 1971). Parmi la longue liste
des indices développés, ceux les plus communément utilisés sont la richesse spécifique,
Iindice de Shannon, la dominance de Berger - Parker ou bien ’équitabilité de Pielou.
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Les indices sont utilisés pour caractériser la diversité sur différents niveaux spa-
tiaux : la diversité alpha, a I’échelle locale de la communauté; la diversité beta, qui
constitue le changement ou le remplacement de la diversité le long d’un transect ou se-
lon un gradient environnemental ; et finalement la diversité gamma, qui se réfere a la di-
versité de ’ensemble de communautés intégrant un paysage (WHITTAKER 1972). Les
indices décrits ci-dessous décrivent essentiellement la diversité alpha.

La richesse spécifique S désigne le nombre d’especes qui est recensé dans un
échantillon. Cet indice a 'avantage d’étre simple et intuitif pour caractériser la di-
versité d'une communauté. La richesse spécifique est importante des lors que I'on com-
pare les différentes communautés et que 'on détermine les effets des pressions an-
thropiques sur la diversité. La faiblesse de cet indice réside dans la difficulté de me-
surer la quantité d’especes réellement présentes. En conséquence cet estimateur peut
sous-estimer de maniere constante la véritable richesse car cette mesure est fortement
dépendante de l'effort d’échantillonnage. D’autres estimateurs tels que la richesse de
Margalef ou de Menhinick tentent néanmoins de tenir compte de ce probleme.

La distribution de 'abondance des especes a des implications sur ’organisation et
la dynamique interne des communautés biologiques. Les especes les plus abondantes
pourraient contribuer de maniere plus importante aux processus de la communauté, les
influencant plus de par leur abondance. La variation des abondances entre les différentes
especes est abordée a travers deux notions symétriques : la dominance (est-ce qu’une ou
peu d’especes dominent la communauté) et I’équitabilité (est-ce que les abondances sont
homogenes entre les especes). Une forte dominance est associée a une faible equitabilité
et vice-versa. Si S est I'indice le plus simple et intuitif pour décrire la richesse, I'indice
de Berger-Parker 'est probablement pour I’abondance. Ce dernier est calculé comme
le ratio entre I’abondance de I'espece dominante et 'abondance totale observée dans
un échantillon. L’indice de Berger-Parker exprime ainsi I'importance proportionnelle
des especes les plus abondantes.

Bien qu’aucune mesure de diversité beta ne soit proprement utilisée dans cette
étude, d’autres concepts apportent une notion de la composition de la communauté et
de sa variation. Il est possible de suivre, par exemple, si la composition des especes est
uniforme a travers l'espace, si les taxons dominants le sont a travers tous les sites ou
si la composition d’especes est liée a des variations des conditions environnementales.
DUFRENE & LEGENDRE (1997) ont développé l'indice IndVal pour étudier la relation
entre une espece et un ou plusieurs des groupes de sites. Les termes de < spécificité > et
de < fidélité » sont utilisés dans cet indice pour évoquer d'une part, la prédominance
d’une espece dans un site donné et d’autre part, sa présence systématique dans celui-ci.
Cet indice est utilisé par SIANO (2007) et DAVID et al. (2012) dans le but d’identifier
les différentes especes/taxa caractéristiques de chaque station sur la cote de Campanie
(Italie) et la cote Atlantique de la France, respectivement.

En dépit de certaines contraintes associées aux indices de diversité (Encart 1.4),
ceux-ci peuvent étre utilisés pour produire une information riche, dans le but de mettre
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en évidence des structures propres aux communautés biologiques. Ainsi, toute mesure
de diversité peut étre examinée pour déterminer si des changements des différents as-
pects de la diversité ont eu lieu sur le long terme (MAGURRAN et al. 2010). Ces indices
ont été utilisés pour décrire des processus spatio-temporels de la diversité (GREENS-
TREET et al. 1999) et évaluer les changements des communautés biologiques en réponse
aux perturbations anthropiques et a la qualité de ’habitat (LEONARD et al. 2006). En
parallele, ils ont permis de quantifier divers aspects de I'impact du changement cli-
matique, comme estimation des risques d’extinction d’especes (THOMAS et al. 2004).
Ainsi, de nombreux travaux documentent ou prédisent ces variations de la biodiver-
sité en utilisant des indicateurs simples comme la richesse d’especes (JONES et al. 2004 ;
LEMOINE & BOHNING-GAESE 2003 ; THUILLER et al. 2005).

En écologie du phytoplancton, les indices de diversité sont souvent utilisés pour
décrire la structure et la dynamique des communautés. La dominance des especes est
I'une des propriétés les plus souvent mesurées, et est considérée comme un critere
important dans la description des assemblages du phytoplancton (IGNATIADES 1994).
Par exemple, dans la Manche, I'espece Phaeocystis globosa forme régulierement des
efflorescences durant le printemps avec des concentrations qui représentent entre 70 et
90% de I’'abondance totale (résultats obtenus dans cette these, LEFEBVRE et al. 2011).

Une alternative aux indices de diversité consiste a utiliser des méthodes multi-
variées pour décrire les variations de la composition d’especes. Ainsi, des méthodes
telles que les techniques multi-tableaux ont été utilisées pour étudier la variabilité spa-
tiale et temporelle des communautés phytoplanctoniques le long du littoral de la France
métropolitaine (DAVID et al. 2012 ; GAILHARD et al. 2002). En particulier, GAILHARD
et al. (2002) mettent en évidence les particularités spatiales de ces communautés le
long des cotes frangaises.

1.3.3 Diversité fonctionnelle et approches pour le phytoplanc-
ton

Toutes les mesures de diversité décrites auparavant attribuent un poids identique
a toutes les especes, quelle que soit leur relation taxinomique. Depuis 1995, Clarke et
Warwick ont proposé plusieurs indices prenant en compte les différences taxinomiques
entre les especes (CLARKE & WARWICK 1998, 2001; WARWICK & CLARKE 1995).
Ces indices capturent non seulement la distribution de I'abondance entre les especes,
mais également leurs relations taxinomiques. La prise en compte de la taxinomie est
une premiere approche de la diversité fonctionnelle. Le terme diversité fonctionnelle
regroupe une large gamme de définitions, dont < la variété des traits fonctionnels
des organismes influengant le fonctionnement de 'écosysteme > (TILMAN 2001) ou
encore < le nombre, le type et la distribution des fonctions réalisées par les organismes
au sein d’un écosysteme » (Diaz & CABIDO 2001). Ceci implique généralement la
compréhension de la communauté et des écosystemes basée sur I'idée de ce que font les
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Encart 1.4. Limites des indices de diversité

La diversité biologique répond aux variations des conditions environnementales et aux
pressions anthropiques exercées sur les écosystemes. Pour étudier cela, il existe tout un
éventail d’indices développés avec 'objectif de décrire et de comparer la diversité bio-
logique a travers une < valeur ». Le développement quasi continu d’indices de diver-
sité répond < a la complexité de ce qui est mesuré, mais ausst a la tentative puérile
de trouver un critere valable capable de fournir des estimations universelles de la di-
versité biologique > (LOBO 2001). Il est reconnu que les indices de diversité sont effi-
caces dans des études comparatives (MAGURRAN 1988). Cependant, il convient de men-
tionner plusieurs limites qui leur sont associées :

— D'expression de la structure de la communauté uniquement par le biais de < chiffres
> entraine une perte d’information, et il est souvent nécessaire de connaitre quelles
sont les especes présentes, e.g. especes potentiellement toxiques ou nuisibles pour la
santé humaine et le bon fonctionnement des écosystemes,

— la combinaison de plusieurs parametres en un seul indice implique que 'effet de cha-
cun de ces parametres ne peut étre identifié par la suite. Ces indices sont considérés
comme hétérogenes car ils integrent deux composantes différentes de la diversité : la
richesse spécifique et I’équitabilité, répondant différemment et parfois de maniere op-
posée. C’est la raison pour laquelle GOTELLI & GRAVES (1996) déconseillent 1'utili-
sation des indices incorporant ces deux composantes,

— différentes combinaisons de valeurs de richesse et d’abondance relative peuvent pro-
duire la méme valeur de 'indice,

— généralement, aucune méthode d’estimation de l'erreur associée n’est utilisée.
Différentes études ont utilisé des méthodes de re-échantillonnage afin d’estimer les
intervalles de confiance autour de la valeur de ces indices. Cependant, GOTELLI &
GRAVES (1996) estiment que cette approche est peu satisfaisante du fait de la sen-
sibilité des indices de diversité au nombre d’especes et au nombre d’individus,

— les indices de diversité sont souvent tres sensibles a l'effort d’échantillonnage,

— leur sélection peut s’avérer tres difficile étant donné le nombre important d’indices
existants.

organismes, au-dela de leur histoire évolutive (PETCHEY & GASTON 2006).

La diversité fonctionnelle est une mesure de la distribution des especes par rapport a
un certain nombre de traits fonctionnels, donnant une notion de complémentarité /redon-
dance des especes apparaissant simultanément (SCHLEUTER et al. 2010). Cela intro-
duit la notion de richesse et d’équitabilité fonctionnelle dans le contexte de distribu-
tion des traits. La diversité fonctionnelle est supposée favoriser la productivité des
écosystemes et augmenter la résistance aux invasions. Diverses études abordent la rela-
tion entre la dégradation de la qualité des habitats face aux pressions anthropiques et
la perte des fonctions dans ces écosystemes (MICHELI & HALPERN 2005; VILLEGER
et al. 2010).

Au sein du phytoplancton, les especes n’ont pas toutes le méme role fonctionnel.
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Ainsi, la composition spécifique influence fortement les voies et l'efficacité du trans-
fert d’énergie vers les niveaux trophiques (CLOERN & DUFFORD 2005). Les diatomées
et les silicoflagellés influencent le cycle de la silice. Certaines cyanobactéries sont ca-
pables de fixer ’azote atmosphérique. Des 1978, Margalef travaillait sur 'impact des
variables environnementales sur la dominance des différents morphotypes du phyto-
plancton ayant des formes et des caractéristiques physiologiques similaires (MARGA-
LEF 1997).

Les différents groupes taxinomiques du phytoplancton sont souvent utilisés comme
étant des groupes fonctionnels (MIELEITNER et al. 2008). La classification taxino-
mique est basée sur la composition pigmentaire et de la paroi cellulaire, la motilité, la
physiologie et la morphologie. L’avantage de travailler avec des groupes taxinomiques
est qu'une grande partie des especes identifiées peuvent étre associées a un groupe.
Cette approche suppose que les especes phytoplanctoniques appartenant a un méme
groupe taxinomique répondent de maniere similaire sous des conditions similaires. Ce-
pendant, des organismes de différents groupes taxinomiques ont souvent des traits fonc-
tionnels similaires, ce qui suggere que la séparation taxinomique stricte des especes peut
s’avérer une stratégie inefficace pour la construction des groupes fonctionnels (MIE-
LEITNER et al. 2008).

D’autres approches de regroupement se sont basées sur les stratégies de vie des
organismes (e.g. r-K, CSR). L’'une des difficultés de ces approches est ’association
des especes a 1I'un de ces groupes. Sachant qu’il est tres difficile d’établir des limites
pour chaque groupe, la décision d’appartenance a 'un ou 'autre peut s’avérer difficile.
Le regroupement a partir des traits fonctionnels est également utilisé. Ces derniers
impliquent 1'utilisation de la lumiere, 'acquisition des ressources (e.g. les sels nutritifs)
ou encore la capacité d’éviter le broutage (Figure 1.7, LITCHMAN & KLAUSMEIER
2008). Aujourd’hui, il est néanmoins difficile d’obtenir cette information pour chacune
des especes. KRUK et al. (2010) consideérent qu’un regroupement des especes basé sur
des traits morphologiques caractérise la variabilité des propriétés fonctionnelles du
phytoplancton.

Pour caractériser les aspects fonctionnels du phytoplancton, WEITHOFF (2003) pro-
pose des traits tels que la taille de la cellule, le potentiel a la fixation d’azote, la de-
mande en silicates, la phagotrophie, la mobilité et la forme de la cellule. Ces ana-
lyses nécessitent une documentation exhaustive des organismes et une prise de décision
pour l'attribution des especes aux groupes fonctionnels, ce qui doit parfois faire 1’ob-
jet d’'un compromis. Des problemes d’identification taxinomique existent dans de nom-
breux groupes du phytoplancton, d’ou la difficulté de baser une classification fonction-
nelle sur la taxinomie.
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F1GURE 1.7 — Typologie des traits du phytoplancton. D’aprés LITCHMAN & KLAUSMEIER
(2008).

1.3.4 Une autre approche de la diversité : le concept de niche
écologique

Le concept de niche écologique est lié a la diversité et permet d’étudier les patrons
de distribution des especes, et en conséquence donne une notion de la diversité beta.
HUTCHINSON (1957) définit la niche d’une espece comme 'espace de ’environnement
qui permet une croissance positive (Figure 1.8). Considérant un gradient de ressources
(e.g. intensité de la lumiere, disponibilité en sels nutritifs), les especes évoluent de
telle sorte qu’elles utilisent différentes parties de ces gradients (WHITTAKER 1972).
La diversité au sein de la communauté évoluerait dans le sens de la différentiation
des niches de chacune des especes, et par conséquent, de la position occupée dans
leur environnement. En plus de décrire la niche écologique, les études de distribution
d’especes associent également les changements globaux aux modifications de 'aire de
distribution des organismes (expansion ou diminution).

L’étude de la niche a permis d’aborder différents thématiques telles que la dis-
tribution de la diversité (JETZ et al. 2012), U'impact futur du changement clima-
tique (THOMAS et al. 2004), I'invasion d’especes (BROENNIMANN et al. 2007 ; PE-
TERSON 2003), ou encore la distribution de vecteurs de maladies (PETERSON 2009).
Trois hypotheses sont souvent émises : (i) la distribution de chaque espece est unique-
ment déterminée par son environnement abiotique, (ii) la dispersion n’est pas limitée
et (iii) il n’existe pas de potentiel d’adaptation. La niche réalisée est néanmoins res-
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Dimension écologique 2

Dimension écologique 1

FIGURE 1.8 — Représentation schématique de la niche écologique dans un espace environne-
mental & deux dimensions. La zone en gris représente l'espace ou la croissance (r) est posi-
tive. Repris de HIRZEL & LE LAy (2008).

treinte aux limites de la niche fondamentale d’une espece comme résultat des interac-
tions biologiques telles que la compétition. Dans la section 1.4, la question de 'adapta-
tion des organismes est discutée plus spécifiquement en ce qui concerne le phytoplanc-
ton.

Le concept de niche offre un cadre relativement simple pour la quantification de I’es-
pace occupé par une espece. LITCHMAN et al. (2012) consideérent que la notion de niche
écologique aiderait a prévoir les réponses des especes du phytoplancton face aux di-
vers facteurs de stress agissant simultanément. Ces auteurs soulignent que le phyto-
plancton vérifie en grande partie les hypotheses des modeles de niche, du fait qu’il est
fortement influencé par les facteurs abiotiques, peu limité dans sa dispersion et qu’il
n’a pas un comportement pouvant modifier I'influence de I’environnement. Bien que
les études utilisant 1’approche de niche écologique soient nombreuses, cette approche
est moins utilisée dans le domaine du phytoplancton. Deux ensembles de données bien
connus (Continuous Plankton Recorder et Helgoland Road), ont été récemment ana-
lysés pour l'estimation de la niche des especes du phytoplancton marin (GEBUHR et
al. 2009; GRUNER et al. 2011 ; IRWIN et al. 2012). La position de la niche et sa lar-
geur par rapport a des gradients environnementaux sont deux parametres souvent me-
surés sur les especes. Cela a été le cas pour les diatomées Paralia sulcata et Odon-
tella regia et le dinoflagellé Neoceratium fusus® (GEBUHR et al. 2009 ; GRUNER et al.
2011). Ces mesures ont été utilisées pour étudier la variation temporelle de la niche
réalisée de ces especes, ou tout particulierement la niche de Paralia sulcata aurait
été modifiée au cours du temps (FREUND et al. 2012; GEBUHR et al. 2009). Il faut
néanmoins s’interroger sur le calcul de ces parametres sur une base annuelle 7.e. po-
sition et largeur. Une modification de ces derniers amene a s’interroger : la niche a-t-
elle vraiment changé? Est-ce le reflet de la variabilité environnementale ? La présence

1. synonyme Ceratium fusus.
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d’une espece dans des conditions environnementales tres différentes fait appel a 'oc-
currence de souches ayant des cycle de vie variables, ce qui représente un mode de
résilience de ’écosysteme face a la variabilité de I'environnement (CLOERN & DUF-
FORD 2005).

Les études portant sur la niche écologique permettent également de comparer un en-
semble d’especes, et de donner plus d’éléments sur ’organisation de la communauté. IR-
WIN et al. (2012) étudient sous cet angle la niche réalisée du phytoplancton de I'océan
Atlantique Nord. La position occupée par 119 especes dans des gradients environnemen-
taux (température, salinité, irradiance, sels nutritifs) a permis d’identifier la large va-
riabilité de réponses, bien qu'un signal fort séparant les groupes des diatomées et di-
noflagellés ait été retrouvé.

1.3.5 Niveaux d’agrégation taxinomique

Le niveau d’espéce est souvent utilisé dans I’étude des réponses des systemes bio-
logiques face aux perturbations environnementales. Les organismes appartenant a une
méme espece partagent des caractéristiques morphologiques et physiologiques simi-
laires et par conséquent, une réponse semblable face aux variations de leur environ-
nement est attendue. Cependant, de nombreuses études agregent les especes dans des
groupes ad hoc pour étudier ces variations. Par exemple, il est courant d’utiliser les
groupes des diatomées et des dinoflagellés afin de décrire des modifications dans le phy-
toplancton (KLAIS et al. 2011 ; ZHATI et al. 2013). Les especes appartenant a chacun de
ces groupes partagent également certaines caractéristiques morphologiques et physio-
logiques (e.g. demande en silice pour les diatomées). Chacun de ces groupes est sup-
posé présenter un meéme type de réponse face a une perturbation. De plus, les orga-
nismes peuvent etre agrégés dans des groupes fonctionnels. Regrouper les organismes
non pas par leur classification taxinomique mais par leurs fonctions dans ’écosysteme
est la base de 'approche fonctionnelle déja abordée auparavant.

Dans certains groupes biologiques, l'identification au niveau de l'espece est tres
complexe, et nécessite souvent I'utilisation de techniques comme la génétique ou la mi-
croscopie électronique a balayage, difficiles a intégrer de nos jours dans un contexte
de réseaux d’observation. L’agrégation sur des niveaux taxinomiques plus élevés que
celui de I'espece est une alternative a ’analyse, permettant d’inclure des comptages
autres qu’au niveau de l'espece et de réduire le bruit lié a une identification taxino-
mique erronée. Cette approche est justifiée quand 'utilisation de ces niveaux n’abou-
tit pas a la perte importante d’information. A cet égard, certaines études soulignent
que les perturbations des communautés biologiques sont également détectables avec une
faible résolution taxinomique (FERRARO & COLE 1995; WARWICK 1988). En ce qui
concerne le phytoplancton, quelques études montrent que peu d’information est per-
due en utilisant le niveau du genre (CARNEIRO et al. 2010 ; COTTINGHAM & CARPEN-
TER 1998).
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1.4 Réponses du phytoplancton aux pressions d’ori-
gine anthropique

1.4.1 Introduction

Dans les écosystemes marins, les communautés biologiques sont en constante inter-
action et ce réseau complexe d’interactions influence par exemple le cycle de sels nu-
tritifs, la production primaire et secondaire, et en conséquence les services écologiques
des écosystemes dont '’homme bénéficie (e.g. péche, aquaculture, protection de la cote,
etc.). Cependant, les changements résultant en partie des activités humaines ont des
conséquences profondes et variées sur les écosystemes marins.

Dans cette section nous décrirons tout d’abord les principales sources de variabilité
anthropique. Nous examinerons ensuite les différentes études abordant la thématique
des changements du phytoplancton au niveau de (i) 'abondance et biomasse, (ii) dis-
tribution spatiale, (iii) phénologie et (iv) taille des cellules.

1.4.2 Principales sources de variabilité d’origine anthropique

L’une des principales conséquences résultant de I'activité humaine est 1’augmenta-
tion de la concentration atmosphérique en dioxyde de carbone (CO,). Celle-ci a aug-
menté de pres de 40% depuis le début de ’ére industrielle, atteignant des niveaux sans
précédents depuis 800 000 ans (IPCC 2013) 2. Un effet direct de cette augmentation est
la hausse de la température des océans. Cela se traduit par la fonte des glaces, 'augmen-
tation du niveau de la mer, la stratification et l'acidification des océans, 1’altération
des patrons de circulation des océans, des précipitations et par conséquent, des ap-
ports en eau douce.

La hausse de la température de surface de la mer (SST, en anglais) est constatée
sur toutes les latitudes bien que des variations régionales soient observées (GOHIN &
OGER-JEANNERET 2009; TRENBERTH et al. 2007). Une augmentation de 0,74°C +
0,18°C de la température moyenne globale a été observée durant le siecle précédent et
une augmentation de 1,8 & 4°C est prédite pour le XXI"¢ siecle (TRENBERTH et al.
2007). Dans la plupart des cas, les différents scénarios d'un tel changement prévoient des
conséquences sur la diversité et le risque d’extinction d’especes, des altérations du fonc-
tionnement des écosystemes, de leur stabilité ainsi que des services écologiques qu’ils
apportent (DONE et al. 2003 ; ITPCC 2007; WARREN et al. 2011). Une hausse de la
SST renforcerait la stratification verticale de la colonne d’eau entrainant une diminu-
tion de la disponibilité en sels nutritifs dans la couche photique avec des conséquences
sur les producteurs primaires pélagiques (voir Figure 1.3, ITO et al. 2010).

2. Intergovernmental Panel on Climate Change
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La température est 'un des facteurs abiotiques influengant le plus la vie sur
Terre. Des processus biologiques, tels que les réactions enzymatiques, la photosynthese,
la respiration, la croissance, ou encore des processus physiques, comme le taux de
sédimentation ou la stratification de la colonne d’eau, dépendent de la température.
Chaque organisme possede un optimum, conditionnant sa survie et sa reproduction. Ces
optima varient d’une espece a 'autre, définissant ainsi les aires de répartition des orga-
nismes et en grande mesure, leur cycle de vie (Figure 1.3). Les variations de température
peuvent modifier la structure de taille des communautés, la distribution spatiale des or-
ganismes et ’abondance des populations au cours des saisons. A leur tour, ces chan-
gements se propagent au niveau de 1’écosysteme a travers des processus < bottom-up
> ou < top-down >, altérant les interactions entre les especes et la chaine trophique (Fi-
gure 1.3).

L’augmentation de la concentration en CO, a également pour conséquence une
acidification graduelle de 'océan. Depuis ’eére industrielle, une diminution du pH de
0,1 unité a été observée, ce qui représente une augmentation de 26% de la concen-
tration de HT (IPCC 2013). Une autre conséquence est la diminution de la dispo-
nibilité en carbonate CO%‘. Il est prévu que l'acidification des océans impacte les
écosystemes marins, notamment les organismes avec des structures calcaires comme
les coraux scléractiniaires, certains mollusques et les coccolithophoridés.

L’effet de 'augmentation de la concentration en CO,, sur la photosynthese et la pro-
duction primaire a été résumé dans de précédentes études (BEARDALL & RAVEN 2004 ;
BEARDALL & STOJKOVIC 2006). Une hausse en CO, aurait tendance a favoriser la pho-
tosynthese et la production primaire, mais cet effet varie en fonction des groupes phy-
toplanctoniques car les especes ont des exigences différentes en carbone inorganique
en raison des mécanismes de concentration en CO, dans les cellules. Ces variations
impliquent qu'une hausse de la concentration en CO, pourrait conduire a des chan-
gements de la composition des assemblages d’especes. A Tinverse des especes utili-
sant des mécanismes actifs d’acquisition de CO,, celles ayant des mécanismes de dif-
fusion passive de CO,, sont plus susceptibles de montrer une stimulation de la photo-
synthese et de la croissance dans un contexte d’augmentation de la concentration en
CO, (BEARDALL et al. 2009).

Des baisses des niveaux d’oxygene des océans sont également prévues, dues a 'effet
combiné d’une diminution de la solubilité de I'oxygene par la hausse des températures
et une diminution de la ventilation a cause de la stratification. Dans les zones cotieres,
le nombre de régions cotieres hypoxiques a considérablement augmenté (D1az & Ro-
SENBERG 2008), en grande partie a cause des activités humaines et I’augmentation
des apports en sels nutritifs. Dans ces zones, les phénomenes d’hypoxie seront mo-
dulés par le changement climatique a travers des altérations du mélange de la co-
lonne d’eau et des vents (RABALAIS et al. 2010).

L’usage des fertilisant dans 'agriculture, 1’élevage et le rejet des eaux usées domes-
tiques ont contribué a l’augmentation des apports d’éléments comme 1'azote (présent



32

dans ammonium, les nitrates et nitrites) et le phosphore (présent dans les phos-
phates)(e.g. MENESGUEN et al. 2001 ; RABALAIS et al. 2009). Ce phénomene est de-
venu une préoccupation du fait des conséquences écologiques et économiques. Dans
les zones marines, cet exces favorise une multiplication excessive du phytoplancton
et d’autres algues, et perturbe ainsi ’équilibre entre la production et le métabolisme
de la matiere organique dans ces systemes (CLOERN 2001). L’effet négatif survient
quand l'apport en sels nutritifs est supérieur a la capacité de 1’écosysteme a absor-
ber cette production primaire (RABALAIS et al. 2009). La décomposition microbienne
de la matiere organique consomme progressivement 1’oxygene dissous et des événements
d’hypoxie et d’anoxie peuvent avoir lieu, avec des conséquences néfastes sur la diver-
sité et la faune benthique (CLOERN 2001 ; DiAz & ROSENBERG 2008). Une deuxieme
conséquence de la dégradation microbienne de la matiere organique est la production
du CO, et une baisse du pH de 'eau (WALLACE et al. 2014). Face a 'enjeu écologique
et économique que représente l'enrichissement en sels nutritifs des zones cotieres, les
concentrations en chlorophylle a sont souvent évoquées comme critere d’évaluation du
niveau d’eutrophisation et de I’état écologique des écosystemes, par exemple pour la Di-
rective Cadre Stratégie pour le Milieu Marin (FERREIRA et al. 2011 ; LEFEBVRE et al.
2012a; MENESGUEN et al. 2001). Pour la Directive Cadre sur 'Eau (DCE), les pa-
rametres de chlorophylle a, d’abondance et de diversité du phytoplancton participent
a I'évaluation des masses d’eau cotieres (ANDERSEN et al. 2006).

Les effets de 'augmentation du CO, n’agissent pas de facon isolée. A ces impacts,
il faut ajouter d’autres pressions qui varient d’'une région a l'autre, notamment : la
dégradation des habitats, la surexploitation des stocks de poissons, la hausse des ac-
tivités d’aquaculture et l'introduction d’especes non indigenes. Ainsi, les écosystemes
marins sont soumis a de multiples facteurs de stress (Figure 1.9). En particulier, les
écosystemes cotiers sont exposés a l'effet synergique des modifications climatiques et
des impacts anthropiques. Cet effet conjoint induit des modifications des communautés
biologiques a tous les niveaux, des individus (physiologie, taille) jusqu’aux commu-
nautés (e.g. structure, phénologie, distribution). Cependant, la réponse des commu-
nautés biologiques face a ces variations n’est pas unique. Selon les systemes (océan,
cOte, estuaires, etc.) et leurs propriétés inhérentes (e.g. marée, temps de résidence des
masses d’eau), différentes réponses peuvent étre attendues (Figure 1.9). L'effet simul-
tané des multiples facteurs et les interactions entre organismes ajoutent plus de com-
plexité a I'étude des réponses des communautés biologiques. Malgré cette complexité,
il est important d’appréhender les variations de la diversité des communautés phy-
toplanctoniques sur le long terme, afin d’analyser les réponses des systemes biolo-
giques face aux modifications de ’environnement.
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FIGURE 1.9 — Schéma conceptuel des réponses et impacts sur les écosystemes des multiples fac-
teurs de stress. L’effet sur les écosystemes de ces facteurs dépend des propriétés inhérentes
aux systemes qui agissent comme des filtres, pouvant atténuer ou exacerber ces effets. Au
sein des communautés biologiques, ces réponses sont observées a tous les niveaux, des indivi-
dus (e.g. physiologie, taille) jusqu’au niveau des communautés (e.g. structure, phénologie, dis-
tribution). La modification des communautés biologiques a des impacts & plus grande échelle,
sur la chaine trophique, ou sur la santé humaine. La compréhension de ces mécanismes per-
met de concevoir des stratégies de gestion afin de restaurer les fonctions de 1’écosysteme et
les communautés biologiques. Modifié de CLOERN (2001).

1.4.3 Réponses du phytoplancton aux changements environ-
nementaux

Le phytoplancton est considéré comme un indicateur pertinent des pressions exercées
sur les écosystemes. Ceci est du a sa capacité a répondre rapidement aux variations
hydro-climatiques. Bien qu’il soit reconnu que le phytoplancton est affecté par les va-
riations des conditions environnementales, la réponse de ces organismes aux divers fac-
teurs font débat.

Selon LITCHMAN et al. (2012), le phytoplancton peut répondre aux variations envi-
ronnementales de trois manieres : (i) grace a leur plasticité phénotypique les organismes
sont capables de persister dans le milieu, (ii) les limites de leur plasticité phénotypique
étant atteintes, certaines especes peu adaptées aux nouvelles conditions environnemen-
tales sont remplacées par d’autres mieux adaptées, (iii) les especes peuvent s’adap-
ter grace a la sélection de nouveaux génotypes a travers des processus comme les mu-
tations. Ainsi, les modifications observées dans I’environnement seraient le résultat de
ces processus agissant simultanément ou de fagon séquentielle sans que leur impor-
tance relative soit clairement démontrée (Figure 1.10, LITCHMAN et al. 2012).
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FicUure 1.10 — Réponses possibles de trois especes du phytoplancton aux changements de
leur environnement. Chaque espéce est représentée par une forme (cercle, triangle ou rec-
tangle) et chaque phénotype (et potentiellement un génotype) par une couleur. (a) la commu-
nauté dans son état initial est composée de trois especes, (b) suite & un changement dans ’en-
vironnement, les especes répondent en variant leur phénotype (plasticité phénotypique), (c)
une espece est mal adaptée (cercle) et ne persiste pas dans la communauté alors que l’espece
la mieux adaptée (triangle) voit son abondance augmenter. Certains phénotypes (couleur plus
foncée), et potentiellement des génotypes, sont mieux adaptés et augmentent leur fréquence
par sélection naturelle. Adapté de LITCHMAN et al. (2012).

Nombre d’études ont montré I'impact direct ou indirect de variations de 'envi-
ronnement sur les organismes, populations et communautés, appréhendées a travers
des observations sur le terrain, des expériences en mésocosme ou résultant d’études de
modélisation. Par la suite, une synthese des modifications observées sur le phytoplanc-
ton est présentée sous quatre angles différents (i) variation de ’abondance, de la bio-
masse et de la composition d’especes, (ii) modifications de la distribution spatiale, (iii)
variations de la phénologie et (iv) modification de la structure en taille de la commu-
nauté.

Variations de la biomasse, de l’abondance et de la composition d’espéces
— Depuis quelques décennies, plusieurs études s’intéressent a l'effet de la hausse de
la SST sur 'ensemble des aspects physiologiques et écologiques du phytoplancton.
BOYCE et al. (2010) indiquent un déclin global de la biomasse du phytoplancton (me-
sures de chlorophylle a) de l'ordre d’un pourcent par an au cours du siecle dernier.
Ce déclin de la biomasse phytoplanctonique a été associé aux changements des condi-
tions océanographiques et tout particulierement a la hausse de la température de sur-
face de la mer. Cependant, ces tendances ne semblent pas étre uniformes dans tous
les océans. Ainsi, ces auteurs documentent une hausse de la concentration de chloro-
phylle a dans le sud de I'océan Indien. Les changements de la biomasse du phytoplanc-
ton sont le résultat de deux mécanismes opposés résultant de I’augmentation de la stra-
tification de la colonne d’eau : d’une part la diminution de 'apport d’éléments nutri-
tifs essentiels pour le phytoplancton et d’autre part, une utilisation plus efficace de la
lumiere permettant une période de croissance plus longue (Figure 1.11, BopPP et al.
2001). 11 est prévu que dans les hautes latitudes (plus froides) la biomasse du phyto-
plancton augmente, favorisée par ’allongement de la période de croissance et un apport
suffisant en sels nutritifs (Bopp et al. 2001 ; DONEY 2006 ; RICHARDSON & SCHOE-
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MAN 2004). Cependant, ce mécanisme n’explique pas des tendances de décroissance de
la chlorophylle a observées dans les zones polaires (BOYCE et al. 2010).

Les variations de la biomasse du phytoplancton impliquent que les principaux
groupes qui le constituent sont affectés par les variations climatiques. Les diatomées oc-
cupent une part importante du phytoplancton, et peuvent dominer les communautés,
principalement quand les concentrations en sels nutritifs sont élevées (CLOERN & DUF-
FORD 2005). BOPP et al. (2005) prévoient une diminution de ’abondance relative de ce
groupe de 10% a I’échelle globale et d’environ 60% dans 1’ Atlantique Nord. D’autres tra-
vaux mentionnent une diminution des diatomées dans l'océan Atlantique, la Manche
et la Mer Baltique pendant les quatre dernieres décennies (KLAIS et al. 2011; LE-
TERME et al. 2005; WIDDICOMBE et al. 2010 ; ZHAI et al. 2013). Cette diminution se-
rait accompagnée d'une augmentation d’autres groupes tels que les dinoflagellés. Ces
résultats different cependant de ceux obtenus par HINDER et al. (2012) dans I’At-
lantique Nord-Est (entre 1960 et 2009). Ces derniers rapportent une augmentation
des diatomées telles que Pseudonitzschia spp. et Thalassiosira spp., alors que 1’abon-
dance des dinoflagellés Neoceratium furca et Prorocentrum spp. diminue. Ces change-
ments ont été attribués a 'action combinée de la hausse de la SST et des vents esti-
vaux, favorisant des conditions plus turbulentes. L’effet d'un changement du ratio di-
atomées/dinoflagellés sur I’écosystéme est peu connu. Traditionnellement, les efflores-
cences des diatomées sont considérées comme soutenant la production secondaire et
le développement des copépodes, et par conséquent, la croissance de larves des pois-
sons qui en dépendent pour leur alimentation (IRIGOIEN et al. 2002). Cependant, une
étude récemment menée par VEHMAA et al. (2011) conclut qu'un changement de ce
ratio en faveur des dinoflagellés pourrait avoir un effet positif sur la reproduction des
copépodes.
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FIGURE 1.11 — Réponse prévue du phytoplancton a la hausse de la température des océans.
(a) Dans les zones a faible latitude le phytoplancton est typiquement limité en sels nutritifs.
L’augmentation de la température et de la stratification de la colonne d’eau entrainerait une
diminution de I'apport en sels nutritifs et en conséquence une diminution de la biomasse du
phytoplancton. (b) Dans les latitudes polaires et sub-polaires la phytoplancton est limité par
la lumiere. La diminution du mélange devrait entrainer une augmentation de la biomasse de
phytoplancton a cause de I'augmentation de la disponibilité de la lumiere. D’apres DONEY
(2006).

L’impact des variations climatiques a 1’échelle inter-anuelle sur la structure des
communautés phytoplanctoniques a été observé dans plusieurs zones littorales (BRE-
TON et al. 2006; DAVID et al. 2012; IRIGOIEN et al. 2000). Par exemple, 1'Oscilla-
tion Nord Atlantique (NAO) (Figure 1.12), définie comme la différence de pression
atmosphérique entre I’Anticyclone des Acores et la dépression d’Islande, a été posi-
tivement corrélée a l'abondance des diatomées et négativement a celle des dinofla-
gellés (IRIGOIEN et al. 2000 ; ZHAT et al. 2013). La phase positive de la NAO est as-
sociée a une prédominance des vents d’ouest avec des hivers doux et pluvieux en Eu-
rope du Nord mais plus secs autour de la Mer Méditerranée. Des valeurs faibles de I'in-
dice de NAQO, associées a ’affaiblissement des vents d’ouest, conduisent a une réduction
du mélange vertical de la colonne d’eau et une diminution de la turbulence, favori-
sant ainsi le groupe des dinoflagellés (ZHAI et al. 2013). L’Oscillation Multidécennale
de I'Atlantique (AMO) a également été mise en relation avec les variations du planc-
ton sur le long terme (Figure 1.12, DAVID et al. 2012 ; EDWARDS et al. 2013). L’AMO
est un signal de la variabilité du climat en relation avec la température de surface de
la mer de I’Atlantique Nord (DIJKSTRA et al. 2006). Plusieurs études montrent la re-
lation entre I’AMO et les précipitations, les ouragans dans I’Atlantique et le climat es-
tival en Amérique du Nord et en Europe (ENFIELD et al. 2001 ; GOLDENBERG et al.
2001 ; SuTrTON & HODSON 2005).
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FIGURE 1.12 — Série temporelle de la moyenne hivernale (i.e. janvier a mars) de 'indice
climatique Oscillation Nord Atlantique et de la moyenne annuelle de I'indice Oscillation
Multidécennale de I’ Atlantique.

L’effet de I'augmentation de CO, sur l'acidification des océans a été étudié sur
les organismes du phytoplancton notamment sur ceux ayant des structures calcaires
comme les coccolithophoridés. La réponse de ce groupe phytoplantonique et plus parti-
culierement de 'espece Emiliania huzley: a été étudiée auparavant. Bien que la diver-
sité et ’abondance de ces organismes se voient significativement affectées (ZIVERI et al.
2014), d’autres travaux suggerent que des processus d’adaptation aideraient & main-
tenir la fonctionnalité de ces groupes face aux changements globaux (LOHBECK et al.
2012).

Dans les zones cotieres, une préoccupation est liée a ’apport croissant d’éléments
nutritifs tels que ’azote et le phosphore. Ce phénomene se traduit par une produc-
tion de biomasse accrue du phytoplancton et un déséquilibre du point de vue de la bio-
diversité. Au sein des écosystemes marins, certaines proliférations d’algues ont sou-
vent été attribuées a I'eutrophisation (ANDERSON et al. 2002). Ainsi, des liens de cau-
salité existent entre I’augmentation de la concentration en chlorophylle a et I’augmenta-
tion des apports en sels nutritifs dans les zones cotieres et estuariennes (CLOERN 2001).
Dans le Nord-Est de 'océan Atlantique, 104 zones, dont la Baie de Seine et la Baie de
Vilaine, sont considérées comme particulierement sensibles (OSPAR 2008). En juillet
1982, la Baie de Vilaine connait des conditions anoxiques provoquant la mortalité mas-
sive de poissons et d’invertébrés benthiques. Ce phénomene a été associé a deux épisodes
successifs d’orages sur le bassin versant, provoquant un enrichissement des eaux de sur-
face et une stratification haline de la colonne d’eau. Le développement du phytoplanc-
ton qui a suivi, grace au temps calme et a l’ensoleillement, et sa dégradation par
la suite, ont provoqué une forte consommation d’oxygene dans le fond. La stratifica-
tion de la colonne d’eau et les faibles courants ont favorisé un déficit en oxygene (CHA-
PELLE 1991).
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En dehors de la France, d’autres exemples montrent la relation entre l’enrichis-
sement des zones marines et l'augmentation de la biomasse du phytoplancton. Par
exemple, en été 1997, un phénomene d’anoxie atteint la surface dans le fjord de Ma-
riager au Danemark (FALLESEN et al. 2000). Ce phénomene s’est produit apres une ef-
florescence exceptionnelle du dinoflagellé Prorocentrum minimum suite a des condi-
tions météorologiques favorables (été particulierement chaud, ensoleillé et calme). La
partie nord du Golfe de Mexique connait souvent des phénomenes d’hypoxies séveres.
Ceux-ci sont en relation avec l'augmentation des charges en sels nutritifs dans le golfe
résultant de 'activité humaine (en particulier des pratiques agricoles) dans le bassin
versant du fleuve Mississippi, ce qui favorise une augmentation de la production du phy-
toplancton.

La corrélation entre un apport en sels nutritifs accru et 'augmentation de la bio-
masse du phytoplancton n’est pas toujours évidente. Ceci révele un lien qui dépend for-
tement du systeme et des processus propres a ce dernier, expliquant pourquoi cer-
tains écosystemes marins sont plus sensibles a l’enrichissement en éléments nutritifs
que d’autres. Ainsi, certains processus tels que les marées, les vents ou le temps de
résidence des masses d’eau agissent comme des filtres déterminant le type et 'ampli-
tude des réponses des écosystemes (CLOERN 2001). De plus, 'enrichissement en sels
nutritifs n’est pas un processus isolé, et il est de plus en plus évident que l'interac-
tion avec de multiples facteurs comme le climat peuvent diminuer ou au contraire exa-
cerber les conséquences sur les écosystémes (CLOERN 2001 ; RABALAIS et al. 2009).

Au cours des dernieres décennies, des proliférations des microalgues nuisibles (HAB-
Harmful Algal Bloom) ont souvent été attribuées a ’eutrophisation. Dans le modele
d’organisation du phytoplancton Mandala de MARGALEF (1997), les dinoflagellés for-
mant des marées rouges sont associés a des conditions d’enrichissement en sels nu-
tritifs et stables en terme de turbulence. Certains travaux se sont basés sur l'analyse
des kystes de dinoflagellés dans les sédiments de ces 100 dernieres années pour étudier
le lien entre I'enrichissement en sels nutritifs des eaux marines di aux activités hu-
maines et les HAB (fjord d’Oslo, Norvege, DALE 2001). Selon cet auteur, 1’enrichisse-
ment des systemes tempérés et limités en sels nutritifs aurait provoqué une augmenta-
tion des HAB, particulierement en période estivale. L’espece concernée est Lingulodi-
nium polyedricum, productrice de toxines diarrhéiques. Il n’existe pas de généralisation
simple quant aux impacts des activités liées a 'aquaculture sur les HAB. Dans les
zones ol ces activités sont intensives, l'effet cumulatif de I'enrichissement en sels nu-
tritifs peut avoir un impact sur la composition et I’abondance du phytoplancton. Ce-
pendant, 'impact dépend des especes toxiques présentes, de 'abondance relative des
éléments nutritifs, des caractéristiques hydro-dynamiques de la zone ainsi que de la pres-
sion de prédation et de la disponibilité en lumiere (ANDERSON et al. 2002). Un autre as-
pect étudié est 'effet de I'action synergique du climat et des activités humaines dans
la manifestation et ’évolution des HAB (HALLEGRAEFF 2010).

A forte concentration, certains métaux lourds comme le cadmium, le zinc, le mercure
sont toxiques pour le phytoplancton et il en est de méme pour les polluants tels que les
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PCB? et les DDT %, La contamination des zones cotieres par ces éléments peut produire
des variations de la dominance des especes, affectant la structure et la composition de la
communauté (e.g. FISHER et al. 1973 ; MOSSER et al. 1972). Un autre aspect important
est le fait que les microalgues accumulent ces polluants et favorisent leur transfert vers
les niveaux trophiques supérieurs.

Enfin, des réponses tres variables du phytoplancton face aux changements de condi-
tions environnementales sont documentées dans la littérature, et il est difficile de
conclure a une réponse unique concernant ces organismes (Table 1.2). Au contraire, ces
variations contrastées soulignent la complexité des réponses de ce compartiment biolo-
gique. De plus, la multiplicité des facteurs agissant sur le phytoplancton fait qu’il est dif-
ficile de discerner 'effet prépondérant des uns ou des autres.

3. polychlorobiphényles
4. dichlorodiphényltrichloroéthane produit chimique de propriétés insecticides et acaricides
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TABLE 1.2 — Exemples d’études des variations temporelles de la biomasse et de I’abondance du phytoplancton

basé sur 'observation de diverses régions marines.

Zone

Fréquence
des observa-
tions

Variations observées

Référence

Régions de la
Mer Baltique

Régions de la
Mer Baltique

Golfe de
Finlande et
région
Nord-Centrale
de la Mer
Baltique

Région centrale
de ’Atlantique
Nord

Nord-Est de
I’Atlantique
Nord et mer du
Nord

Ouest de la
Manche

Atlantique Nord
et mers
adjacentes

Baie de Calvi
(Méditerranée)

Baie de
Narragansett
(E.-U.)

Cote Atlantique
(France)

Cote Belge

Baie de Seine
(Normandie,
France)

variable en

fonc-

tion des sites
d’échantillonnage

variable en

fonc-

tion des sites
d’échantillonnage

environ deux
échantillons en
été
(principalement
en aoiit) entre
1979 et 2003

données
agrégées au
niveau mensuel

mensuelle

hebdomadaire

mensuelle

cinq périodes
d’hiver-
printemps entre
1979 et 1998

hebdomadaire

bi-mensuelle

deux fois par se-
maine a  bi-
mensuelle entre
1988 et 2001

bi-mensuelle
entre 2001 et
2011

La biomasse phytoplanctonique augmente dans la région centrale de la Mer
Baltique (Baltic Proper) mais diminue dans la Baie de Mecklenburg. La di-
minution de la biomasse de printemps des diatomées dans certains régions de
la Mer Baltique est accompagnée par une augmentation de celle des dinofla-
gellés. Les variations environnementales observées concernent une augmenta-
tion de la température, diminution de la salinité et de la concentration en sels
nutritifs. Dans la Baie de Kiel, les efflorescences automnales et estivales de
Chaetoceros et Skeletonema observées en début du XX siecle ont été sub-
stituées par celles composées par les especes Cerataulina pelagica, Dactylio-
solen fragilissimus, Proboscia alata et Pseudo-nitzschia spp. Les nouvelles
especes proliférantes sont potentiellement toxiques (e.g. Prorocentrum mini-
mum, Pseudo-nitzschia spp.). L’étude remarque l’existence de tendances lo-
cales dans la Mer Baltique.

La proportion relative des dinoflagellés par rapport aux diatomées a augmenté
durant les efflorescences d’hiver-printemps, notamment dans les régions du
Nord de la Mer Baltique (Golfe de Finlande et de Botnie). Les auteurs émettent
I’hypothése que le mélange de la colonne d’eau en hiver et la remise en sus-
pension des kystes benthiques, suivis de la stratification de ’eau sous une fine
couche de glace fondante favorisent ’accumulation des dinoflagellés. Les hi-
vers plus doux et une couche de glace fine (10-20cm) favorisent des efflores-
cences du complexe Biecheleria baltica (B. baltica, Gymnodinium corollarium
et Scrippsiella hangoes).

L’étude montre une augmentation significative de la biomasse des chryso-
phycées et chlorophycées. La biomasse des dinoflagellées et des cyanobactéries
augmente respectivement dans la région Nord-Centrale de la Mer Baltique et
le Golfe de Finlande. La biomasse des groupes des euglenophycées et crypto-
phycées diminue dans ces zones respectivement. Les variations des conditions
environnementales incluent la hausse de la température estivale et de la concen-
tration de I’azote inorganique dissous (DIN) et la diminution de la salinité. Ces
changements de la composition spécifique des communautés ont été mis en re-
lation avec les variations hydro-climatiques et D’effet de I’eutrophisation conti-
nue.

Les analyses effectuées entre 1991 et 2009 montrent une augmentation de la
proportion des dinoflagellés par rapport aux diatomées. Cette étude établit un
lien entre 'indice climatique NAO, la SST et le changement de la structure de
la communauté phytoplanctonique.

L’abondance des dinoflagellés tels que Prorocentrum spp. et Neoceratium furca
a diminué et celle des diatomées a augmenté (e.g. Pseudo-nitzschia spp., Tha-
lassiosira spp.). Ces variations ont entrainé une augmentation marquée de
P’abondance relative des diatomées par rapport a celle des dinoflagellés. L’ac-
tion combinée de 'augmentation de la SST et des vents, favorisant des condi-
tions plus turbulentes, a été associée a ces variations.

Entre 1992 et 2007, une diminution significative de ’abondance des diatomées
et de Phaeocystis a été observée alors que ’abondance des coccolithophoridés
et du dinoflagellé Prorocentrum minimum a augmenté.

L’étude décrit un changement abrupt de plusieurs composantes biologiques de
I’écosystéme (e.g. phyto-zooplancton) dans les années 1980. En particulier, I’in-
dice de couleur du phytoplancton augmente (indicateur de la biomasse du phy-
toplancton acquis & travers les données du CPR). Est évoquée la relation avec
la hausse de la SST et une pression moindre de ’herbivore Calanus finmarchi-
cus (son abondance diminue).

La limitation en silice entre 1986 et 1988 a favorisé une diminution de ’abon-
dance des diatomées, accompagnée par une augmentation de I’abondance des
groupes du phytoplancton non siliceux. Aprés cette période, la diminution de
la disponibilité en nitrates explique la réduction progressive de ’abondance de
ces derniers.

L’étude indique un déclin de 45% de ’abondance de Skeletonema entre 1959
et 1997. Celle-ci étudie également la relation entre cette tendance et le climat
(indice NAO, température et irradiance). Des hivers doux ont été associés avec
une efflorescence estivale de Skeletonema et une réduction de son abondance
annuelle.

Etude des variations temporelles et spatiales de la diversité spécifique et fonc-
tionnelle du phytoplancton. Bien que la variation temporelle soit moins impor-
tante pour expliquer les patrons de diversité, les principaux facteurs expliquant
les variations inter-annuelles sont les indices climatiques & grande échelle, prin-
cipalement ’AMO.

Le ratio diatomée/ Phaeocystis est déterminé par 'effet combiné de I’Oscillation
Nord Atlantique (NAO) et de I'apport en eau douce et en nitrates provenant
du fleuve Escaut.

Diminution de la chlorophylle a en été mais une légére augmentation en hiver.
Une augmentation de ’abondance des dinoflagellés est observée en été. L’abon-
dance des diatomées n’a pas variée significativement. La diminution du phos-
phore correspond & une diminution générale de la biomasse du phytoplanc-
ton, mais les concentrations élevées en azote favorisent l’émergence d’efflores-
cences de microalgues nuisibles.

WasMUND & Un-
LIG (2003), Was-
MUND et al. (1998)
et WASMUND et al.
(2008, 2011)

Krais et al. (2011,
2013)

SUIKKANEN et al.

(2007)

ZHAI et al. (2013)

HINDER et al.
(2012)

WIDDICOMBE et al.
(2010)

BEAUGRAND (2009)

GOFFART et al.
(2002)

BORKMAN &
SMAYDA (2009)

DaAvID et al. (2012)

BRETON et al
(2006)

ROMERO et al.
(2013)
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Variations de la distribution spatiale — La distribution des especes est sensible
aux changements globaux (HAYS et al. 2005). L’impact de la hausse de la température
de la mer sur la distribution spatiale des organismes du phytoplancton a fait 1'objet
de plusieurs études. THOMAS et al. (2012) émettent '’hypothese d'une diminution de
la diversité dans les zones tropicales, ou les especes du phytoplancton seraient plus
sensibles a une augmentation de la température. D’autre part, ces auteurs mentionnent
la possible augmentation de la diversité dans les zones de hautes latitudes comme
conséquence d'un déplacement des especes vers les poles (THOMAS et al. 2012).

Les données issues du CPR révelent plusieurs changements de 'aire de distribu-
tion des especes phytoplanctoniques. En particulier, le dinoflagellé Neoceratium tri-
choceros, uniquement recensé dans le sud du Royaume Uni avant 1970, est actuelle-
ment observé sur la cote ouest d’Ecosse et dans le nord de la Mer du Nord (HAYS et
al. 2005). L’établissement dans la Mer du Nord d’especes considérées comme thermo-
philes e.g. Alexandrium minutum, Gymnodinium catenatum, Rhizosolenia indica au-
rait été favorisé par une hausse de la température (NEHRING 1998b).

Un autre exemple de changement d’aire de distribution concerne la diatomée Neo-
denticula seminae, auparavant observée dans le Pacifique Nord subarctique. Grace aux
données du CPR et a 'analyse des carottes de sédiments, il a été constaté que cette
espece est rencontrée depuis la fin du XX siecle dans I’Atlantique Nord, apres une ab-
sence de 800 000 années. Cette apparition a été associée a l'influence accrue des eaux
du Pacifique sur I’Atlantique a travers I'océan Arctique, ceci en raison de la fonte des
glaces de mer et/ou des variations de la circulation des masses d’eau de 1'océan Arc-
tique (MIETTINEN et al. 2013 ; REID et al. 2007).

L’expansion géographique de certaines especes du phytoplancton a été occasionnel-
lement attribuée au rejet et a la dispersion des eaux de ballast des navires. Ce mode
d’introduction d’especes altere leur distribution et a été suspecté pour plusieurs taxons
comme Coscinodiscus wailesii dans la Manche et la Mer du Nord (EDWARDS et al.
2001) ou Alexandrium catenella dans 1'étang de Thau, France (LILLY et al. 2002).
Ces introductions ont souvent comme conséquence de nouvelles proliférations inatten-
dues et parfois accompagnées de I’apparition de certaines toxines (e.g. PSP, toxine pa-
ralysante). Les raisons pour lesquelles ces especes introduites arrivent a s’établir et
méme proliférer reste néanmoins difficile a expliquer (NEHRING 1998a). Ces especes
pourraient exploiter des habitats jusque la inoccupés. De plus, les écosystemes per-
turbés par les effets combinés du changement climatique et des activités humaines sont
plus sujets aux invasions (STACHOWICZ et al. 2002).

Dans un contexte de changements globaux, prédire I’aire de répartition des especes,
leur probabilité d’extinction ainsi que les modifications sous-jacentes dans la commu-
nauté reste un défi. Dans la mesure des données disponibles, certains modeles tiennent
compte du seul facteur température et ne prennent pas en considération 1’effet conjoint
possible de la température avec d’autres parametres (e.g. interaction inter-spécifique).
De plus, les expérimentations en laboratoire reposent souvent sur l'effet d’un seul fac-
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teur sur les organismes, ne permettant de tester leur plasticité physiologique qu’a court
terme. La possible adaptation de ces organismes reste peu étudiée, mais certains tra-
vaux commencent a mettre en évidence des phénomenes d’adaptation (LOHBECK et al.
2012). KREMP et al. (2012) montrent qu’en fonction de la souche de Skeletonema mari-
not, les effets de la température sur la croissance peuvent étre positifs, négatifs ou nuls.

L’impact de ces variations sur la production primaire au niveau de 1’écosysteme
reste assez méconnu. L’importance du maintien de la diversité pour la productivité des
écosystemes a été amplement discutée en dehors du contexte de changement clima-
tique (CARDINALE et al. 2009). La productivité serait favorisée par la diversité. Donc,
nous pouvons nous attendre a ce que des variations de la diversité du phytoplancton en-
trainent des modifications de la productivité et de la stabilité des écosystemes.

La complexité de ces interactions révele la réelle difficulté de construire des scénarios
futurs. Les prédictions des changements de la diversité et de la distribution d’especes
peuvent en partie étre atténuées par la capacité des especes a s’adapter, notamment
celles ayant un temps de renouvellement rapide de la population comme c’est le cas
du phytoplancton (THOMAS et al. 2012). Ainsi, davantage d’études en laboratoire sont
nécessaires pour tenir compte de la réponse adaptative du phytoplancton dans les
modeles de prédiction de distribution d’especes.

Variation de la phénologie et de U'amplitude des efflorescences — La
phénologie fait partie intégrante du cycle de vie des organismes. Les especes du phyto-
plancton exploitent différentes conditions environnementales, ainsi, au cours de ’année
plusieurs especes se succedent. Ce phénomene de succession d’especes est bien connu
dans le phytoplancton. La phénologie est souvent exprimée par la date a laquelle sur-
viennent les efflorescences algales, leur amplitude et leur durée. Elle est étroitement
liée au climat, et les fluctuations de ce dernier font partie intégrante de la variabi-
lité phénologique des producteurs primaires.

En écologie terrestre, il existe une littérature abondante des variations phénologiques
en relation avec le changement climatique. Nombre de ces études ont mis en évidence
une corrélation entre certains parametres comme la coloration des feuilles en automne
ou la date de floraison et I'augmentation de la température, tout en soulignant la
complexité des réponses si 'on tient compte de l'interaction avec d’autres facteurs,
e.g. précipitations (CLELAND et al. 2006, 2007 ; MENZEL 2003). Ces travaux ont mo-
tivé la recherche de patrons similaires dans la phénologie du phytoplancton, a par-
tir soit de la biomasse totale ou estimée pour différents niveaux taxinomiques.

L’apparition de plus en plus précoce des efflorescences printanieres du phytoplanc-
ton sous 'effet de I'augmentation de la température reste I'une des hypotheses les plus
évoquées (HASHIOKA & YAMANAKA 2007; LEWANDOWSKA & ULRICH 2010; WIN-
DER & SCHINDLER 2004b). Ce phénomene a été observé en milieu aquatique en re-
lation avec la date du début de la stratification de la colonne d’eau ou de la rup-
ture des glaces lacustres (THACKERAY et al. 2008 ; WALTERS et al. 2013 ; WEYHEN-
MEYER 2001; WINDER & SCHINDLER 2004b). Des expérimentations en mésocosme
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(LEWANDOWSKA & ULRICH 2010 ; SOMMER & LEWANDOWSKA 2011), des mesures de
télédétection (KAHRU et al. 2011) ainsi que des observations sur le terrain vont dans
le sens de cette hypothése (EDWARDS & RICHARDSON 2004). Cependant, la réponse
du phytoplancton est loin d’étre unique, et I'interaction avec d’autres parametres ainsi
que des variations inter-spécifiques implique une diversité de réponses (Table 1.3).

Les méthodes de télédétection sont couramment utilisées pour estimer les dates
de démarrage et de maximum de la biomasse du phytoplancton (KAHRU et al. 2011;
RACAULT et al. 2012; SIEGEL et al. 2002; ZHAI et al. 2011). Cette méthodologie a
l'avantage de fournir une large emprise spatiale et une résolution temporelle fine (de
I'ordre d'un jour) des processus de production primaire et de pouvoir confronter ces
derniers aux variations climatologiques. Une étude d’environ une décennie (1997-2009)
révele une tendance significative d’apparition d’efflorescences plus précoces (d’environ
50 jours) dans les océans Pacifique boréal et Arctique, et d’efflorescences plus tardives
dans certaines zones de 1'océan Nord Atlantique (KAHRU et al. 2011). La variabilité
annuelle et décennale de la chlorophylle a a également été attribuée a des variations
climatiques telles que 1'Oscillation Nord Atlantique (NAO), ’Oscillation Décennale du
Pacifique (PDO) ou encore El Nifio (ENSO) (CHIBA et al. 2012; KAHRU et al. 2011 ;
RACAULT et al. 2012 ; ZHATI et al. 2011, 2013).

WALTERS et al. (2013) signalent I'importance de prendre en compte des niveaux
de résolution taxinomique fins car les réponses au changement climatique peuvent va-
rier en fonction des especes et affecter la composition des communautés (voir également

ANNEVILLE et al. 2002 ; GUINDER et al. 2010). Ainsi, les systémes d’observation in
situ permettent d’étudier ces variations phénologiques inter-annuelles, souvent au ni-
veau de I'espece. Les données issues du CPR montrent des efflorescences plus précoces
(de pres de 23 jours) des dinoflagellés Ceratium, Protoperidinium et Dinophysis dans
la Mer du Nord (EDWARDS & RICHARDSON 2004). Pour la méme période, aucune
modification des efflorescences printanieres des diatomées n’a été observée. Cette di-
versité de réponses est liée aux facteurs influencant fortement le cycle saisonnier des
différents groupes taxinomiques. La réponse phénologique des dinoflagellés a ’augmen-
tation de la température n’est pas seulement physiologique : elle peut également étre
reliée a une stratification plus précoce de la colonne d’eau. Les diatomées sont pro-
bablement plus dépendantes de la longueur du jour ou de l'intensité lumineuse (ED-
WARDS & RICHARDSON 2004 ; EILERTSEN et al. 1995; WILTSHIRE et al. 2008).

Les écosystemes marins peuvent étre particulierement vulnérables a ces change-
ments. La variation de la phénologie du phytoplancton peut conduire a une désynchroni-
sation entre les producteurs primaires et secondaires, ainsi qu’a un effet de cascade
< bottom-up > vers les niveaux trophiques supérieurs avec des conséquences négatives,
comme par exemple sur le succes de reproduction des oiseaux marins (DURANT et
al. 2003) ou sur des activités humaines telles que la péche (CURY et al. 2008 ; ED-
WARDS & RICHARDSON 2004).

Taille des cellules — Au cours des derniéres années, diverses études se sont
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intéressées a l'effet du changement climatique et de la hausse de la température sur
la structure des classes de taille dans les communautés phytoplanctoniques, favori-
sant notamment des especes plus petites (LEWANDOWSKA & ULRICH 2010; SOM-
MER & LENGFELLNER 2008). La taille des cellules est étroitement liée & des processus
tels que 'absorption des sels nutritifs et le taux de sédimentation des cellules (L1TCH-
MAN & KLAUSMEIER 2008). Les especes de petite taille ont un ratio surface/volume
plus important, ce qui favorise une vitesse de sédimentation plus faible et une ab-
sorption plus efficace des sels nutritifs. Ceci présente un avantage dans un scénario
ou la hausse de la température favoriserait la stratification de la colonne d’eau et
I’épuisement des éléments nutritifs dans la zone euphotique. Ces conditions ont favo-
risé 'augmentation de I’abondance de diatomées de petite taille telles que Cyclotella et
Cymbella et des chlorophycées comme Gloeotila et Botryococcu, ceci au détriment de di-
atomées de plus grande taille (e.g. Fragilaria, Synedra) (WINDER & HUNTER 2008). De
facon similaire, la structure de taille du phytoplancton dans certains estuaires a été mo-
difiée, favorisant des diatomées de plus petite taille (e.g. Thalassiosira minima et Cy-
clotella, GUINDER et al. 2010).

Récemment, des travaux en mésocosme ont montré une relation entre la hausse de
la température et 'augmentation de la biomasse du picophytoplancton, des flagellés
de petite taille et la diminution de la taille moyenne des cellules du phytoplancton
(LEWANDOWSKA & ULRICH 2010; SOMMER & LEWANDOWSKA 2011). Ces études
suggerent un effet plus important de broutage du zooplancton sur les cellules de plus
grande taille (LEWANDOWSKA & ULRICH 2010).



45

TABLE 1.3 — Exemples d’études concernant les variations phénologiques du phytoplancton en milieu aquatique.
Les résultats sont obtenus a partir d’observations de terrain, des satellites et des expérimentations en mésocosme.

Taxa Méthodologie Zone Métrique Variations phénologiques Fréquence des Référence
observations
Diatomées et observations centre Mer date du pic efflorescence plus précoce (prés mensuelle EpwaArDs &
dinoflagellés au de terrain - du Nord saisonnier de 23 jours) des dinoflagellés RICHARD-
niveau espeéce CPR Ceratium, Protoperidinium et SON (2004)
Dinophysis. Pas de changement
sur les diatomées
Diatomées observations Helgoland, date du pas de tendance de la date de données ‘WILTSHIRE et
de terrain Mer du démarrage et démarrage des efflorescences journalieres al. (2008)
Nord de croissance malgré des modifications (ouvrables)
exponentielle importantes des conditions
de abiotiques
Defflorescence
Chlorophylle a et observations Estuaire date du Efflorescence typique d’hiver et deux fois par GUINDER et
phytoplancton au de terrain Bahia démarrage et de début de printemps semaine & une al. (2010)
niveau espeéce Blanca du déclin des remplacée par des efflorescences fois tous les 15
(Argentine) efflorescences relativement courtes durant jours
toute 'année. Thalassiosira
curviseriata a été remplacée
par d’autres espéces e.g. T.
minima et Cyclotella. Les
dates du démarrage et du
déclin sont plus précoces.
Changements attribués a des
hivers plus doux et de faibles
précipitations
Chlorophylle a et observations Baie de date du Les efflorescences typiques hebdomadaire NIXON et al.
comptage du de terrain Nar- maximum d’hiver-printemps disparaissent (2009)
phytoplancton ra- d’efHlorescence fréquemment ces dernieres
gan- et abondance années. Des efflorescences
sett, E.-U. relativement courtes de
diatomées au printemps, été et
automne sont maintenant
fréquentes, remplacant
I’efflorescence d’été des
flagellés. Changements
attribués aux hivers plus doux,
a une diminution de la vitesse
du vent et a une couverture
nuageuse accrue
Groupe des observations Lac date du Efflorescences plus précoces hebdomadaire WALTERS
diatomées mais de terrain Washington maximum de (pres de 19 jours) liées aux a mensuelle et al. (2013)
également au niveau biomasse en conditions de stratification, et WINDER
de l'espece printemps, mais réponse spécifique aux & SCHIND-
centre de taxons LER (2004b)
gravité du pic
printemps-
automne
Biomasse du observations Lacs Déclin Déclin de la biomasse plus Fréquence WEYHENMEYER
phytoplancton de terrain Suédois printanier de précoce suite & un hiver irréguliere, (2001)
la biomasse et particulierement doux, début souvent quatre
date de début plus précoce des efflorescences échantillons
des estivales (cyanobactéries) et par an
efflorescences pas de réponse des
de dinoflagellés, chrysophytes et
cyanobactéries  cryptophytes
en été
Mesures de mésocosme conditions date du date du démarrage, du pic, et trois fois par LEWANDOWSKA
production primaire de la Baie démarrage, du fin de I’efflorescence plus semaine & ULRICH
et biomasse des de Kiel pic et fin des précoce quand la température (2010)
groupes du (Mer efflorescences est plus élevée (AT°C = 6°C),
phytoplancton (e.g. Baltique) printaniéres la durée ne varie pas
picoplancton,
diatomées,
dinoflagellés)
Concentration observations Océan date de variation inter-annuelle de la données ZHAL et al.
chlorophylle a, de terrain - Atlantique démarrage de date de démarrage de satellites (2013)
biomasse totale du CPR et Nord I’efflorescence D’efflorescence printaniere et agrégées sur
phytoplancton et satellite printaniere corrélation négative avec huit jours
abondance des I’indice NAO et positive avec la
diatomées et SST
dinoflagellés
Concentration satellite Océan date du pic dans 11% de 'océan Arctique, données KAHRU et al.
chlorophylle a Arctique et annuel de la le pic de biomasse du journalieres (2011)
les océans chlorophylle a phytoplancton est plus précoce, agrégées sur
boréaux d’environ 50 jours dans certains cinq jours
adjacents cas. Dans I’Atlantique Nord, le
pic semble étre plus tardif
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1.5 Principales méthodes d’analyse des séries tem-

porelles concernant le phytoplancton marin

L’analyse de la dimension temporelle des données est un domaine d’étude tres ac-
tif en écologie marine. L’évolution temporelle des populations fournit des informations
sur I'influence des forgages environnementaux dans la dynamique d’une population ou
d’un écosysteme. Par définition, une série temporelle est une suite d’observations chro-
nologiquement ordonnée ot le nombre n d’observations définit la longueur de la série.
De nombreuses techniques d’analyse sont disponibles pour leur étude. Par exemple,
les méthodes de segmentation permettent la division d’une série temporelle en < blocs
contigus de données > (KEHAGIAS 2004). Cette problématique vient de l'intérét, dans
I’analyse des séries, de déterminer non seulement des tendances, mais aussi de détecter
des changements abrupts. Actuellement, plusieurs méthodes de détection des points de
changement sont disponibles. Une liste exhaustive est mise a disposition en ligne : http:
//www.beringclimate.noaa.gov/regimes/Regime_shift_methods_list.htm.

En milieu marin, les séries temporelles issues des systemes d’observations et de
surveillance sont souvent confrontées a des fréquences d’échantillonnage irrégulieres.
Ceci est souvent lié aux conditions de navigation difficile, notamment pendant les
périodes hivernales. Les techniques d’analyse des séries temporelles nécessitent souvent
des données acquises de maniere réguliere et une fréquence d’acquisition irréguliere
implique une série avec des données manquantes. Dans ces cas, il existe des méthodes
capables de < combler > les données manquantes et des techniques d’imputation sont
souvent utilisées (e.g. algorithme par spline cubique, DAVID et al. 2012).

Le caractere non-stationnaire de ces séries temporelles, qui peut se traduire par une
moyenne variable dans le temps, la présence d'une fréquence irréguliere, des données
manquantes, des données exceptionnelles et des composantes saisonnieres, nécessitent
I'utilisation d’approches méthodologiques adaptées. Certaines méthodes reposent sur
des approches descriptives comme la moyenne mobile, d’autres ne sont pas spécifiques
aux séries temporelles e.g. régression (Table 1.4). Une méthode simple reste 1'utilisa-
tion des sommes cumulées (IBANEZ et al. 1993). Les méthodes basées sur des tech-
niques de lissage (e.g. LOESS, LOWESS, GAM) ont été couramment mises en ceuvre
pour déterminer et décrire les tendances a long terme des groupes phytoplanctoniques
ainsi que des variables environnementales (SUIKKANEN et al. 2007 ; WASMUND & UH-
LIG 2003). KLAIS et al. (2011) utilisent les modeles GAM pour étudier les variations
des groupes des diatomées et des dinoflagellés dans la Mer Baltique. Ces méthodes
de lissage ont été considérées comme étant des outils flexibles, car aucune informa-
tion préalable sur la forme de la tendance n’est nécessaire, mais ne fournissent en re-
vanche pas d’équation. De plus, afin d’étudier les tendances sur le long-terme, cette
méthode isole la composante saisonniere, qui est quant a elle fixe pour toutes les années.
Cependant, les propriétés de ces variations cycliques (e.g. durée, amplitude d'une efflo-
rescence) peuvent étre modifiées d'une année a l'autre. Si tel est le cas, il est nécessaire
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de prendre en considération cet aspect et permettre au facteur saisonnier d’évoluer
avec le temps. Récemment, WINDER & CLOERN (2010) ont utilisé des analyses spec-
trales afin de quantifier I’évolution temporelle de la chlorophylle a, détecter des fluctua-
tions périodiques et des changements phénologiques. Ce type d’approche se heurte ce-
pendant au probleme des données manquantes, et des méthodes d’imputation doivent
étre appliquées pour régulariser les séries temporelles.

Dans le cadre de 1’étude des données issues des systemes d’observation, il est
nécessaire d’appliquer un outil d’analyse bien adapté aux caractéristiques des séries
temporelles. Dans ce contexte, les Modeles Linéaires Dynamiques (DLM) permettent
d’étudier 1'évolution sur le long-terme des parametres biologiques et environnemen-
taux. Cet outil a été utilisé auparavant pour le traitement des séries temporelles dans
le domaine de I’écologie marine, notamment ’analyse de la dynamique des populations
ou encore des changements phénologiques du phytoplancton (COTTINGHAM & CAR-
PENTER 1998 ; SOUDANT 1997 ; WINDER & SCHINDLER 2004a).

L’étude des réponses des communautés biologiques implique I’examen simultané de
plusieurs variables. Par exemple, au sein d’une communauté caractérisée par s especes,
il est possible d’étudier les réponses de ’ensemble des populations pour déterminer
si toutes les especes ont ou non des tendances similaires. A cet égard, les méthodes
les plus couramment utilisées en écologie sont probablement les analyses descrip-
tives multivariées. Récemment, les analyses en composantes principales (ACP) ont
permis d’identifier des patrons de variabilité entre plusieurs séries temporelles bio-
logiques. SCHLUTER et al. (2008) ont étudié les variations liées a 40 séries tempo-
relles de la Baie de Helgoland. Pour cela, les auteurs utilisent des ACP sur un en-
semble de variables chimiques, climatiques et biologiques afin d’identifier des change-
ments de régime. SCHLUTER et al. (2008) concluent a un changement abrupt entre
1987 et 1988, donnant lieu a un nouveau régime ayant persisté sur plus d'une décennie.
D’autres méthodes comme celles de classification hiérarchique (i.e cluster en anglais)
ont été employées en complément pour étudier les discontinuités des séries tempo-
relles.

Les changements de régime occupent une partie tres active des analyses des séries
temporelles. Bien que des nuances existent dans la définition du changement de régime,
celui-ci est souvent lié a des modifications soudaines ou abruptes des composantes phy-
siques et biologiques du systéme et intervenant sur plusieurs niveaux trophiques (LEES
et al. 2006). Le caractere multidimensionnel du concept a fait des analyses telles que
I’ACP des méthodes souvent utilisées pour la détection d’'un changement de régime.
Lors de 'examen d’un grand nombre de séries temporelles, ’ACP est une fagon de
réduire le nombre de dimensions. La présence d’un changement abrupt peut étre iden-
tifiée par inspection visuelle des composantes principales, mais souvent d’autres ana-
lyses sont utilisées pour évaluer le caractere statistiquement significatif des change-
ments. Par exemple, 'algorithme séquentiel proposé par RODIONOV (2004) a ainsi per-
mis de détecter des changements de régimes (NICHOLLS 2011). D’autres méthodes
telles que les analyses multi-tableaux permettent d’étudier un cube de données, i.e. des
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données a trois dimensions : variables mesurées, espace et temps. Cette méthodologie a
été employée dans 'étude de la dynamique spatio-temporelle des peuplements phyto-
planctoniques le long des cotes frangaises (DAVID et al. 2012 ; GAILHARD et al. 2002).

Il est possible d’étendre les DLM a I’analyse multidimensionnelle des séries tempo-
relles. Cette approche offre des opportunités d’analyse, en intégrant I’'information conte-
nue dans plusieurs séries temporelles. Par exemple, il est possible d’extraire des ten-
dances communes a un ensemble de séries, ou de définir a 1’échelle spatiale des pa-
trons liés a des types d’écosystemes. Récemment, cette approche a été utilisée pour ca-
ractériser la structure spatiale d'un ensemble de sous-populations de mammiferes ma-
rins (WARD et al. 2010). En outre, les interactions inter-spécifiques (e.g. prédation)
peuvent étre étudiées a partir des séries temporelles multi-especes.



Méthode

Applications

Référence

Analyse en Composantes
Principales

Analyse spectrale

Algorithmes de
segmentation séquentielle

Classification chronolo-
gique (cluster chronolo-
gique)

Modeles Linéaires
Dynamiques

Sommes cumulées

Techniques de lissage
(LOESS, LOWESS,
GAM)

Méthode tres utilisée pour identifier des patrons
de variabilité cohérents pour un ensemble de
séries temporelles. Des méthodes de détection de
changements abrupts sont souvent appliqués en
complément. L’ACP a été utilisée pour la détection
d’un changement de régime dans la Mer du Nord
et dans locéan Pacifique Nord (comprenant 100
séries climatiques et biologiques).

L’analyse identifie des périodicités et des varia-
tions dans les séries. Cette approche a été employé
pour ’analyse des données de biomasse du phyto-
plancton.

Détermination des points de changements dans
une série temporelle et identification des chan-
gements de régime. Particulierement, ’algorithme
développé par RopIONOV (2004) a été employé
dans la détection des changements abrupts dans
I’abondance du zooplancton et d’un changement
de régime dans la Baie de Quinte (Canada).

La méthode identifie des discontinuités dans une
série temporelle en prenant en considération la
séquence temporelle des mesures (LEGENDRE et al.
1985). Cette méthode a été appliquée aux séries
temporelles de la Mer du Nord et la Mer des
Wadden pour 'identification des changements de
régime.

Ces modeles spécifiques aux analyses des séries
temporelles ont plusieurs avantages : I’aspect dy-
namique permet de prendre en compte la non-
stationnarité, les composantes du modele (e.g. sai-
sonnalité) évoluent avec le temps, le modele gere
les données manquantes ainsi que les données ex-
ceptionnelles et permet la prise en compte des in-
formations exogenes. Ces modeles ont été utilisés
dans I’étude de la dynamique temporelle des po-
pulations phytoplanctoniques.

Cette méthode simple et descriptive est appliquée
avec l'objectif de détecter des tendances dans
la moyenne d’une série. Ainsi, plusieurs études
mettent en évidence des variations majeures des
séries temporelles (e.g. phytoplancton) et identi-
fient des phases de transition.

Etude des tendances des parametres tels que la
biomasse, ’abondance et la phénologie comme la
date des efflorescences du phytoplancton.

BEAUGRAND  (2004) et
HARE & MANTUA (2000)

FERNANDEZ DE PUELLES &
MOLINERO (2013) et WIN-
DER & CLOERN (2010)

NicHOLLS (2011) et VAN-
DROMME et al. (2011)

WELJERMAN et al. (2013)

COTTINGHAM & CARPEN-
TER (1998) et SOUDANT
(1997)

BRICENO & BOYER (2010),
EDWARDS et al. (2006),
IBANEZ et al. (1993) et LE-
FEBVRE et al. (2011)

Krats et al. (2011), WAL-
TERS et al. (2013) et Was-
MUND & UHLIG (2003)
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TABLE 1.4 — Exemples de méthodes d’analyses appliquées aux séries temporelles sur le phytoplancton.
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1.6 Conclusion

Afin d’étudier la diversité spécifique du phytoplancton, la prise en compte de
I’échelle d’étude apparait primordiale. Pour comprendre cette variabilité, les échelles
spatiale, temporelle et d’organisation de la communauté (e.g. espece, groupe fonction-
nel) doivent étre définies. Considérer ces échelles permet de travailler sur différents
concepts en écologie : la diversité a travers la richesse d’especes et la répartition des
abondances, I'étude de la niche écologique des taxons, i.e. I'espace environnemental
que ceux-ci occupent ou encore la prise en compte de la phénologie des taxons dans
I’étude des évolutions a long-terme des abondances.

La présentation des pressions environnementales influencant le phytoplancton et
de leurs impacts sur ce dernier témoigne de 1’étendue des travaux entrepris dans ce
domaine, mais également de la complexité de son étude. En effet, le phytoplancton
est influencé par un ensemble de facteurs environnementaux variables déterminant
son cycle de vie, sa dynamique spatio-temporelle et au niveau de la communauté, la
structure et la composition de celle-ci. En particulier, dans les zones cotieres, I’ensemble
de ces pressions agissent de maniere conjointe et les conséquences sur le phytoplancton
sont difficilement dissociables.

Dans ce contexte, les systemes d’observation sont essentiels a la compréhension des
impacts des changements globaux sur les écosystémes marins (voir Encart 1.5 pour une
liste des réseaux d’observation sur le long terme). Les séries temporelles issues de ces
systemes d’observation sont utilisées dans le but d’identifier des tendances temporelles
et des relations entre les variables biologiques et le forcage environnemental. Enfin, ces
études font appel a de multiples méthodes d’analyse des données. Le développement
et 'application de nouvelles techniques d’analyse de données permet également de
mieux appréhender le panel de questions auxquelles les données issues des systemes
d’observation peuvent apporter des réponses, tout en respectant les spécificités propres
a ces données.
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Encart 1.5. Exemples de réseaux d’observation et de séries temporelles mesurant des parametres
biologiques dont le phytoplancton et d’autres parametres physico-chimiques, en milieu cotier
et océanique. Des résultats obtenus a partir de ces séries temporelles sont en partie présentés
dans la section 1.4.

Identifiant Localisation Description Couverture Site Web
temporelle

Baie de Cote Est de Parametres physico-chimiques 1959- http://www.gso.uri.edu/
Narragansett, ’Amérique du Nord (Température, salinité, sels hebdomadaire phytoplankton/
Station II (41.56 N, 71.38 W) nutritifs) et biologiques (Chl a,

abondance phytoplancton et

composition, zooplancton)
BATS Atlantique Parametres physico-chimiques 1988- http://bats.bios.edu/
(Bermuda Atlantic Nord-Ouest (Température, salinité, Oxygene
Time-Series Study) (31.66 N, 64.16 W) dissous, sels nutritifs), biologiques

(production primaire, abondance des

bactéries, biomasse du zooplancton)
CPR Océan Nord Données de phytoplancton et de 1931- http://www.sahfos.ac.uk/
(Continous Atlantique zooplancton mensuelle
Plankton Recorder)
DYFAMED zone centrale de la Parametres physico-chimiques 1991- http://www.obs-vlfr.fr/
(Dynamique des Mer Ligure (Température, salinité, Oxygene mensuelle, sodyf/

Flux de matiére en
Méditerranée)

ESTOC
(European Station
for Time-series in
the Ocean, Canary
Islands)

HELCOM

(Baltic Monitoring
Program of Helsinki
Commission) -
coordinateur des
programmes de
surveillance dans la
Mer Baltique

Helgoland Roads

HOT
(Hawaii Ocean
Time series station)

REPHY

Si.Di.Mar
(Sistema Difesa del
Mare)

SOMLIT
(Service
d’Observation en
Milieu Littoral)

WGPME (Working
Group on

Phytoplankton and
Microbial Ecology)

(43.41 N, 7.86 E)

Nord des Iles
Canaries
(29.167 N, 15.50 W)

Mer Baltique

Mer du Nord (54.18
N, 7.9 E)

Pacifique Nord
Subtropical
(22.75 N, 158 W)

Cote de la Manche,
P’Atlantique et la
Méditerranée

Céte Italienne (Mer
Méditerranée)

Cote de la Manche,
Atlantique et
Méditerranée

Océan Atlantique
Nord

dissous, sels nutritifs), biologiques
(production primaire, zooplancton)
et météorologiques

Parametres physico-chimiques
(Température, salinité, Oxygene,
pH, sels nutritifs) et biologiques
(Chl a, zooplancton, ichtyoplancton)

Parametres physico-chimiques
(Température, salinité, pH, sels
nutritifs), biologiques (Chl a,
production primaire, abondance en
phytoplancton et mesozooplancton)

Parametres physico-chimiques
(Température, salinité, sels
nutritifs), biologiques (abondance en
phytoplancton et zooplancton)

Nombreux parametres
physico-chimiques et biologiques
dont Chl a, b, ¢, pigments,
bactéries, nano-microphytoplancton,
mesozooplancton

Parametres physico-chimiques
(Température, salinité, turbidité,
oxygene dissous, sels nutritifs) en
complément avec des réseaux
régionaux, parametres biologiques
(Chl a, abondance en phytoplancton
et composition)

Parametres physico-chimiques
(Température, salinité, pH, sels
nutritifs) et biologiques dont Chl a,
phytoplancton et mesozooplancton

Parametres physico-chimiques
(Température, salinité, pH, sels
nutritifs) et biologiques dont Chl a

Parametres physico-chimiques et
biologiques (phytoplancton,
bactéries)

mais également
durant une
période limitée

1994-2004

1979-

varie en fonc-
tion des sites
d’échantillonnage

1962-
jours ouvrables

1988-
mensuel

1987-
hebdomadaire,
mensuelle

2001-2007

Varie en fonc-
tion des sites
d’échantillonnage

http://www.eurosites.info/
estoc.php

http://helcom.
fi/action-areas/
monitoring-and-assessment

http://www.awi.de/en/
research/research_
divisions/biosciences/
shelf_sea_ecology/long_
term_studies/helgoland_
roads_long_term_data_
series/

http://hahana.soest.
hawaii.edu/hot/hot_jgofs.
html

http://envlit.ifremer.
fr/surveillance/
phytoplancton_
phycotoxines/presentation

http://www.sidimar.
tutelamare.it/

http://somlit.epoc.
u-bordeauxl.fr/fr/

http://www.wgpme.net/
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Chapitre 2

Données et
Méthodes

CONTENU DU CHAPITRE

Ce chapitre présente les données utilisées et acquises dans le cadre
du réseau de surveillance du phytoplancton et des phycotoxines
(REPHY). Il donne un apergu du protocole d’échantillonnage, d’ob-
servation et de dénombrement du phytoplancton. Les caractéris-
tiques des séries temporelles du phytoplancton et des parametres
environnementaux sont évoquées. Le traitement spécifique requis
par les données taxinomiques est décrit.

Les différentes méthodes d’analyse utilisées sont décrites. Les séries
temporelles ont été analysées de maniere univariée par les Modeles
Linéaires Dynamiques. Des méthodes multi-tableaux ont été uti-
lisées pour décrire 1’évolution temporelle de la communauté phyto-
planctonique et la relation avec les parametres environnementaux.
La derniere section porte sur 'analyse de la niche écologique et
les étapes précises suivies pour l'estimation de la niche réalisée des
taxons du phytoplancton.
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Données et Méthodes

2.1 Le Réseau d’Observation et de Surveillance du
Phytoplancton et des Phycotoxines

L’TFREMER. opeére depuis 1984 le Réseau d’Observation et de Surveillance du
Phytoplancton Marin (REPHY). Ce réseau a été créé pour répondre a deux objec-
tifs complémentaires :

— un objectif environnemental /patrimonial afin de connaitre la biomasse, I’abon-
dance et la composition du phytoplancton marin des eaux cotieres et lagunaires,
ceci afin de décrire la dynamique spatio-temporelle des différentes especes phyto-
planctoniques. A travers cet ob jectif, le REPHY vise aussi a effectuer le recense-
ment des efflorescences exceptionnelles telles que les eaux colorées,

— un objectif sanitaire afin de détecter et suivre le développement des especes pro-
ductrices de toxines qui s’accumulent dans les produits de la mer destinés a la
consommation humaine, et représentant un risque potentiel pour la santé. Ceci
est complété par la recherche des toxines dans les mollusques bivalves présents
dans les zones de production ou dans les gisements naturels.

Dans le cadre du REPHY, trois stratégies d’observation du phytoplancton sont
mises en place. Elles sont abordées dans le Cahier de Procédures REPHY 2012-2013
(BELIN & NEAUD-MASSON 2012). Seule la stratégie < Phytoplancton Total =, dont
les données ont été utilisées pour les analyses, est brievement rapportée ci-dessous :

Phytoplancton Total - Cette stratégie concerne une couverture de lieux pour les-
quels toutes les especes du phytoplancton présentes dans ’échantillon, et reconnais-
sables au microscope optique, sont régulierement recensées et dénombrées. Elle per-
met notamment d’acquérir les séries temporelles indispensables a 1’étude de la commu-
nauté phytoplanctonique. La fréquence d’acquisition de ces données dites < Flore To-
tale > (stockées sous le parametre FLORTOT) est d'une a deux fois par mois se-
lon les lieux.

Pour I'’ensemble des lieux de surveillance, le REPHY applique un protocole standar-
disé d’échantillonnage, d’observation, de dénombrement du phytoplancton et de me-
sure des parametres environnementaux.
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2.1.1 Protocole d’échantillonnage, d’observation et de
dénombrement du phytoplancton, et parametres envi-
ronnementaux

Le protocole est décrit dans le Cahier de Procédures REPHY 2012-2013 (BELIN &
NEAUD-MASSON 2012) ainsi que dans le Manuel d’observation et de dénombrement
du phytoplancton marin (GROSSEL 2006). L’ensemble de ces étapes est assuré par
les neuf Laboratoires Environnement Ressources (LERs) de I'Ifremer implantés sur
douze sites le long du littoral frangais métropolitain (Figure 2.1). Ces laboratoires ont
pour mission la coordination régionale, 1’échantillonnage, la conservation, 1’observa-
tion, le dénombrement de la diversité phytoplanctonique, les mesures in situ, les ana-
lyses physico-chimiques, la saisie des résultats dans la base de données nationale Qua-
drige2 ainsi que leur valorisation régionale. Les principaux éléments de ce protocole
sont énumérés ci-dessous :

— les prélevements d’eau destinés aux observations du phytoplancton sont effectués
principalement en sub-surface (0-1 m). Ils sont réalisés de préférence hors zone
d’estran et plus ou moins a deux heures de la pleine mer sur les sites de la
Manche et I’Atlantique. Dans les eaux cotieres et les lagunes de la Méditerranée,
I’échantillonnage est effectué de préférence dans la matinée ou en milieu de
journée,

— pour l'observation et le dénombrement du phytoplancton, 1’échantillon est fixé a
I’aide d’une solution de Lugol,

— lanalyse du phytoplancton s’effectue par microscope inversé (UTERMOHL 1958).
A cet effet, des chambres de sédimentation d’'un volume de 10 ml sont couramment
utilisées,

— différentes stratégies de comptage peuvent étre effectuées telles que le comptage
de la chambre entiere, de plusieurs portions aléatoires de celle-ci, ou par transect.
Le résultat d’abondance par taxon est toujours exprimé en nombre de cellules
par litre, tenant compte du volume final analysé,

— l'identification s’effectue a I’aide des manuels de taxinomie des microalgues (e.g.
MOESTRUP et al. 2009 ; NEZAN et al. 1997). Dans le cas du paramétre FLOR-
TOT, toutes les especes remplissant les criteéres suivants : (i) taille > a 20um,
(ii) taille < & 20pum mais formant des colonies ou des chaines et (iii) especes nui-
sibles ou potentiellement toxiques, sont identifiées. L’identification s’effectue au
plus bas niveau taxinomique possible, de préférence au niveau de I’espece. Dans le
cas ou l'identification est difficile ou bien lorsque des incertitudes existent, les ex-
perts procedent & une identification a un niveau supérieur (e.g. genre, famille). Le
référentiel taxinomique du REPHY s’appuie sur le référentiel WoRMS- World Re-
gister of Marine Species (WORMS 2014),

— en parallele, des mesures des parametres température, salinité, turbidité de 1’eau
et oxygene dissous sont effectuées, de préférence in situ. Des prélevements d’eau
destinés a mesurer la chlorophylle a et les sels nutritifs sont également effectués
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en sub-surface (0-1 m) pour étre analysés en laboratoire. Le REPHY est complété
dans certaines régions et pour certains parametres par des réseaux de surveillance
régionaux : Suivi Régional des Nutriments (SRN) en Artois Picardie, Réseau Hy-
drologique du Littoral Normand (RHLN) en Normandie ou Arcachon Hydrolo-
gie (ARCHYD) dans le bassin d’Arcachon,

— I'ensemble de ces résultats est stocké dans la base de données Quadrige2.

Dans cette these, les analyses sont réalisées sur les données issues du parametre
FLORTOT, qui apporte I'information sur la diversité des communautés phytoplancto-
niques. Etant donné les contraintes liées aux observations au microscopique optique,
I’étude de la diversité est alors essentiellement focalisée sur le microphytoplancton (>
20 pm).
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FIGURE 2.1 — Localisation des neuf Laboratoires Environnement Ressources de 'IFREMER
implantés sur douze sites des trois facades de la France métropolitaine.

2.1.2 Sélection et caractéristiques des séries temporelles du
phytoplancton et des parametres environnementaux

La sélection de sites par rapport aux données mises a disposition dans Qua-
drige2 a été la premiere étape effectuée. Cette sélection s’est basée sur un ensemble
de criteres de description des séries temporelles tels que le nombre de mesures i.e.
nombre d’échantillons, le nombre d’années disponibles, 'existence d’interruptions an-
nuelles dans la série, et la fréquence moyenne d’échantillonnage (nombre d’échantillons
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effectués en moyenne sur une année). Ces criteres permettent de caractériser les séries
temporelles concernant le phytoplancton et les parametres environnementaux.

2.1.2.1 Données phytoplanctoniques

L’examen des séries temporelles FLORTOT sur I'ensemble des données du RE-
PHY, montre que nombre d’entre elles ont été affectées par des modifications domma-
geables a la pérennité de la série : remplacement d’un point par un autre, interruption,
reprise ultérieure, modification de la stratégie, etc. Certaines zones du littoral comme
la Baie de Seine par exemple, ont un nombre important de séries FLORTOT, mais re-
lativement peu avec 15 ans d’observations du phytoplancton, durée qui est considérée
comme critere de sélection. D’autres criteres comme la fréquence d’échantillonnage ou
le nombre d’interruptions annuelles ont été considérés pour la sélection des séries tem-
porelles! (Table 2.1). Des séries comme celles de Antifer ponton pétrolier ou celle
de Diana centre ont été interrompues entre les années 1996-2001 et par conséquent
n’ont pas été conservées pour les analyses. Les séries historiques sont pour la plu-
part constituées de données depuis 1987 et sont échantillonnées a raison de deux fois
par mois en moyenne. La Table 2.2 montre les coordonnées géographiques de ces séries
temporelles, leur couverture temporelle ainsi que d’autres caractéristiques. Comme in-
diqué dans la Table 2.2, un certain nombre de lieux de surveillance ont été déplacés
généralement plus au large. En effet, dans un contexte ou le réseau a été réévalué,
ces lieux ont été déplacés afin d’étre plus représentatifs des conditions plus au large.
En dépit de ces changements, ces séries temporelles ont été conservées dans les ana-
lyses tout en gardant en mémoire ces variations.

2.1.2.2 Parametres environnementaux

Le REPHY et les réseaux régionaux (e.g. SRN, RHLN) font également des mesures
des parametres physico-chimiques. Ainsi, en parallele des observations du phytoplanc-
ton, la température de 'eau, la salinité, la turbidité, la chlorophylle a et la concentra-
tion en silicates, phosphates et azote inorganique dissous sont souvent mesurées. Bien
que les parametres physiques soient mesurés périodiquement, la disponibilité des me-
sures des sels nutritifs varie a la fois de fagon spatiale et temporelle (Figure 2.2). Un exa-
men attentif du nombre de données disponibles montre que les lieux de surveillance a
I’est de la Manche ont des séries temporelles tres régulieres concernant les différents pa-
rametres environnementaux. Plus précisément, le réseau SRN mesure la concentration
en sels nutritifs de fagon systématique depuis le début de la série de données phytoplanc-
toniques. Ce constat a justifié I'utilisation des ces séries temporelles pour 1’étude des
changements de la communauté phytoplanctonique en relation avec les parametres en-
vironnementaux susceptibles d’expliquer ces variations. Sur d’autres sites de la Manche,

1. Ces criteres répondent aux objectifs de ce travail, c’est-a-dire, 1’étude des évolutions sur le
long terme de la diversité phytoplanctonique. Le jeu de critéres peut varier en fonction des objectifs
poursuivis.
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les mesures des sels nutritifs ont commencé en 2007. Sur la cote Atlantique, a I'excep-
tion des lieux de surveillance Men er Roue (Baie de Quiberon) et Ouest Loscolo (Baie de
La Vilaine), nous ne disposons que de tres peu de données de sels nutritifs et pour cer-
taines séries les mesures n’ont commencé que vers 2007 et ont été essentiellement ef-
fectuées durant ’hiver. Il en est de méme pour la facade Méditerranéenne ou les me-
sures des sels nutritifs sont souvent absentes. Dans certains cas, des données de sels nu-
tritifs provenant des lieux de surveillance adjacents ont été utilisées (e.g. Teés pour Tey-
chan bis).
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TABLE 2.2 — Liste des séries temporelles FLORTOT sélectionnées ayant un suivi supérieur a
15 ans et leurs coordonnées géographiques. act (actif) fait référence aux lieux continuant a
étre échantillonnées courant 2013. (—) indique les lieux qui ont été déplacés plus au large,
par exemple < Kervel — Kervel large (2007); 1,67 km > indique que le lieu < Kervel > a
été remplacé par < Kervel large > en 2007 et que la distance séparant ces deux lieux est de
1,67 km. Cette méme notation est utilisée pour les lieux ou la profondeur d’échantillonnage

a varié au cours du temps.

Lieu de surveillance Lfng‘ I:at. Période Facade Commentaires
CE)  (N)

Point 1 SRN Dunkerque 2.33 51.07  1992-act Manche

Point 3 SRN Dunkerque 2.28 51.11  1992-act Manche

Point 4 SRN Dunkerque 2.25 51.15  1992-act Manche

Point 1 SRN Boulogne 1.55 50.75  1992-act Manche

Point 2 SRN Boulogne 1.52 50.75  1992-act Manche

Point 3 SRN Boulogne 1.45 50.75  1992-act Manche

At so 1.48 50.23  1990-act Manche

SRN Somme mer 1 1.45 50.23  1992-act Manche

SRN Somme mer 2 1.44 50.22  1992-act Manche

Bif 1.59 50.21  1992-act Manche

les Hébihens -2.21 48.64  1987-act Manche St Cast — les Hébihens
(2007) ; 2,4 km

Loguivy -3.04 48.83  1987-act Manche Bréhat — Loguivy
(2007) ; 2,5 km

St Pol large -3.95 48.69  1987-act Manche Pen al Lann — St Pol
large (2008); 5,5 km

Lanvéoc large -4.45 48.31  1995-act Atlantique Lanvéoc — Lanvéoc large
(2007) ; 2,1 km

Kervel large -4.29 48.11  1987-act Atlantique Kervel — Kervel large
(2007) ; 1,67 km

Concarneau large -3.95 47.83  1992-act Atlantique  Men Du — Concarneau
large (2004) ; 10,5 km

Men er Roue -3.09  47.53 1987-act  Atlantique = 5m — surface-1m (2006)

Ouest Loscolo -2.54 4746  1987-act  Atlantique = 5m — surface-lm (2006)

Le Croisic (a) -2.51  47.30 1987-act  Atlantique

Bois de la Chaise large -2.19 47.02  1993-act Atlantique  Bois de la Chaise — Bois
de la Chaise large (2007);
1.9 km

L’Eperon (terre) -1.23  46.27  1987-act  Atlantique

Le Cornard -1.13 46.06  1987-act Atlantique

Boyard -1.21 4597  1988-act Atlantique

Auger -1.20 45.81  1995-act Atlantique

Teychan bis -1.16 44.67  1987-act Atlantique ~ Teychan — Teychan bis
(1999), 3m — surface-1m
(2008) ; 1,2 km

Barcares 3.06 42.87  1989-act Méditerranée 1,5m — surface-1m
(2005)*

Parc Leucate 2 3.02 42.87  1987-act Méditerranée 1,5m — surface-1m (2005)

Bouzigues (a) 3.66 4343  1987-act Méditerranée 1,5m — surface-1m (2005)

Anse de Carteau 2 4.88 43.37  1987-act Méditerranée Antoine — Anse de Car-
teau 2 (2003); 2,4 km

Lazaret (a) 5.91 43.09  1987-act Méditerranée

Villefranche 7.32 43.68  1995-act Meéditerranée

*Apres 2005 aucun prélevement est effectué a 1,5 m, néanmoins, avant cette année les mesures
concernent les deux profondeurs (1,5 m et 1 m).
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FIGURE 2.2 — Nombre de mesures disponibles pour les lieux de surveillance avec des séries
temporelles FLORTOT sélectionnées et pour les parametres : température, salinité, turbi-
dité, sels nutritifs, chlorophylle a et FLORTOT. Le nombre de mesures étant similaire pour
I’ensemble des parametres physiques (température, salinité et turbidité) et pour I’ensemble
des sels nutritifs (silicates, phosphates et azote inorganique dissous), la représentation est ef-
fectuée en regroupant ces parametres et en utilisant la médiane du nombre de mesures. L’ex-
traction des données dans Quadrige2 correspond a la date du 27 février 2014.

2.1.2.3 Profondeur d’échantillonnage

Une autre caractéristique de l’échantillonnage est la profondeur a laquelle les
prélevements sont effectués. Au total, 13 niveaux de profondeur sont identifiés sur
I'ensemble des données (e.g. fond, de 21 a 25 metres, < 2 metres), le niveau < Sur-
face (0-1m) > étant prédominant (85% des données phytoplanctoniques et 79% des
données physico-chimiques). Pour I'analyse des données, les prélevements d’eau ef-
fectués en surface (0-1m), < 2m, de 3 & 5 metres et a mi-profondeur ont été rete-
nus. Le niveau < mi-profondeur > est relatif au lieu de surveillance, il peut varier
de < 5m a Men er Roue a < 1.5m dans les lagunes méditerranéennes. Des change-
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ments de la profondeur d’échantillonnage au cours du temps sont également constatés
sur certaines séries temporelles (Table 2.2). Comme pour les déplacements des lieux,
ces séries ont été gardées pour les analyses tout en gardant en mémoire ces varia-
tions.

Enfin, cette étape de sélection et description des séries temporelles a permis de
répertorier les lieux de surveillance les mieux échantillonnés pour lesquels les données
sont nombreuses et les séries temporelles ont le moins d’interruptions possibles. La
sélection d'un certain nombre de lieux de surveillance a permis de constituer un jeu de
données sur lequel les analyses ont été effectuées (Table 2.2).

2.1.3 Inspection des données phytoplanctoniques

L’inspection des données est la premiere étape a effectuer avant d’analyser les
données. Sans cette démarche, les variations de la diversité phytoplanctonique ne
peuvent étre étudiées sans soulever des interrogations quant aux résultats et aux
conclusions obtenues. Cette inspection des données a comme principaux objectifs (i) de
répertorier tous les taxons du phytoplancton identifiés et (ii) de révéler les possibles in-
cohérences dans l'identification d’especes au cours du temps.

Dans un premier temps, tous les taxons saisis dans la base de données Quadrige2
(dont le référentiel s’appuie sur le WORMS) ont été examinés en détail. Cette étape
a permis d’identifier des erreurs telles que la présence de groupes autres que du phy-
toplancton e.g. Fucalanus (Copepoda), Eutima (Hydrozoa), Heteromysis (Malacos-
traca). Ces taxons ont été écartés de la base de donnés. Il a également été possible
de récupérer toutes les informations quant a la classification taxinomique de chaque
taxon. Au total, 471 taxons et des regroupements taxinomiques ? ont été recensés dans
les données. Du fait du nombre important de taxons et des regroupements identifiés,
un programme R a été développé pour permettre de récupérer toutes les informa-
tions nécessaires de fagon automatique depuis le service web de WoRMS (Encart 2.1).

Comme évoqué auparavant, I'identification au niveau de I'espece peut s’avérer diffi-
cile pour certains groupes du phytoplancton. Avec des especes, voire des genres, difficile-
ment reconnaissables, les données phytoplanctoniques acquises comportent une grande
variété de niveaux taxinomiques identifiés, et sont par conséquent tres hétérogenes
(Table 2.3). Cette constatation pose la question du niveau taxinomique pertinent pour
étudier la diversité du phytoplancton. Dans le cas des données REPHY il ne semble
pas approprié de travailler au niveau de l'espece, sauf dans la situation ou 1’étude se fo-
caliserait sur la dynamique d’especes spécifiques bien identifiées au cours de toute la

2. Un regroupement taxinomique est composé d’un ensemble d’especes, voire de genres qui ne
peuvent étre distingués lors de la détermination, mais plus restreints que le niveau taxinomique
supérieur. Exemple : Chaetoceros fragilis + wighamii - les organismes identifiés appartiennent a 'une
ou l'autre espece, mais a aucune autre espece du genre Chaetoceros. Ces regroupements sont issus du
référentiel taxinomique Quadrige2, et reconnus au niveau national (référentiel du Systéme d’Informa-
tion sur 'Eau : SANDRE).



64

Encart 2.1

L’existence de bases de données telles que WoRMS permet de faire un lien entre la liste de taxa
identifiés et la classification taxinomique complete répertoriée. Pour cela, deux fonctions R
ont été développées afin d’enrichir une donnée texte décrivant un taxon (e.g. < Prorocentrum
>) avec sa classification taxinomique complete et son statut (accepté, refusé ou synonymie).
La base de donnée WoRMS est interrogée directement a partir de R via les services web de
WoRMS (WoRMS 2014). Le résultat obtenu est un tableau, contenant le taxon original (issu
de Quadrige), 'identifiant WoRMS (AphialD), le rang, le statut et la classification complete
du taxon.

période d’étude. Une solution a ce probleme consiste a regrouper les especes a un ni-
veau taxinomique supérieur (e.g. genre). De plus, les erreurs d’identification des ni-
veaux taxinomiques supérieurs sont moins probables. Cependant, le choix du niveau
n’est pas sans conséquences : plus le niveau taxinomique choisi pour le regroupement
est élevé, plus nous perdons l'information sur les niveaux inférieurs dans la commu-
nauté.

TABLE 2.3 — Niveaux taxinomiques identifiés dans la base de données du phytoplancton. Ces
informations sont basées sur la derniere extraction des données dans Quadrige2 effectuée a
la date du 27 février 2014.

’ Rang ‘ Nombre ‘
Phylum 3
Sous-phylum 1
Infraphylum 1
Classe 10
Ordre 13
Sous-ordre 1
Famille 32
Ensemble de genres 25
Genre 167
Ensemble d’especes 35
Espece 182
Forme 1

La problématique de I’hétérogénéité des données quant a leur classification taxi-
nomique a été identifiée auparavant par BELIAEFF et al. (2001) et GAILHARD et al.
(2002). Ces auteurs relevent des discontinuités dans la classification de certaines especes
du fait, par exemple, d’'une amélioration de l'identification des especes phytoplancto-
niques au cours du temps depuis la mise en place du REPHY. Au cours de ce tra-
vail, nous avons pu examiner et recenser ces différentes variations taxinomiques. Trois
exemples peuvent étre cités :

1. dans le cas du genre Dinophysis, 'espece Dinophysis sacculus est recensée depuis
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1987 dans un ensemble de lieux de surveillance (Figure 2.3). Cette espece, au-
paravant recensée de maniere continue, disparait des lieux de surveillance a I'ex-
ception de Lazaret (a) sur le littoral Méditerranéen. La fagon dont cette espece
< apparalt > et < disparait > est due au fait que, suite a des sessions de forma-
tion/perfectionnement, les observateurs ont été amenés, soit a maintenir leur iden-
tification a I'espece (Dinophysis sacculus), soit a regrouper sous le genre Dinophy-
sis les différentes especes qu’ils identifiaient auparavant globalement comme Di-
nophysis sacculus. En effet, la fréquence d’apparition du genre Dinophysis a aug-
menté durant la période suivant la disparition de D. sacculus (voir notamment
I'exemple de Men er Roue et Le Croisic (a), Figure 2.3).
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FIGURE 2.3 — Fréquence d’apparition de I'espece Dinophysis sacculus et du genre Dinophysis
entre 1987 et 2013 dans quatre lieux de surveillance REPHY le long de la cote Atlantique et
Méditerranéenne. A noter par exemple la < disparition > de l'espece Dinophysis sacculus a
partir de 1991 & Men er Roue et Ouest Loscolo alors que le genre Dinophysis commence a
étre répertorié.

2. lespece Pseudo-nitzschia delicatissima illustre également ces changements. Cette
espece est régulierement recensée a la station Le Croisic (a) depuis 1988 jus-
qu’a 1997, puis le genre Pseudo-nitzschia commence a étre recensé (Figure 2.4).
En 2005, des groupements de taxons apparaissent, comme par exemple le groupe
identifié comme < Pseudo-nitzschia groupe des fines, complexe delicatissima >.
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Cette variation dans la classification peut étre associée a la complexité taxi-
nomique de certains genres comme Pseudo-nitzschia, ainsi qu’a 1’évolution des
connaissances sur la taxinomie de ces groupes. En effet, Pseudo-nitzschia delica-
tissima peut difficilement étre identifiée par microscopie optique, et il est sou-
vent nécessaire de recourir a des méthodes a haute résolution, telles que la micro-
scopie électronique a balayage. Les formations suivies par les observateurs leur
ont permis de prendre conscience que l'identification a ’espece n’était pas perti-
nente, raison pour laquelle, a partir des années 2000, les taxons utilisés sont sou-
vent, soit le genre, soit des groupements liés a Pseudo-nitzschia (e.g. groupe
de fines, de larges), créés a cette époque la dans le référentiel Quadrige2 afin
de permettre une identification plus précise que le simple genre pour un en-
semble d’unités taxinomiques reconnaissable au microscope optique. Ce grou-
pement ad hoc permet ainsi de conserver un maximum d’information taxino-
mique tout en restant prudent sur la classification des taxons qui composent ces
groupes.
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FIGURE 2.4 — Fréquence d’apparition des taxons liés au genre Pseudo-nitzschia entre 1987
et 2013 & la station Le Croisic (a). A noter la < disparition > de 'espece Pseudo-nitzschia
delicatissima apres 1997 et 'apparition des ’année suivante du genre Pseudo-nitzschia. Les
groupements ad hoc de taxons, regroupant plusieurs especes, commencent a apparaitre des
2005.

3. les fluctuations dans la classification taxinomique peuvent également étre détectées
en analysant simplement le nombre de taxons et de regroupements taxinomiques
identifiés. Par exemple, a <« Le Croisic (a) >, ce nombre a considérablement aug-
menté apres 2008 du fait d’'un changement d’expert taxinomiste et davantage
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d’identifications au niveau d’espéce (Figure 2.5a). Ainsi, en 2008, environ qua-
rante nouveaux taxons et/ou regroupements taxinomiques ont été identifiés (Fi-

gure 2.5b).
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FIGURE 2.5 — (a) Nombre de taxons identifiés a ’échelle mensuelle entre 1987 et 2013 & < Le
Croisic (a) ». (b) Nombre de nouveaux taxons identifiés chaque année par rapport aux années
précédentes. A noter 'augmentation importante des taxons identifiés & partir de 2008 (a) et
des nouveaux taxons en 2008 (b). Le trait rouge en pointillés indique I’année 2008.

Ces exemples montrent qu’au cours du temps, de nombreuses especes sont systémati-
quement rattachées aux niveaux supérieurs, principalement au genre. Ainsi, ces varia-
tions rendent ’analyse au niveau de l’espece particulierement difficile. De plus, comme
évoqué auparavant, la difficulté de différencier certains taxons conduit a la création de
groupements ad hoc avec plusieurs especes ou genres. L’examen des séries temporelles
concernant l'occurrence des différents taxons en concertation avec les experts en taxi-
nomie a permis d’effectuer les agrégations taxinomiques nécessaires®. Pour conclure,
un traitement préliminaire des données phytoplanctoniques est nécessaire pour ga-
rantir une homogénéité dans 1’espace et dans le temps. Le regroupement des taxons
dans des unités taxinomiques diminue 'effet de ces variations et permet d’analyser de
telles données dans un contexte de diversité. Certaines études sur le phytoplancton ont
montré que peu d’information était perdue en utilisant le niveau du genre plutot que ce-
lui de 'espece (CARNEIRO et al. 2010; COTTINGHAM & CARPENTER 1998).

3. Ces agrégations taxinomiques sont par la suite appelées unités taxinomiques.
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2.1.4 Traitement préliminaire des données environnementales

Les données environnementales stockées dans Quadrige2 sont soumises a un pro-
cessus de qualification ayant comme objectif le repérage des mesures douteuses. Le ca-
ractere douteux est par exemple repéré si le résultat n’est pas compris entre des limites
définies par un expert. Par exemple, toute mesure de température (°C) supérieure a
35°C et inférieure a 0°C est considérée comme douteuse. Ainsi, les mesures qualifiées
dans Quadrige2 ont été associées a un niveau de qualité (« Bon >, « Douteux >, < Faux
> ou < Non qualifié »). Les mesures qualifiées autrement que < Bon > et <« Non qua-
lifié > ont été écartées pour les analyses.

Dans le cadre de ce travail, nous avons regroupé les mesures de nitrates, nitrites et
I’ammonium dans une seule mesure < DIN > représentant 1’azote inorganique dissous.
De plus, toutes les mesures de turbidité sont rapportées a I'unité NTU (Nephelometric
Turbidity Unit). Enfin, toute mesure dupliquée dans la base de données a été éliminée.
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2.2 Analyse univariée des séries temporelles : les
Modeles Linéaires Dynamiques

En écologie, 'analyse des séries temporelles se heurte souvent aux difficultés liées
aux données issues des réseaux d’observation (e.g. valeurs manquantes, données ex-
ceptionnelles). Le traitement des séries temporelles, principalement en économie mais
également en dynamique des populations, est occasionnellement réalisé a 1’aide des
modeles linéaires dynamiques (DLM). Ces modeles offrent un cadre flexible de modélisa-
tion permettant de bien s’adapter a ces différentes caractéristiques des données prove-
nant des réseaux d’observation. En écologie plus particulierement, ces modeles ont été
utilisés pour I’étude des changements phénologiques du plancton (WINDER & SCHIND-
LER 2004a), ’écologie des especes phytoplanctoniques (COTTINGHAM & CARPENTER
1998 ; SOUDANT 1997) ou encore la dynamique de contamination aux PolyChloro-
Biphényles (PCB) des salmonidés (CONRAD LAMON III et al. 1998). L’objectif de
cette section est d’aborder les notions basiques des modeles linéaires dynamiques et de
décrire la structure du modele utilisé pour étudier les séries temporelles analysées dans
cette these. Des présentations plus détaillées de ces modeles accompagnées de nom-
breux exemples sont proposées dans les ouvrages de WEST & HARRISON (1997), Sou-
DANT (1997) et PETRIS et al. (2009).

2.2.1 Du modele linéaire au modele linéaire dynamique

Supposons une série temporelle Y; avec des observations acquises a des instants ¢
(Y1,Ys, ....Y:) et décrite selon ’équation suivante :

Yi=p+u v ~ N[0, V] (2.1)

Cette représentation revient a modéliser la série temporelle par une moyenne (u)
et une variance (V). Il est tout a fait possible de donner un sens dynamique au modele
en permettant aux parametres d’évoluer avec le temps. L’équation 2.1 prend alors la
forme suivante :

}/t = Ut + 4 Vg ~ N[O, V] (22)

Ainsi, chaque observation Y; peut étre définie comme la somme d’une valeur nommée
niveau moyen (u;) et erreur d’observation (14). Cette relation définit la premiere
équation du DLM appelée équation d’observation (équation 2.2). Le terme d’erreur
représente la variabilité liée a l'acquisition des données et des facteurs non pris en
compte dans le modele. Les erreurs d’observation 14 sont supposées indépendantes et
distribuées selon une loi normale de moyenne égale a zéro et de variance égale a V,
nommée variance d’observation.
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La deuxieme équation du DLM, appelée équation d’évolution, décrit I’évolution
du niveau moyen de l'instant ¢t — 1 a I'instant ¢ selon la forme suivante :

Mt = fe—1 + Wt wy ~ N[0, W] (2.3)

ou w; est un terme d’erreur et W est la variance d’évolution. Ces équations
(équations 2.2 et 2.3) décrivent un modele polynomial d’ordre un.

Une série d’observations (Y;) peut étre décomposée en différentes composantes < ad-
ditives », par exemple une tendance sur le long terme (y;) et une composante sai-
sonniere (S;). La structure du modele, définie sous la forme d’éléments additifs, montre
I’aspect intuitif et simple des DLM. Ce caractere structurel de I'analyse est illustré sur
la figure 2.6.

100 -
g0 - @
60
— Y
40
20
0
100
004 P
60
40 — < ot
20
0
4 -
C
2 —
— S
o —
2 -
4 -
T T T T T
0 20 40 60 80

FIGURE 2.6 — Série temporelle hypothétique (Y;) avec une décomposition < tendance +
saisonnalité > (u¢ et St).

2.2.2 Modele utilisé pour I’analyse des séries temporelles

Les séries temporelles ont été décomposées en : (i) un effet a long-terme appelé
tendance ou niveau moyen, (ii) une composante saisonniere et (iii) une série d’erreurs.
Pour I’étude de ces séries temporelles, un modele de tendance polynomiale d’ordre 2 a
été choisi. Les équations d’observation et d’évolution prennent les formes suivantes :



Y = pe +FSi + vy v ~ N[0, V] (2.4)

pe = fle—1 + PBi-1 + Wy Wy, ~ N[0, 0] (2.5)
Bt = Br-1+ wa wg ~ N[0, W] (2.6)

St = GSi—1 +ws wg ~ N[0, W] (2.7)

Le vecteur F dépend de la forme et de 'unité temporelle de la saisonnalité. Notons
que I’équation 2.5 peut également étre écrite comme p;—py—1 = By—1 plus un terme d’er-
reur, ;1 n’est alors que la pente de la droite entre yu; et py—1, décrivant ainsi le chan-
gement du niveau moyen. Le terme d’erreur (w,;) a une variance égale a zéro. La pente
est ainsi la seule source de variation du niveau moyen. Les équations 2.6 et 2.7 décrivent
I’évolution de la pente et de la saisonnalité. Cette derniere est aussi dynamique : sa
forme peut donc évoluer avec le temps. La matrice G dépend de la forme (i.e. fac-
torielle ou trigonométrique) et de I'unité temporelle de la saisonnalité. La saisonna-
lité a été spécifiée sous une forme factorielle. Ainsi, un parametre saisonnier est es-
timé a chaque unité de temps e.g. le mois. Une fois le modele spécifié, les parametres,
1.e. les variances d’observation et d’évolution, sont estimés par maximum de vraisem-
blance. Finalement, c’est ’étape de filtrage, réalisée a ’aide du filtre de Kalman, qui
fournit les valeurs du niveau moyen, de la pente et des facteurs saisonniers (PETRIS
2010).

2.2.2.1 Interventions

Les séries temporelles sont parfois soumises a des variations brusques telles que des
changements des méthodes de mesure des variables environnementales. Ces change-
ments peuvent avoir une influence importante sur le niveau moyen introduisant ainsi
des < sauts » dans la série. La prise en compte de ces informations est rendue pos-
sible a travers une procédure dite d’intervention. Il s’agit de modifier la variance du ni-
veau moyen et/ou la variance d’observation. Nous parlons alors d’une intervention
sur le niveau moyen ou sur la variance d’observation. La variance d’évolution du ni-
veau moyen est égale a zéro (équation 2.5). Si un changement du niveau moyen est ef-
fectué au temps t, une variance d’évolution du niveau moyen est estimée a cet ins-
tant £. Si un changement de la variance d’observation est spécifiée dans le modele au
temps ¢, une premiere variance d’observation est estimée entre la premiere observa-
tion et le temps £ — 1, et une seconde entre le temps t et la derniere observation de la
série temporelle. Ainsi, n interventions sur la variance d’observation induisent n+ 1 va-
riances d’observation estimées. Ces interventions n’introduisent pas nécessairement de
modifications dans la variance d’observation ou le niveau moyen.

La spécification de la position ou I'intervention est effectuée peut étre réalisée avec
la connaissance a prior: de la position dans la série ou les changements ont eu lieu.
Par exemple, les informations concernant les changements des méthodes de mesure
des parametres environnementaux sont disponibles dans Quadrige2. Cependant, les
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changements susceptibles d’avoir une influence sur la série ne sont pas tous connus.
De plus, toutes les interventions possibles ne sont pas nécessairement validées par les
experts ayant une connaissance approfondie de ces séries temporelles. Ces éléments
soulignent I'importance d’une véritable collaboration avec les experts. Il est également
possible d’utiliser des outils statistiques pour la détection des points de changements
dans la moyenne et la variance (e.g. librairies R e¢pm et ecp). Une procédure de ce type
a été utilisée pour traiter les données du LER de Boulogne en étroite collaboration
avec ses experts.

Ainsi, 'utilisation des DLM a permis la prise en compte de cette variabilité liée
aux données et de corriger les séries si nécessaire. Cette procédure d’intervention a
également été utilisée pour le traitement des données exceptionnelles (voir ci-dessous).

2.2.2.2 Identification et traitement des données exceptionnelles

Les outliers ou données exceptionnelles peuvent étre définis comme des mesures
s’éloignant du processus moyen. L’origine de ces écarts peut étre variée, par exemple
la saisie d’une valeur fausse dans la base de données ou un événement écologique ex-
ceptionnel. Cependant, il est souvent tres difficile d’en déterminer clairement la na-
ture. Une donnée exceptionnelle contient de I'information sur le processus moyen iden-
tifié. Ces valeurs peuvent étre détectées en examinant les résidus standardisés. Sous 1’hy-
potheése d’une distribution normale, 95% des résidus standardisés sont compris dans
I'intervalle £ 1.96. Les valeurs s’écartant de cet intervalle peuvent étre des données ex-
ceptionnelles. Ces valeurs ne sont pas écartées et sont traitées par une procédure d’in-
tervention sur la variance d’observation. Ainsi, elles sont caractérisées par une variance
d’observation plus importante par rapport au reste des observations de la série tempo-
relle.

Encart 2.2 DLM sous R, détection des points de changement et parallélisation

L’analyse des séries temporelles via les DLM est effectuée a ’aide de la librairie dim (PETRIS
2010). D’autres librairies R utilisées pour la détection des points de changements sont cpm
(Ross 2012) et ecp (JAMES & MATTESON 2013). Par ailleurs, il a été nécessaire de paralléliser
les analyses et ceci afin de réduire considérablement le temps de calcul (s’élevant & 10 minutes
en moyenne pour chaque série). Par exemple, les analyses effectuées en Manche (cf. Chapitre
3) ont impliqué environ 120 séries temporelles du fait du nombre important de parametres
analysés aux dix lieux de surveillance. Cette parallélisation tire profit des ressources multi-
processeurs des machines. La librairie utilisée pour la parallélisation du processus est snow
(TIERNEY et al. 2013). A titre d’information, la machine utilisée pour effectuer les analyses a
les caractéristiques suivantes : Processeur - Intel(R) Core(TM) i7-2760QM CPU @2.40Ghz,
Mémoire installée (RAM) - 16 Go et Systeme d’exploitation - Windows 7.
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2.3 Analyse des structures spatio-temporelles des
données phytoplanctoniques par méthodes multi-
tableaux

Un des objectifs de 'analyse des communautés en écologie est d’étudier leur va-
riabilité dans 'espace et dans le temps. La complexité de cet objectif a favorisé la re-
cherche de diverses méthodes statistiques. Depuis plusieurs décennies, ces questions ont
souvent été abordées avec des analyses multivariées, les méthodes les plus fréquemment
utilisées en écologie (BLANC 2002). Des les années 1950, les techniques factorielles ont
montré leur potentiel dans I’étude de la variabilité des communautés biologiques, tout
en soulignant les difficultés et les interrogations liées a ces analyses (CASSIE 1969 ; GOO-
DALL 1954 ; NOY-MEIR & WHITTAKER 1977). L’objectif de ces méthodes exploratoires
est de < faciliter ’analyse, la description et l'interprétation d’une structure qui est im-
plicite dans les données, mais pas facile a reconnaitre dans la matrice > (NOY-MEIR
& WHITTAKER 1977). Ainsi, I'information contenue dans un ensemble de données peut
étre résumée et simplifiée tout en minimisant la perte d’information. De nombreuses
techniques multivariées sont utilisées en écologie marine. En particulier, elles ont été uti-
lisées en océanographie pour détecter des changements de régime dans 'océan Paci-
fique Nord (HARE & MANTUA 2000), une étude qui inclue 69 séries temporelles bio-
logiques (e.g. recrutement de nombreuses especes de poissons telles que le saumon et
la sole) et 31 séries d’indicateurs physiques (e.g. température de surface de ’eau et in-
dices climatiques).

Révéler la présence de structures spatio-temporelles dans ’organisation des systemes
biologiques requiert des données acquises sur le long terme. Le REPHY apporte cette in-
formation des variations spatio-temporelles des communautés phytoplanctoniques. Les
données peuvent étre représentées sous la forme de trois dimensions : variable(s) me-
surée(s) (biotiques ou abiotiques)/ date / lieu de surveillance. Pour Iexploration de
la structure de ces multiples tableaux, il existe un ensemble de méthodes factorielles
connues sous le nom de méthodes multi-tableaux ou de K-tableaux (BLANC & BEAU-
DOU 1998 ; BLANC 2002).

Dans ces analyses, la disposition des tableaux dépend du choix des objectifs re-
cherchés. En effet, dans les approches multi-tableaux, la maniere dont les tableaux
sont disposés est essentielle pour 'interprétation ultérieure des résultats (Figure 2.7a).
Une organisation des tableaux ou chacun représente un lieu de surveillance différent, et
les taxons et années sont organisés en colonnes et lignes respectivement, permet d’ob-
tenir une typologie temporelle de la communauté et d’étudier 'homogénéité spatiale
de cette typologie (Figure 2.7b). Dans le cas inverse, si chaque tableau représente une
année et les lieux de surveillance sont organisés en tant que lignes, I'analyse cherche a
identifier une structure spatiale de la communauté et sa stabilité au cours du temps (Fi-
gure 2.7¢). Ainsi, a partir de ces analyses, nous pouvons répondre a différentes ques-
tions : existe-t-il une structure temporelle moyenne qui soit commune a ’ensemble
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des lieux de surveillance? Que représente-t-elle en terme de variations des peuple-
ments phytoplanctoniques ? Quels sont les lieux qui contribuent le plus a la construc-
tion de cette typologie ? Peut-on retrouver la méme structure temporelle sur I’ensemble
des régions ?

Un large éventail de méthodes sont disponibles pour étudier I'organisation spatio-
temporelle des communautés. Par exemple, (i) 'analyse de co-inertie multiple (ACOM),
utilisée pour étudier le synchronisme des communautés aquatiques entre plusieurs sites
distants géographiquement (BADY et al. 2004), (ii) 'analyse factorielle de correspon-
dances (AFC) de Foucart, ou encore (iii) la méthode de Structuration des Tableaux A
Trois Indices de la Statistique (STATIS) (LAVIT et al. 1994). L’Analyse Triadique Par-
tielle (ATP ou PTA en anglais) constitue 'une des méthodes d’analyses multi-tableaux,
appartenant a la famille des méthodes STATIS. Celle-ci permet d’effectuer des Ana-
lyses en Composantes Principales (ACP) simultanées de plusieurs tableaux de relevés
biologiques ainsi que de faire un bilan de leur évolution temporelle et de leur répartition
dans 'espace.
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FIGURE 2.7 — Application de I’Analyse Triadique Partielle (ATP) aux données phytoplanc-
toniques issues du REPHY. (a) Structure du tableau extrait de la base de données Qua-
drige2. Exemple de 'organisation des tableaux en tenant compte de deux objectifs d’étude :
(b) Application de ’ATP pour 'identification d’une typologie temporelle moyenne et I’étude
de son homogénéité spatiale et (c) Application de PATP pour l'identification d’une typolo-
gie spatiale moyenne et I’étude de son homogénéité temporelle.

Pour cela, la méthode cherche a établir un compromis, i.e. une moyenne com-
mune aux K-tableaux (BLANC & BEAUDOU 1998 ; BLANC 2002). Enfin, I'analyse de
la reproductibilité du compromis permet de discuter de la stabilité des tableaux au-
tour de ce compromis. Bien que l'utilisation des méthodes multi-tableaux reste en-
core peu fréquente, GOURDOL et al. (2013) y ont fait récemment appel pour analy-
ser la variabilité spatio-temporelle des parametres hydro-chimiques des eaux souter-
raines. En écologie, 'ATP a par exemple été utilisée pour ’étude de la stabilité tempo-
relle des structures spatiales des peuplements piscicoles (BLANC & BEAUDOU 1998),
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ou pour évaluer 'ensemble de la variabilité (spatiale et temporelle) de descripteurs
du paysage (ERNOULT et al. 2006). D’autres exemples d’utilisation peuvent étre ren-
contrés dans la littérature (GAERTNER 2000 ; PATE et al. 2000 ; Ross1 2003). Concer-
nant les peuplements phytoplanctoniques, ces méthodes ont également été utilisées afin
d’étudier leur dynamique spatio-temporelle en milieu aquatique (ROLLAND et al. 2009)
et le long des cotes frangaises (DAVID et al. 2012 ; GAILHARD et al. 2002).

Il s’agit dans ce travail d’utiliser les analyses multi-tableaux en particulier, pour ob-
tenir une typologie temporelle moyenne de la communauté phytoplanctonique com-
mune a un ensemble de lieux de surveillance, et étudier 'homogénéité spatiale de
cette typologie. Ainsi, plusieurs tableaux-lieux (ayant les abondances des unités taxo-
nomiques et les années en colonnes et lignes respectivement) sont analysés de fagon si-
multanée a l'aide de ’ATP. Dans un premier temps, cette analyse a été effectuée sur
un ensemble de sites du littoral frangais Est de la Manche (cf. Chapitre 3, Figure 2.8a)
puis sur un ensemble de 19 lieux de surveillance répartis sur les trois fagades du litto-
ral francais (Figure 2.8b).
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FIGURE 2.8 — Utilisation de la méthode ATP (Analyse Triadique Partielle) pour I’étude des
typologies temporelles de la communauté phytoplanctonique a 1’échelle du littoral francais
Est de la Manche (a) et de ’ensemble du littoral frangais (b).
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2.3.1 De I’Analyse en Composantes Principales a 1’Analyse
Triadique Partielle

Comme évoqué précédemment, I’ATP est basée sur le principe d’Analyse en Com-
posantes Principales, qui recherche d’axes factoriels de maniere a représenter la ma-
jeure partie de 'information du tableau. L’interprétation des résultats s’effectue prin-
cipalement a travers des représentations graphiques. Seuls quelques éléments des ACP
sont résumés par la suite.

Supposons un tableau (Z) de n lignes (individus) et p colonnes (variables). Une
premiere étape consiste a transformer le tableau initial. Pour cela, nous pouvons
réaliser une ACP centrée (moyenne de chaque variable égale a zéro) ou normée (va-
riance de chaque variable égale a 1). La transformation des variables dépend de la na-
ture des données mesurées. Une ACP est souvent centrée-réduite des lors que les va-
riables mesurées ont différentes échelles (unités) (e.g. données physico-chimiques telles
que température, turbidité, concentration en sels nutritifs) ou de fagon générale lorsque
la variance differe de facon importante entre les variables. En effet, les premieres compo-
santes principales représentent une combinaison linéaire des variables de plus grande va-
riance. Ainsi, si une variable a une tres forte variance par rapport aux autres variables,
elle peut représenter a elle seule la premiere composante principale. Ensuite, a chaque
colonne et ligne du tableau est associé un poids (¢; et I;). Ainsi, par exemple, dans une
ACP centrée, trois matrices peuvent étre définies X, D,, et D, (Figure 2.9). La dia-
gonalisation de la matrice Dll,/ QXtDnXDIl,/ 2 fournit des valeurs propres et des vecteurs
propres définissant des composantes principales (BLANC 2002). Les individus et va-
riables du tableau transformé peuvent étre représentés graphiquement afin d’identi-
fier une structure dans le tableau.

|

l'

p

|

Z

=

X

&

ou X;=Z;-Z; ou G=1 ol L=1/n

FIGURE 2.9 — Représentation des matrices utilisées dans une ACP centrée. X correspond
au tableau original apres transformation (centrage des variables). Les matrices D, et D,,
représentent les matrices diagonales des poids des colonnes et des lignes respectivement.
Cette figure est inspirée du schéma donné par BLANC (2002).

L’ATP est basée sur une logique d’analyse en composantes principales pour ana-
lyser des cubes de données, c’est-a-dire des tableaux qui ont les mémes dimensions
(nombre égal de lignes et de colonnes entre tableaux). Cette méthode est appliquée en
trois étapes successives, a savoir : (i) interstructure et recherche du compromis, (ii) ana-
lyse du compromis et (iii) intrastructure (BLANC & BEAUDOU 1998; BLANC 2002).
L’ensemble de ces étapes sont décrites ci-dessous et représentées dans la Figure 2.11.
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2.3.1.1 Interstructure et recherche du compromis

La premiere étape de I'analyse vise a rechercher un tableau compromis ou tableau
< moyen > de I'ensemble de tableaux. Ce compromis représente la structure moyenne
recherchée dans I'analyse (structure temporelle moyenne ou spatiale). Ainsi, si 'ATP
est destinée a étudier la structure temporelle, ’analyse conduit a 1’établissement d’une
typologie temporelle des unités taxonomiques commune a un ensemble de lieux de
surveillance, c¢’est-a-dire que le compromis refletera la partie spatialement stable de la
structure temporelle (BERTRAND & MAUMY-BERTRAND 2010 ; BLANC 2002).

Dans un premier temps, la matrice de variance-covariance vectorielle entre les k-
tableaux est calculée selon les équations suivantes :

Covv(Xy X)) = Trace(Xy Dy X,D,) = Trace(X} DXy D,) (2.8)

ou X,i et Xlt sont les matrices transposées de X et X;. La trace d’une matrice
correspond a la somme des éléments composant sa diagonale. Les valeurs de variance
vectorielle sont calculées de la fagon suivante :

Vav(Xy) = Trace(X; D, Xy Dp) (2.9)

Le coefficient de covariance vectorielle entre deux tableaux est analogue a la cova-
riance entre deux variables. Cette matrice de variance-covariance vectorielle entre ta-
bleaux permet alors de définir une matrice de corrélation vectorielle (Rv, équation
2.10). Nous pouvons par exemple regarder quelle est la corrélation entre les tableaux
du point de vue de la communauté phytoplanctonique, si les variables mesurées corres-
pondent aux abondances d’especes. Dans cette analyse, les coefficients de corrélation
entre tableaux peuvent étre égaux a zéro ou étre négatifs indiquant un lien nul voire in-
versé entre deux tableaux. Dans cette situation, I’analyse ne devrait pas continuer. La
diagonalisation de la matrice de covariance vectorielle permet d’obtenir les coefficients
de pondération de chaque tableau (5 ), correspondant au premier vecteur propre. Cette
étape est nommeée interstructure. Ainsi, le compromis est calculé selon ’équation 2.11.

B Covv(Xi X))
Ru(X,X0) = VVav(Xi)/Vav(X)) (2.10)
X => BXi (2.11)
k=1

K
olt les coefficients 3 ont une contrainte : > 37 = 1. Le compromis peut donc se
k=1

résumer comme la combinaison linéaire et pondérée des tableaux initiaux. Dans le
compromis, un poids plus important est donné aux tableaux partageant une structure
similaire.
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2.3.1.2 Analyse du compromis

L’analyse du tableau compromis s’effectue via une ACP. La projection des lignes
et des colonnes du compromis permet d’étudier cette structure moyenne. Le coefficient
cos® est un indicateur de la qualité de l'expression de 'information contenue dans
chaque tableau dans le compromis.

2.3.1.3 Intrastructure

L’étape d’intrastructure étudie la variabilité de chaque tableau relative au com-
promis. Pour cela, des ACP sont réalisées sur chaque tableau initial. Ainsi, la projec-
tion des lignes et des colonnes des tableaux initiaux dans les axes et composantes prin-
cipales du compromis permet d’étudier la stabilité des tableaux autour du compro-
mis.

2.3.2 Relation communauté phytoplanctonique - environne-
ment

L’étude de 'organisation des communautés biologiques est aussi accompagnée par
I'intérét de relier cette organisation a des caractéristiques dans le milieu, pouvant ainsi
apporter des informations susceptibles d’expliquer la structure, soit temporelle soit
spatiale, d’un ensemble d’especes. Pour atteindre cet objectif, de nombreuses méthodes
d’analyses multivariées ont été développées (DOLEDEC & CHESSEL 1994 ; DRAY et al.
2003). Ces méthodes analysent une paire de tableaux : le premier constitué par les
données des especes (colonnes) dans un ensemble d’échantillons (lignes), et le deuxieme
avec les variables environnementales (colonnes) mesurées dans les mémes échantillons.
En écologie, 'analyse conjointe de ces deux tableaux est souvent réalisée par I’Analyse
Canonique de Correspondance (CCA) (TER BRAAK 1986) ou I’Analyse de Redondance
(RDA) (LEGENDRE & LEGENDRE 1998). Ces deux méthodes sont liées aux analyses
de régression multiple et comprennent donc une étape de régression. Elles sont tres
souvent utilisées dans 1'étude des relations phytoplancton-environnement (DAVID et
al. 2012 ; ROCHELLE-NEWALL et al. 2011; WASMUND et al. 2011). La représentation
graphique des variables (especes et parameétres environnementaux) et des échantillons
permet d’étudier la structure de cette relation.

Une autre approche simple et robuste consiste a coupler le tableau phytoplancto-
nique et environnemental via une analyse de co-inertie (DOLEDEC & CHESSEL 1994 ;
DRAY et al. 2003; THIOULOUSE 2011). Cette analyse permet d’étudier si une co-
structure existe entre la communauté phytoplanctonique et son environnement, par
exemple du point de vue temporel. Il s’agit donc de savoir si des variations dans I’envi-
ronnement entrainent des modifications dans la structure et la composition spécifique
des communautés. Enfin, nombre d’articles témoignent de la diversité d’études met-
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tant en application cette méthode (BEISEL et al. 1998 ; BOZEC et al. 2005 ; CULHANE
et al. 2003 ; LAIR 2005 ; LEKVE et al. 2002 ; LODS-CROZET et al. 2001 ; LYAUTEY et al.
2005). Pour plus de détails théoriques sur cette méthode, voir BLANC (2002) et THIOU-
LOUSE (2011).

Lorsque les mesures biologiques et environnementales sont effectuées sur plusieurs
sites ainsi qu’a des instants différents, les données peuvent étre organisées sous la
forme d’une paire de K-tableaux (Figure 2.10). Dans ce cas, un cube de données est
composé par k tableaux des mesures d’abondance des especes et le second contient les
k-tableaux des mesures des variables environnementales. Trois méthodes peuvent étre
utilisées pour analyser ces couples de tableaux : BGCOIA, STATICO, et COSTATIS
(THIOULOUSE 2011). Plus particulierement, la méthode BGCOIA (Between Group Co-
Inertia Analysis) que nous avons utilisé (cf. Chapitre 3, section 3.2), est une analyse de
co-inertie ou chaque tableau peut étre associé a un groupe (analyse inter-classes). Pour
chaque tableau représentant un groupe, la moyenne de chaque variable est calculée. Ces
résultats sont ensuite arrangés sous la forme de deux tableaux (especes-environnement),
et une analyse de co-inertie est effectuée sur ce couple de tableaux (THIOULOUSE
2011). En tant que méthode multi-tableaux, les trois étapes dites d’interstructure,
compromis et intrastructure s’appliquent également aux analyses de BGCOIA. Un test
de permutation de Monte Carlo permet de tester la significativité de la liaison entre
la structure de la communauté phytoplanctonique et les variables environnementales
mesurées. La représentation graphique du phytoplancton et de ’environnement met en
évidence la facon dont ces deux groupes de descripteurs co-varient.

Couplage pair de K-tableaux
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FI1GURE 2.10 — Organisation des données pour le couplage phytoplancton-environnement.
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FIGURE 2.11 — Représentation schématique des étapes de I’Analyse Triadique Partielle, (1) in-
terstructure (2) recherche et (3) analyse du compromis et (4) étape d’intrastructure. L’en-
semble des tableaux analysés par 'ATP représente un cube de données, c’est-a-dire que
tous les tableaux ont les mémes dimensions (n lignes correspondant aux individus et p co-
lonnes correspondant aux variables). La matrice de variance-covariance vectorielle et des co-
efficients de corrélation vectorielle est symétrique par rapport a la diagonale principale (de
haut & gauche jusqu’en bas a droite). La diagonalisation de la matrice de covariance vec-

torielle permet d’obtenir les coefficients (; utilisés dans la recherche du tableau compro-
K

mis (2) sous la contrainte Y 87 = 1.
k=1

Encart 2.3. Analyses multivariées sous R

Les programmes développés sous R pour effectuer les analyses multivariées a savoir, ’analyse
en composantes principales, I’analyse triadique partielle, 'analyse de co-inertie inter-classes
et Panalyse de redondance, reposent sur l'utilisation des librairies ade4 (CHESSEL et al. 2004 ;
DRrAY & DUFOUR 2007 ; DRAY et al. 2007) et vegan (OKSANEN et al. 2013). Les fonctions
développées consistent essentiellement a fournir des représentations graphiques avancées.
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2.4 Etude de la niche écologique dans un contexte
de changements globaux

L’influence de I’environnement sur la distribution des populations est un élément clé
dans de nombreuses disciplines comme 1’écologie, la biologie évolutive ou la biogéographie.
Le concept de < niche >, comme introduit au début du XX®"¢ siecle, se focalise sur les
facteurs abiotiques et biotiques qui conditionnent 1'existence d’une espece (GRINNELL
1904). Au cours des décennies suivantes, ce concept a évolué. HUTCHINSON (1957)
définit la niche d’'une espece comme l'espace des conditions environnementales bio-
tiques et abiotiques dans lesquelles celle-ci est capable de persister. Les facteurs en-
vironnementaux essentiels a l'existence d’une espece peuvent étre considérés comme
les axes d'un systeme de coordonnées multidimensionnel. Une espece occuperait un es-
pace spécifique au sein de ce systeme défini comme un hypervolume, formant ainsi
sa niche fondamentale. HUTCHINSON (1957) distingue la niche fondamentale d'une
espece et la niche réalisée. Cette derniere est définie comme la niche réellement oc-
cupée, restreinte aux limites de sa niche fondamentale et résultant des interactions bio-
logiques telles que la compétition.

Dans le contexte actuel de changements globaux, nombreuses sont les études
s’appuyant sur le concept de niche écologique pour expliquer ou prédire la réponse
des communautés biologiques aux changements environnementaux ainsi que l'inva-
sion des especes exotiques (BROENNIMANN et al. 2007 ; BROENNIMANN & GUISAN
2008 ; THUILLER et al. 2012). Le concept de niche écologique relie les especes a 1'en-
vironnement. Ainsi, la détermination de la niche écologique du phytoplancton peut
améliorer notre compréhension de la facon dont la communauté phytoplanctonique
répond aux changements environnementaux. L’approche de niche écologique peut ap-
porter des éléments de réponse a des questions telles que : face a des variations de 'en-
vironnement, quelles especes vont décliner ou en tireront profit? comment la diver-
sité est-elle affectée ?

2.4.1 Estimation de la niche réalisée des taxons phytoplanc-
toniques

Le concept de niche écologique de HUTCHINSON (1957) donne un cadre simple
pour l'estimation de la niche d’une espece. La principale difficulté repose sur (i) la
spécification de ce que 'on considere comme étant I’environnement d’une espece, ce
qui peut étre complexe et requiert souvent une connaissance approfondie de la biolo-
gie de l'espece et (ii) 'estimation de la niche dans un systeme de coordonnées multidi-
mensionnel et la difficulté d’identifier tous les axes pertinents. Ces difficultés peuvent
etre quelque peu atténuées des lors qu’on étudie le phytoplancton, car les principaux
parametres environnementaux sont moins nombreux et regroupent les sels nutritifs, la
lumiere, la température, les herbivores et les parasites (LITCHMAN & KLAUSMEIER
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2008 ; LITCHMAN et al. 2010).

La niche, au sens de HUTCHINSON (1957), peut étre considérée comme ’espace oc-
cupé par une espece dans un environnement de n dimensions, n étant le nombre de
facteurs environnementaux indispensables a la survie et la reproduction de ’espece.
Considérons par exemple la Figure 2.12, ou 'espace occupé par deux genres du phyto-
plancton est représenté le long d'un gradient de température. Cette figure montre les
conditions de température ol ces genres sont présents, les conditions optimales ainsi
que leur degré de chevauchement. Cette représentation simple permet de visualiser et
de comparer 'espace occupé par deux taxons a travers un gradient déterminé. Jus-
qu’a trois variables environnementales, la représentation graphique reste le moyen le
plus simple d’examiner la niche d’un taxon. Pour des raisons pratiques, il est sou-
vent habituel d’estimer la niche écologique sur une ou un nombre limité de dimen-
sions.

La formalisation du concept de niche a favorisé le développement de plusieurs
méthodes capables d’estimer cet espace occupé dans n dimensions. Ces méthodes im-
pliquent généralement des techniques d’ordination (DOLEDEC et al. 2000 ; GRUNER et
al. 2011) ou les Modeles de Distribution d’Especes - SDM (IRWIN et al. 2012). En parti-
culier, les techniques d’ordination peuvent étre utilisées pour résumer des données en-
vironnementales multivariées via la construction des axes factoriels (BROENNIMANN
et al. 2012).
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FIGURE 2.12 — Distribution des observations des genres (a) Skeletonema et (b) Leptocylindrus
le long d’un gradient de température. (c) Courbes de densité pondérée par I’'abondance des
deux genres. Les données utilisées pour cette représentation correspondent aux sites REPHY
Men er Roue, Ouest Loscolo, Le Croisic (a) et Bois de la Chaise large.

La méthode OMI (Outlying Mean Index) a été utilisée pour estimer la niche réalisée
des taxons phytoplanctoniques (cf. Chapitre 4). Cette méthode caractérise la niche d’un
taxon & travers sa position et sa largeur (DOLEDEC et al. 2000). De plus, nous avons
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combiné un cadre statistique développé par BROENNIMANN et al. (2012) a la méthode
OMI afin de mesurer le chevauchement de la niche entre deux unités de phytoplancton.

Pour cette analyse, les données ont été arrangées dans deux tableaux (i) I'un avec
I’abondance des unités taxonomiques (colonnes) dans chaque échantillon, un échantillon
étant défini par une paire lieu de surveillance-date et (ii) 'autre avec les variables envi-
ronnementales mesurées dans chaque échantillon. L’abondance d’unités taxonomiques
est log-transformée (log,,(z+1)) afin de réduire I'effet des taxons dominants. Sept fac-
teurs abiotiques et deux variables décrivant la structure de la communauté phyto-
planctonique ont été utilisés. Ceux-ci incluent : la température, le rayonnement pho-
tosynthétiquement actif, la salinité, la turbidité, les sels nutritifs (azote inorganique
dissous, silicates, phosphates), le nombre d’unités taxonomiques et I'indice de domi-
nance de Berger-Parker, i.e. le rapport entre I’abondance du taxon dominant et 1’abon-
dance totale du microphytoplancton dans I’échantillon considéré.

2.4.1.1 Estimation de la niche avec la méthode OMI

Comme évoqué précédemment, cette méthode caractérise la niche écologique d’une
entité taxonomique a travers (i) la position de la niche, i.e. la position de la niche
réalisée dans un espace de n dimensions et (ii) la largeur de la niche, i.e. la tolérance
d’une unité taxonomique par rapport aux parametres environnementaux. Ces pa-
rametres permettent de comparer la variabilité des réponses des taxons aux condi-
tions environnementales et de leur influence dans la séparation des niches.

La variance de la niche de chaque unité taxinomique (inertie) est décomposée en
trois composantes : marginalité, tolérance et tolérance résiduelle. L’indice OMI est la
marginalité, définie comme la distance entre les conditions moyennes d’habitat utilisées
par le taxon et l'origine de I’hyperespace de la niche, i.e. moyenne des conditions en-
vironnementales. La tolérance est associée a la variabilité de ’environnement utilisé
par les unités taxonomiques. Des valeurs élevées peuvent étre associées aux taxons ap-
paraissant sur un large éventail de conditions environnementales (généralistes) tan-
dis que des valeurs faibles de tolérance impliquent que les taxons sont distribués a tra-
vers une gamme limitée de conditions environnementales (spécialistes). Une tolérance
résiduelle est également fournie par ’analyse, représentant la part de la variance qui
n’est pas expliquée. Elle est utilisée pour déterminer dans quelle mesure les facteurs en-
vironnementaux sont efficaces pour définir la niche d'un taxon. Un test de permuta-
tion permet de tester I’hypothese nulle selon laquelle les taxons ne sont pas influencés
par les variables environnementales prises en considération dans I’analyse.

2.4.1.2 Estimation du chevauchement entre les unités taxinomiques

La combinaison entre la méthode OMI et celle développée par BROENNIMANN et al.
(2012) permet de quantifier le chevauchement entre deux unités taxinomiques. Pour ob-
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tenir ces mesures nous utilisons les deux premiers axes de 'OMI (Figure 2.13). Ceci
permet la représentation de l'occurrence de chaque taxon structurée par ’ensemble
des variables biotiques et abiotiques. La répétition de l'apparition d’'un taxon s’ap-
parente a une probabilité d’occurrence de celui-ci dans I’espace environnemental qua-
drillé. Afin de construire cette probabilité, 1’estimation du noyau de densité est uti-
lisée. Une pondération par 'abondance permet d’affiner cette probabilité. Ainsi, il est
possible de représenter I’espace environnemental occupé par un taxon (Figure 2.13). La
métrique D permet de calculer le chevauchement entre la niche de deux taxons (SCHOE-
NER 1970). Cette métrique est calculée selon 1’'équation suivante :

1
Dis=1- 3 Z [P1ij — Daijl (2.12)

)

ou pi4j et poi; correspondent respectivement a la densité calculée pour le taxon 1
et 2 dans la cellule ij de la grille. La valeur D varie entre 0 (aucun chevauchement)
et 1 (chevauchement complet). La matrice 1-D de dimension n x n est construite
comme mesure de distance entre chaque paire d’unités taxonomiques, ou n représente
le nombre de taxons. L’analyse de positionnement multidimensionnel non-métrique
(nMDS) fournit une représentation graphique en deux dimensions des relations de
distance entre les unités taxinomiques définis par les mesures de chevauchement.

Finalement, le test de similarité de BROENNIMANN et al. (2012) permet d’évaluer
si ’espace environnemental occupé par une unité taxonomique X est plus similaire
que celui occupé par un autre taxon Y par le simple fait du hasard. Dans ce test,
la valeur observée de D entre X et Y est comparée avec des valeurs simulées de D
entre X et une niche créée de forme aléatoire. Pour créer ces niches aléatoires, le
centre de la niche de Y est décalé aléatoirement dans les limites de I’environnement
disponible. Cette procédure est répétée 1000 fois afin de construire une distribution
simulée de D. Si la valeur observée de D est supérieure a 95% des valeurs simulées,
la niche de X est plus similaire a la niche de Y que par le fait du hasard. Ce test est
réalisé de maniere bidirectionnelle. Tout d’abord, la niche de X est comparée a la niche
aléatoirement décalée de Y, puis le test est répété dans la direction opposée (entre Y et
la niche aléatoirement décalée de X). X et Y sont considérées comme ayant des niches
similaires quand la valeur de D est supérieure a 95% des valeurs simulées dans les deux
directions du test.



85

(1) o O  avarl o O  avarl
o / /
o o/ o ol o/ o
° o/ © (o] //
o ° |/ o o |/ o
/ o / o)
o OOOOO / 005 O ° .0..' / 005 O
09%0)/ o © (2) e ®90|/ o O
/ o) / o)
Axe 1 » Axe 1
0/9//// 5\\\\0 o) 0/9//,/ 5\\\\0 o
- o} ~< —= o ~~
- o) ~— - 0 ~—
varn * o ~s varn * o] ~
o) o o) o) o o)
oo ° o var2 oo o o © var 2
00 ° o 00 ° 5
o o
L [}
" >
< <

. & Chevauchement (4)

Ty Axe | ' Axe 1

Axe 2
Axe 2

FIGURE 2.13 — Représentation schématique des étapes suivies pour quatinfier le chevauche-
ment entre la niche de deux unités taxinomiques. Les variables environnementales (fleches)
ainsi que les échantillons (cercles) sont représentés sur les deux premiers axes de 'OMI (1).
L’ensemble des échantillons ou le taxon X apparait peut ainsi étre identifié dans 'espace
de l'environnement (2). La méthode du noyau de densité est utilisée pour estimer la den-
sité d’occurrence de X (3). Finalement, une mesure de chevauchement est utilisée pour com-
parer deux taxons X et Y (4).

Encart 2.4. Estimation de la niche écologique

Les analyses ont été effectuées a l’aide de plusieurs librairies R. La librairie ade/ met a
disposition la fonction niche qui permet d’effectuer ’analyse OMI (DrAY & DUFOUR 2007).
L’estimation par noyau est réalisée a 'aide de la librairie ks (DUONG 2007). Les fonctions
développées fournissent ’ensemble des résultats ainsi que des représentations graphiques.
Le calcul de D est réalisé entre paires de taxons. Le nombre de combinaisons étant égal a

(n)(n —1)

calcul de D ainsi que les tests de similarité ont été parallélisés. L’analyse nMDS est effectuée
avec la librairie vegan (OKSANEN et al. 2013).

, celle-ci augmente rapidement avec le nombre n de taxons. Pour cette raison, le
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Chapitre 3

Evolution & long
terme de la diversité
du phytoplancton

CONTENU DU CHAPITRE

— Ce chapitre comporte deux sections. La premiere constitue ’ar-
ticle scientifique “Temporal changes in the phytoplankton commu-
nity along the French coast of the eastern English Channel and the
southern Bight of the North Sea” et publié dans la revue ICES Jour-
nal of Marine Science. La deuxieme section constitue quant a elle
une extension des analyses effectuées dans 'article précédent a I’en-
semble des lieux de surveillance du littoral francais métropolitain.

— Ces deux sections s’appuient sur des analyses univariées et multi-
variées décrites auparavant afin d’étudier les changements a long-
terme de la diversité du phytoplancton, et la relation entre ces
changements et les variations du milieu.
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Evolution & long terme de la diversité du
phytoplancton

3.1 Article 1 : Evolution a long terme de la com-
munauté phytoplanctonique le long de la cote
francaise de ’est de la Manche

Hernandez-Farinas, T., Soudant, D., Barillé, L., Belin, C., Lefebvre, A., Bacher, C. ICES
Journal of Marine Science, 71 (4) : 821 - 833.

Résumé

Contexte Actuellement, nombre d’études soulignent 'effet des changements glo-
baux sur la structure des communautés biologiques. Dans les écosystemes marins
en particulier, des variations a long-terme de certains groupes d’especes et leurs
conséquences au niveau de 1’écosysteme ont été constatées. Du fait de sa place en
tant que producteur primaire, le phytoplancton a fait I’objet de plusieurs travaux et de
développements méthodologiques pour 1’étude des changements de ces communautés.
Des propriétés comme la composition spécifique, 'abondance relative des especes, ou
la phénologie peuvent étre sensibles a des variations des conditions environnemen-
tales, liées aux variations climatiques ou a la qualité des zones cotieres.

Objectif Cette étude vise a caractériser et quantifier les changements a long-terme
de la structure de la communauté phytoplanctonique. Deux échelles sont prises en
compte au niveau de la communauté phytoplanctonique : (i) le niveau spécifique aux
unités taxinomiques et (ii) le regroupement des organismes selon les groupes des di-
atomées et dinoflagellés. La relation entre ces changement et les variations hydro-
climatiques est également abordée.

Localisation Dix lieux de surveillance du littoral francais de ’est de la Manche et
du sud de la Mer du Nord.

Echelle temporelle Période d’étude entre 1992 et 2011

Méthodes Le cadre statistique appliqué dans cette étude combine deux approches.
D’une part, une méthode univariée a été utilisée pour I'étude des évolutions sur le
long-terme des séries temporelles du phytoplancton et des variables environnemen-
tales. D’autre part, I'utilisation des méthodes multivariées a permis d’étudier la varia-
tion temporelle de la communauté du phytoplancton dans son ensemble. Tout parti-
culierement, nous recherchons si une structure temporelle commune a 1’ensemble des

89
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lieux de surveillance échantillonnés existe, et si celle-ci est stable a travers I’espace. En-
fin, la relation entre les variations du phytoplancton et celles des variables environne-
mentales et des indices climatiques est étudiée a travers une analyse de redondance.

Résultats Les analyses révelent des variations temporelles de la composition si-
milaires sur ’ensemble des lieux de surveillance. L’abondance de certains groupes de
taxons comme celui composé par Gymnodinium et Gyrodinium, ainsi que le genre
Pseudo-nitzschia a augmenté au cours de la période d’étude, tandis que ’abondance
d’autres taxons comme par exemple Guinardia et le groupe Coscinodiscus-Stellarima,
a diminué. De maniere plus générale, la proportion de dinoflagellés par rapport aux di-
atomées augmente. Par ailleurs, certains lieux de surveillance montrent une diminution
des concentrations en sels nutritifs et une augmentation de la salinité. L’analyse de re-
dondance indique que l'indice de ’Oscillation Multidécennale de I’ Atlantique et la sali-
nité constituent les principaux facteurs corrélés a 1’évolution temporelle de la commu-
nauté du phytoplancton.

Conclusions principales Le suivi des peuplements phytoplanctoniques durant les
vingt dernieres années (1992-2011) sur le littoral frangais a 'est de la Manche et au sud
de la Mer du Nord a permis d’identifier des variations dans la structure de la commu-
nauté du phytoplancton. Ces variations peuvent étre observées a différentes échelles au
sein de la communauté. En particulier, une modification de la proportion des dinofla-
gellés relative aux diatomées a été observée. Ces modifications semblent liées aux va-
riations hydro-climatiques dans les écosystemes cotiers. Du fait de la place du phyto-
plancton en tant que producteur primaire, ces variations peuvent avoir des conséquences
importantes sur le fonctionnement de I’écosysteme. Des études supplémentaires sont
nécessaires pour déterminer si ces variations sont également observées dans d’autres
systemes cotiers du littoral frangais.

Mots-clés phytoplancton, modele linéaire dynamique, analyse multivariée, indica-
teurs climatiques, facteurs environnementaux.
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Article 1

Temporal changes in the phytoplankton community along the

French coast of the eastern English Channel and the southern

Bight of the North Sea

Hernandez-Farinas, T.
Ifremer/DYNECO-VIGIES

Soudant, D.
Ifremer/DYNECO-VIGIES
Barillé, L.

Université de Nantes/Mer
Molécules Santé

Belin, C.
Ifremer/DYNECO-VIGIES
Lefebvre, A.

Ifremer/LER

Bacher, C.

Ifremer/ DYNECO-BENTHOS

Long-term trends in the phytoplankton community
along the French coast of the English Channel and sou-
thern Bight of the North Sea were studied and related to
physico-chemical factors and large-climatic indices. Phy-
toplankton and hydrological data were acquired through
three transects. Sampling took place between 1992 and
2011 as part of the French Phytoplankton Monitoring
Network (REPHY) and the Regional Nutrients Monito-
ring Network (SRN). Trends in time-series were identi-
fied with dynamic linear models tailored to environmen-
tal monitoring data characteristics (e.g. irregular sam-
pling frequency, missing data). Temporal and spatial
patterns in the phytoplankton community were explai-
ned with a partial triadic analysis. Relationships bet-
ween the phytoplankton community composition, envi-
ronmental factors, and climatic indices were assessed
using a redundancy analysis (RDA). The analyses re-
vealed long-term changes in the community composi-
tion, characterized by a temporal structure that remai-
ned common to all transects. The abundance of some
groups of taxa such as the one composed by Gymnodi-
nium and Gyrodinium, as well as the group of Pseudo-
nitzschia increased during the study period, whereas
the abundance of other taxa as for example Guinar-
dia and the group of Coscinodiscus and Stellarima glo-
bally decreased. More generally, the proportion of dino-
flagellates relative to diatoms increased. Trends in en-
vironmental variables were also observed in most sites
and related to decreases in nutrient concentrations and
an increasing trend in salinity. The RDA indicated that
the Atlantic Multidecadal Oscillation index and salinity
were the main factors defining the temporal structure of
the phytoplankton community. This suggests that varia-
tions observed in the phytoplankton community are lin-
ked to hydro-climatic changes in the coastal environ-
ment.
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3.1.1 Introduction

In a context of climate change and concerns about anthropogenic pressures
over coastal ecosystems, understanding the response of biological communities
has become a necessity. In marine ecosystems, the phytoplankton is at the base
of marine foodwebs, and its specific composition determines the pathways and ef-
ficiencies of the energy transfer through the upper trophic levels (Cloern & Duf-
ford 2005; Dickman et al. 2008). The relative species abundance and the com-
munity composition contribute to the characterization of phytoplankton assem-
blage structure. This structure is governed by various environmental factors, al-
lelopathic interactions and grazing, affecting cellular processes, and determining
the population growth, community composition, and algal succession (Marshall
et al. 2006; Tilman et al. 1982). These factors lead to recurrent patterns of phyto-
plankton composition observed at different temporal scales. However, these com-
munity properties may vary significantly with climate change and water-quality

trends in coastal areas.

Long-term variations in phytoplankton communities have been recently ob-
served and related to hydro-climatic changes, affecting biomass, community com-
position, and phenology (Edwards & Richardson 2004; Suikkanen et al. 2007).
These modifications in phytoplankton communities are often studied at differ-
ent taxonomic scales. Thereby, recent works show a modification of the rela-
tive proportion between diatoms and dinoflagellates (Klais et al. 2011; Zhai et al.
2013) and significant variations in the biomass of some taxonomic groups such as
chrysophytes and chlorophytes (Suikkanen et al. 2007). Functional approaches
have also been used to assess temporal changes in phytoplankton communities re-
lated to physical factors and climate (David et al. 2012). On the French coast of
the eastern English Channel and the southern Bight of the North Sea, some stud-
ies highlighted the link between large-scale climatic features, local meteorologi-
cal and hydrographical conditions, modulating phytoplankton dynamics (Bre-
ton et al. 2006; Goberville et al. 2010). These studies have proved the impor-

tance of monitoring networks to assess long temporal changes in phytoplank-
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ton communities.

The Phytoplankton Monitoring Network (REPHY) is implemented and man-
aged by the French Research Institute for the Exploitation of the Sea (IFRE-
MER). This programme aims to describe spatial and temporal dynamics of phy-
toplankton populations and to detect and monitor phycotoxin-producing species
involved in toxic shellfish outbreaks and affecting human health (Amzil et al.
2001; David et al. 2012; Gailhard et al. 2002). Previous works with these data
have greatly improved our knowledge on spatial patterns of microphytoplankton
and highlighted the influence of hydrodynamic features in the geographical struc-
ture of microalgal populations (David et al. 2012; Gailhard et al. 2002). Sea-
sonal variability and temporal succession patterns have also been characterized
through the analyses of phytoplankton events, defined by the phases of sudden
growth, reached maxima, and decline in abundance (Beliaeff et al. 2001). In addi-
tion,Guarini et al. (2004) showed the importance of the interaction between ben-
thic and planktonic communities through assessing the contribution of the micro-
phytobenthos to the total phytoplankton abundance. Regarding the eastern En-
glish Channel, Lefebvre et al. (2011) analysed the long-term variability of the ma-
jor phytoplankton groups and gave a first insight of establishing a link between
environmental conditions and phytoplankton. However, although several studies
have been conducted on the REPHY datasets, temporal tendencies have been only
partially addressed, either for the major phytoplankton components or the spe-
cific community composition. At present, data on phytoplankton have been col-
lected over 20 years, and completed by a regional network which targets rela-

tions between phytoplankton and nutrients.

Besides these ecological results, it should be noted that the analyses of these
time-series require methods able to identify structures in space and time with
data that exhibit a very large variability. Several methods have been used with
data coming from monitoring programs, specially multivariate and time-series
analyses techniques (David et al. 2012; Goberville et al. 2010; Wasmund et al.
2011).

The main objective of this paper is to characterize and quantify long temporal
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changes in the phytoplankton community structure at three sites in the French
coast of the eastern English Channel and the southern Bight of the North Sea and
to explain these changes in relation to physico-chemical factors and large-scale
climatic indices. We examine if variations of the phytoplankton community can
be observed at different scales, from specific community composition to groups
such as diatoms and dinoflagellates. A statistical framework is developed to deal
with common issues in the analysis of long-term monitoring time-series and depict

the spatial structure of temporal patterns.

3.1.2 Material and methods

3.1.2.1 Study area

The study of the phytoplankton community was conducted in three coast-
to-offshore transects, along the French coast : Bay of Somme (SOM), Boulogne
(BL), and Dunkerque (DK) (Figure 3.1). Each transect consists of three to four
sampling stations. Boulogne and the Bay of Somme are located in the eastern
English Channel and are characterized by a coastal flow system often separated
from the open sea by a frontal area (Brylinski et al. 1996). The sampling area of
Dunkerque, located in the southern Bight of the North Sea, is characterized by
shallow and well-mixed waters (Lefebvre et al. 2011). In addition, the sampling
zone is influenced by a macrotidal regime and by freshwater inputs coming from
the Seine, Somme, and other tributaries (such as Canche, Authie, and Liane

rivers).
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Figure 3.1: Location of the phytoplankton sampling stations in the Bay of Somme and
Boulogne transects (English Channel) and Dunkerque transect (southern Bight of the
North Sea).

3.1.2.2 Datasets

Data were collected as part of the REPHY and the Regional Nutrients Mon-
itoring Network (SRN). Water samples were acquired from fortnightly to a
monthly frequency from 1992 to 2011 between 0 and 1 m, along with physi-
cal measurements and completed with chemical analyses. Finally, the environ-
mental variables included in this study were water temperature (°C), salinity
(psu), dissolved inorganic nitrogen (DIN = NH; + NO, + NO;, pumol 171),
silicate (umol 171), and phosphates (umol 17!). For quantitative phytoplank-
ton analyses, samples were fixed with Lugol’s solution and counted according to
the Utermohl method (Utermohl 1958). Organisms were identified to the low-
est possible taxonomic level. Taxa that are difficult to discriminate with opti-
cal microscopy were grouped. This was the case of various groups represent-

ing a set of multiple species or even genus (e.g. Pseudo-nitzschia “seriata com-
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plex”, Gymnodinium—Gyrodinium). These groups correspond to the taxonomic
units extracted from the database. In addition, within sample observation con-
ditions, phytoplankton experts identified and counted organisms whose size is >
20 pm but also species whose size is smaller but have a chain structure or form
a colony. Smaller species were also counted if they are potentially toxic/ noxious
(e.g. Chrysochromulina, Phaeocystis). Further details about sampling and pro-
cessing of phytoplankton and physicochemical parameters are available in the lit-
erature (Aminot & Kérouel 2004, 2007; Belin & Neaud-Masson 2012; Lefeb-
vre et al. 2011)

Two large-scale climatic indices were used : the winter North Atlantic Os-
cillation index (NAO,,) (Hurrell 1995) and the Atlantic Multidecadal Oscilla-
tion (AMO) (Kerr 2000). The NAO index can be defined as the difference in at-
mospheric pressure at sea level between the high pressure centre near the Azores
and the low pressure centre near Iceland (Rodwell et al. 1999). This oscilla-
tion has been related to factors such as temperature, precipitation, wind, storms,
and mixed-layer depth (Hurrell & Deser 2009; Trigo et al. 2002). The win-
ter NAO index (December-March) was used for its more pronounced correla-
tion with temperature, wind, and precipitation, and because its influence per-
sists in subsequent months (Ogi et al. 2003; Stenseth et al. 2003). This in-
dex was obtained from the website http://climatedataguide.ucar.edu/. The
AMO is a pronounced signal of climate variability in the North Atlantic sea sur-
face temperature (Dijkstra et al. 2006). The AMO index was downloaded from

http://www.esrl.noaa.gov/psd/data/timeseries/AM0O/.

3.1.2.3 Preliminary processing of phytoplankton data

Despite the use of taxonomic units as described previously, some confusions
due to changes in phytoplankton taxonomists or any other expertise variation
during the period may arise. These changes may lead to heterogeneous data re-
garding taxonomic classification and hence to a misinterpretation of phytoplank-

ton time-series. To homogenize the data, taxonomic units were grouped into the
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lowest common taxonomic level. For example, Coscinodiscus, Coscinodiscus ra-
diatus—marginatus, and Coscinodiscus—Stellarima are three different labels avail-
able in the database and were finally replaced by Coscinodiscus—Stellarima. In to-
tal, 91 of such taxonomic units were identified over the selected period. Further-
more, discussions with observers and phytoplankton experts were undertaken to

ensure the reliability of the analysis performed.

To normalize data and reduce the effect of dominant taxa, abundances were
log,o(x + 1)-transformed. In addition, a simple phytoplankton community in-
dex was defined as the proportion of dinoflagellates relative to diatoms. This pro-
portion was calculated as the abundance of total dinoflagellates divided by the

sum of total abundance of diatoms and dinoflagellates.

3.1.2.4 Data analyses

Univariate and multivariate analyses were performed to assess changes in phy-
toplankton community, taking into account different scales of variability either
taxonomic, temporal, or spatial. Figure 3.2 shows the pathways of statistical anal-
yses applied in this study. All analyses and graphical representations were per-

formed with the R software (R Core Team 2012).
Univariate analyses of phytoplankton and environmental data

To characterize seasonal patterns of the main taxonomic groups, monthly me-
dian abundances, less sensitive to extreme values, were calculated over 1992-2011.
Bacillariophyceae, Dinoflagellata, and Prymnesiophyceae were previously identi-

fied as the most common classes in this zone (Lefebvre et al. 2011).

Dynamic linear models (DLMs)(West & Harrison 1997) were used to study
long-term trends in phytoplankton and environmental variables (Figure 3.2).
DLMs were previously used in other studies for analysing phytoplankton time-
series (Cottingham & Carpenter 1998; Soudant et al. 1997). They are indeed
time-series models, i.e. they take into account the temporal structure. Moreover,

the parameters of the model can evolve with time, hence the “dynamic” designa-



98

"ApN)s ST} UI POMO[[O] SoSATeue [ed1IS1YR)S JO sAemijed :g'¢ oInsIq

Lrunuwuod uoyyuejdoyAyd

3o suaaned [eneds pue eiodwa ],

SISA[euY JIPELLL [ENIEd <

SIIPUL dNeWI[D
‘ pue 5.10)98J [EJUIWUO.IIAUD i
WEcE:a_aS?n:ouEB&Eqm

1

»{ SISA[BUY AdURpunpay |«

01 NS SIS O] X S183K 07 = N 01 NS SONS O X S1BAA 0T = N
| |
1 1
s zaus
B 1oz NS 1oz
suun 7661
onuouoxe) g9 €|

z661
siojoey 1€ 1

ﬁ:mog lenuuy’
[

$QOIpU] dEWI])

UONIBIXY PUIL], WLId) SuoT

[PPOJA 183U dTWRUA(

I I I
UBIIA] [ENUUY UEIPIAl A[YIUOTA]
_ I I
sjun saje[aseyourq
Amunuued uopjueidoysyg Jwouoxe) YIS 2 swoyeiq
+ A

(S)1un d1WOUOXE) |6 JO UBPUNQY) (sayearpis pue sajeydsoyqd ‘NIQ ‘Anuifes @anjesdduwa])
aseqejep uopjueidoysyg aseqe)ep SI0)IBJ [BIWIYI-0IISAYJ




99

tion. This class of models was chosen because they are well tailored to environ-
mental monitoring data characteristics (e.g. irregular sampling frequency, miss-
ing data, outliers). Furthermore, as for all time-series models, exogenous in-
formation can be taken into account using an “intervention”, ¢.e. modifying
some model parameters. This was particularly useful for incorporating informa-
tion such as changes in measurement methods applied to physico-chemical vari-
ables. All these changes in measurement methods were analysed. For exam-
ple, from 1992 to 2011, two main methods have been used for the measure-
ment of salinity: Knudsen titration and conductivity sensors. In such cases, us-
ing the intervention allows to correct the time-series and thus ensures compara-

bility and continuity of measurements through the time-series.

To extract trends in time-series, a common model structure was used for all
variables. The first component is a second-order polynomial trend: it remains
simple and allows to capture complex evolutions. The second component is a
12-month seasonal factor. This was chosen since sampling frequency was mainly
monthly. Furthermore, this temporal unit is fine enough to capture different
annual periodic patterns. Finally, when more than one observation was available
within the month, the median was used to aggregate the data. Outliers were
detected by the examination of standardized residuals. Under the assumption
of a normal distribution of standardized residuals, it is expected that ~ 95% of
them are within the + 1.96 interval. Values standing outside this interval were
considered as outliers. They were not removed but treated using interventions.
Model checking was assessed by residual diagnosis. Serial autocorrelation and
normality were tested by plotting the autocorrelation function of the standardized
residuals as well as their normal QQ plot. Deviations from normality were rare.
In the case where serial autocorrelation was present, an AR(1) term was added
to the model. The results showed that adding this term does not affect trends.

Thus, models have been kept in the original structure as described above.

DLMs were first used to study long-term trends in diatoms and dinoflagellates
functional groups, as well as trends of some taxonomic units, selected through

multivariate techniques (explained below). Physico-chemical trends were identi-
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fied with the DLM, and the annual mean trend was used for multivariate anal-
yses. Time-series analyses with the DLM were conducted with the dlm pack-

age for R (Petris 2010).
Multivariate analyses of phytoplankton community composition

For multivariate analyses, the genus was used as the smallest taxonomic level.
Aggregating the data at this level allows to capture most of the information
considering that little information is lost using the genus level rather than the
species one (Cottingham & Carpenter 1998). To focus on the main changes
in phytoplankton community, rare taxa were excluded from the analyses, based
on the occurrence frequency over 1992-2011. A taxon was discarded when its
occurrence frequency was <3 years in all sites. This resulted in a loss of <1% of
the total abundance for each site, which represents 29 discarded taxonomic units.

Sixty-two taxonomic units remained for multivariate analyses.

Spatial and temporal characteristics of the phytoplankton data led to obtain
a three-dimensional table (taxonomic units; sites; years). Partial triadic analysis
(PTA), used with such multitable data, was computed to elucidate temporal
patterns of the phytoplankton community composition (Figure 3.2, package ade4
for R, Dray et al. 2007). This method allows simultaneous principal component
analyses of a set of tables by searching for an average temporal structure called
compromise, and studying the spatial stability of this structure (Blanc & Beaudou
1998). In addition to the analysis performed at the genus level, the PTA was also

carried out at upper levels (e.g. family, order, class).

3.1.2.5 Relationships between phytoplankton, environmental factors,

and climatic indices

A redundancy analysis (RDA) was conducted with data from all sampling sta-
tions to study the relationships between patterns in the phytoplankton commu-
nity composition, environmental variables, and climatic indices (Figure 3.2, pack-
age vegan for R, Oksanen et al. 2012). The significance of the analysis and all vari-

ables was assessed using permutation tests (499 permutations).
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3.1.3 Results

From 1992 to 2011, Bacillariophyceae, Dinoflagellata, and Prymnesiophyceae
were the most abundant groups, averaging 81% of the total abundance. Among
these groups, diatoms and dinoflagellates represented over 84% of the total di-
versity. Principal diatom taxa in terms of abundance were the genus Guinar-
dia, Chaetoceros, Rhizosolenia, Pseudo-nitzschia, Paralia, Skeletonema, and Lep-
tocylindrus. 'The group Gymnodinium—Gyrodinium was the major dinoflagel-
late present over the period. Phaeocystis (Prymnesiophyceae) was a major con-
tributor to the phytoplankton total abundance between March and May. When
present, Phaeocystis median contribution varies from 74 to 90%, with the high-
est concentrations generally observed in stations near the coast. The complete
list of taxa identified is given in the Supplementary Table A.1 with informa-
tion on the taxonomic groups they belong to and highlighting those mainly dis-

cussed in this study.

3.1.3.1 Seasonal patterns in phytoplankton and environmental data

Although all sites within a same transect generally present the same pat-
terns, three sampling sites, each one belonging to a different transect were cho-
sen as their results present the most pronounced variations. Consequently, these
sampling sites will be used for graphical representations. Among the major phy-
toplankton groups, Phaeocystis (Prymnesiophyceae) showed a clear seasonal pat-
tern, with peaks that appear generally in April (Figure 3.3). Diatoms were
present throughout all the year with highest abundance usually observed be-
tween June and July in Boulogne and the Bay of Somme (Figure 3.3). In con-
trast, in Dunkerque, diatoms showed high abundances early in the year (March).
Seasonal patterns of diatoms, dinoflagellates, and Prymnesiophyceae are showed

for each sampling station in Supplementary Figure A.1.

Spring—summer diatoms generally included the genus Guinardia, Chaetoceros,

Pseudo-nitzschia, and Rhizosolenia, whereas Leptocylindrus was characteristic in
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summer. The autumn—winter period was characterized by the presence of the
diatom Skeletonema, the groups Thalassionema—Thalassiothriz—Lioloma, Tha-
lassiosira—Porosira, Coscinodiscus—Stellarima, and the genus Ditylum. Other
groups present at this period of the year included the small single-cell flagel-
late Dictyocha. Dinoflagellate abundances increased from the beginning of the
year peaking between July and September, then decreasing at the end of the
year (Figure 3.3). The dinoflagellates Gymnodinium—Gyrodinium, Protoperi-

dinium—Peridinium, and Prorocentrum are common genera during this period.

Diatoms = = = Dinoflagellates ==== Prymnesiophytes

Site - DK4 Site - BL2 Site - SOM1

log (Abundance cells I'!)

Figure 3.3: Median monthly abundance of the main phytoplankton taxonomic groups
in the three transects between 1992 and 2011.

Seasonal patterns of environmental variables are illustrated for each sam-
pling station in Supplementary Figure A.2. Nutrients data reflected typical tem-
perate seasonal patterns, remaining almost similar between sites. DIN, phos-
phate, and silicates reached maxima during winter and decreased over spring
and early summer to levels close to the detection limits (Figure 3.4). A fur-
ther increase in nutrients was observed in the late summer—autumn period. Dur-
ing winter, the Bay of Somme showed the highest concentration of DIN and sil-
icates, with average values between 22.7 and 44.3 pmol 17! for DIN and be-
tween 9.1 and 20.7 umol 171 for silicates. Lower concentrations of DIN and sil-
icates were found at Boulogne with ranges of 11-23.8 and 5.1-8.7 pumol 171, re-
spectively. At Dunkerque, the concentration of these nutrients varied from 14.5

to 31.5 pmol 17! for DIN and from 7.7 to 12.9 pmol 17! for silicates.
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The phosphates concentration varied from 0.73 to 1.1 umol 171 at Boulogne
and reached comparable values at Dunkerque and the Bay of Somme (0.83-1.27
and 0.82-1.76 ymol 171, respectively). Furthermore, a spatial heterogeneity of the
nutrient concentrations was observed in “coast-to-offshore” transects, with higher
concentrations near the coast. The temperature varied from an average minimum
of 5.98 °C between January and February to a maximum of 18.98 °C between
July and August. The salinity varied between 31.6 and 34.4 psu. In addition, the
sampling station of Bif was characterized by a lower salinity (minima 9.1 psu),

related to a major influence of freshwater inputs from the Somme river.
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Figure 3.4: Box-and-whisker plot of the annual variation of physico-chemical measure-
ments between 1992 and 2011 at Dunkerque, Boulogne, and the Bay of Somme. Hori-
zontal line denotes the median value for each month, box represents first and third quar-
tiles, and whisker represents last value within 1.5 times the interquartile distance.
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3.1.3.2 Long-term trend in diatom and dinoflagellate groups and en-

vironmental data based on univariate analysis

The long-term trends in the diatoms and dinoflagellates abundance are showed
in Figure 3.5. Minor changes in the abundance of diatoms are observed at
Dunkerque and in the Bay of Somme, whereas a decrease in the abundance
is observed in Boulogne between 1992 and 1997, followed by an increase be-
tween 1998 and 2005. The abundance of dinoflagellates between 1992 and 2011
showed more pronounced variations. From 2000 to 2007, the mean level of the di-
noflagellates logarithmic abundance increased by 60% (from 2.5 to 4 logl0 cells
171). Spatial differences in the trend in dinoflagellates are observed among tran-
sects between 1992 and 2000, but abundance patterns showed minor variations
within sampling stations of the same transect. The abundance of dinoflagel-
lates decreased at Dunkerque and Boulogne between 1992 and 2000, whereas mi-
nor changes were observed at the Bay of Somme.The phytoplankton commu-
nity showed an increasing trend in the proportion of dinoflagellates relative to di-
atoms, with values generally below 0.1 between 1992 and 2001 and frequently
above this value after 2002 (Figure 3.5). In addition, increases in dinoflagel-

lates abundance were observed throughout all the seasonal cycle after 2001.

Regarding physico-chemical variables, dissolved inorganic nitrogen decreased
in Dunkerque from the beginning of the period (Figure 3.6a) and after 2000 at
Boulogne. The phosphate concentration decreased at Dunkerque and the Bay of
Somme at the start of period with a minor increase after 2000s (Figure 3.6b). A
decrease was observed at Boulogne over the period. No trend was observed for
silicates at Dunkerque, whereas it seems to slightly increase at Boulogne after
2000s (Figure 3.6¢). At the Bay of Somme, DIN and silicates seem to vary
cyclically, with periods of higher concentrations (1994-1995, 2000-2001) followed
by years with lower concentrations (19961998, after 2002). Time-series of salinity
at Boulogne and the Bay of Somme showed large increases during the period

(Figure 3.6d).
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Figure 3.5: Long-term trends of diatoms (first column) and dinoflagellates (second col-
umn) abundances, and proportion of dinoflagellates relative to diatoms (third column)
between 1992 and 2011 in three sampling sites. Solid black lines and dotted lines rep-
resent trends and 90% confidence interval, respectively, as predicted by the DLM. Grey
and dark dots correspond to deseasonalized observations and outliers, respectively. LD,
detection limit.

3.1.3.3 Long-term changes in the phytoplankton community based on

multivariate analysis

As suggested by the PTA results, the community structure changed between
1992 and 2011 (Figure 3.7). The first two axes account for 58.7% of the total vari-
ability. PTA objects, corresponding to (site; year) pairs, were projected on the
first and second axes of the compromise (Figure 3.7a). Each dotted line rep-

resents a given sampling station. The first axis globally distinguishes two pe-
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Figure 3.6: Long-term trends of (a) DIN, (b) phosphates, (c) silicates concentration,
and (d) salinity between 1992 and 2011 at Dunkerque (Site DK4), Boulogne (Site BL2),
and Bay of Somme (SOM1). Solid black lines and dotted lines represent trends and
90% confidence interval, respectively, as predicted by the DLM. Grey and dark dots
correspond to deseasonalized observations and outliers, respectively. LD, detection
limit.

riods : 1992-2001 and 2002-2011. In the latter period, the second axis splits
the period into two groups : 2002-2007 and 2008-2011. This temporal trajec-
tory was generally seen at all the sampling stations. Such result highlights a tem-
poral structure of the phytoplankton community composition and a trend in taxa
abundances that change largely during the sampling period while remaining al-

most constant in space. Among diatoms, Melosira and Stephanopyzris were usu-

ally common in early years but rarely observed after 2002. Other taxa such as
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Figure 3.7: PTA results conducted on the phytoplankton community data from ten
sampling stations with the periods 1992-2001, 2002-2007, and 2008-2011. (a) First
and second axes for (site; year) objects. Each dotted line represents a given sampling
station. (b) First and second axes for taxonomic units. For readability, only taxonomic
units with large coordinates in the first and second axes were represented, the other
taxa were represented with black crosses. The plot displays 43.3 and 15.4% of the
variance in the first and second axes, respectively. For details in codes and taxonomic
groups of phytoplankton units, see Supplementary Table A.1.

the dinoflagellates Amphidinium, Alexandrium, and Polykrikos were characteris-
tic after 2002 (Figure 3.7b). Finally, Heterocapsa (dinoflagellate), Torodinium (di-
noflagellate), and Eutreptiella (euglenid) were mostly common over the third pe-

riod.
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Changes in the abundance of some taxonomic units were observed over the pe-
riod (Figure 3.8 and Supplementary Figure A.3). The diatom Guinardia gener-
ally decreased at the Bay of Somme and Dunkerque, whereas no pronounced vari-
ation was detected at Boulogne. Other taxa, mainly diatoms, showed a decline in
their abundances (e.g. Coscinodiscus—Stellarima, Eucampia—Climacodium, Cer-
ataulina), whereas the abundance of Pseudo-nitzschia increased during the pe-
riod of study. Among dinoflagellates, the group of Gymnodinium—Gyrodinium
showed a strong increase in abundance, which has more than doubled (in loga-
rithmic scale) between 2002 and 2007. Phaeocystis showed no trend in the Bay
of Somme, whereas a minor increase was observed at Dunkerque and Boulogne.
The analyses of taxonomic groups from family to class indicate a similar tempo-
ral structure. Nevertheless, with the increase in the level of aggregation, pres-
ence/absence patterns of specific taxonomic units are more difficult to detect

while changes in abundances tend to become more apparent.

3.1.3.4 Relationships between phytoplankton community, environ-

mental factors and climatic indices

The RDA accounted for 21.8% of the total variance of the data (all canoni-
cal axes). Of this, 68.8% was explained by the first two axes. These canonical axes
and the seven variables were significant (p<0.01). On the first axis, the AMO in-
dex, salinity, NAO,, index, and temperature were the main explanatory vari-
ables (Figure 3.9a). The first axis describes a temporal structure, with two dif-
ferent periods, before and after 2001 (Figure 3.9a and c¢). The second axis is
mainly defined by silicates, DIN, but also salinity (Figure 3.9a). It shows a spa-
tial pattern between transects. Sampling stations in the Bay of Somme are char-
acterized by high concentrations of silicates and dissolved inorganic nitrogen and
a low salinity (Figure 3.9a). Temporal patterns were observed in transects of
Dunkerque and Boulogne in relation to a decreasing trend in nutrients concen-
trations (mainly dissolved inorganic nitrogen) over 1992-2011 (Axis 2-RDA, Fig-
ure 3.9a). The distribution of phytoplankton taxonomic units along the first gra-

dient was positively related to the salinity, AMO index, and temperature and neg-
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Figure 3.8: Long-term trend in the abundance of four selected taxonomic units over the
sampling period at the Bay of Somme, the transect showing the most pronounced vari-
ations. Solid black lines and dotted lines represent trends and 90% confidence inter-
val, respectively, as predicted by the DLM. Grey and dark dots correspond to deseason-
alized observations and outliers, respectively. LD, detection limit. CoscStel, Coscin-
odiscus—Stellarima; Guinard, Guinardia; GymnGyro, Gymnodinium—Gyrodinium; Pse-
unitz, Pseudo-nitzschia.

atively to the NAO,, index and phosphates concentration. The AMO index, salin-
ity, and temperature vectors pointed to the second period (after 2001) when di-
noflagellates increased (Figure 3.9a and b). Diatoms were mostly grouped in the
lower-left quadrant and thus positively linked to silicates, DIN, and NAQO,, in-
dex. However, some diatoms such as Pseudo-nitzschia showed their highest abun-
dance during the second period (positive score on the first axis), suggesting that
these diatoms were favoured under an increased salinity and positively associated
with the AMO index and temperature. Other genera show low scores in both
axes, thus suggest its presence along all transects and over mostly the whole pe-

riod of study (e.g. Rhizosolenia, Skeletonema).
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Figure 3.9: RDA of phytoplankton units between 1992 and 2011. (a) RDA biplot
(site; year) score (filled symbols), and environmental variables (box). The bottom-
left scale corresponds to site—year objects and top-right scales to environmental vari-
ables. Colours on filled symbols represent periods (light grey symbols for years before
2001, dark grey symbols after 2001). (b) Details for phytoplankton genera (black labels
for dinoflagellates, grey labels for other taxa), genera which percentage of variance ex-
plained in RDA is lower than 20% are indicated by black crosses. (c) Sites-temporal tra-
jectories represented for the first axis. Abbreviations of environmental variables : DIN,
dissolved inorganic nitrogen; SIOH, silicate; PO4, phosphates; TEMP, temperature;
SALI, salinity; NAQO,,, winter North Atlantic Oscillation index; AMO, Atlantic Multi-
decadal Oscillation index. For details in codes and taxonomic groups of phytoplank-
ton units, see Supplementary Table A.1.
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3.1.4 Discussion

3.1.4.1 Patterns of phytoplankton community changes

During the past 20 years, the structure of the phytoplankton community of the
eastern English Channel and the southern Bight of the North Sea was subject
to changes. We observed an increasing trend of dinoflagellates during the last
decade, whereas minor changes were observed for diatoms between 1992 and 2011.
The PTA allowed us to understand these changes at a finer taxonomic scale.
Some diatom taxa globally showed a declining trend in their abundances (e.g.
Guinardia, Coscinodiscus—Stellarima). In contrast, the abundance of Pseudo-
nitzschia appears to increase over the 20 years of study. Diatoms like Melosira
and Stephanopyzis were mainly found before 2001. Some dinoflagellates such as
Gymnodinium—Gyrodinium showed a strong increasing trend in their abundances
after 2001. Other genera such as Alexandrium, Amphidinium, and Polykrikos
were mostly found in the last decade (2002-2011).

In our study, the PTA enabled to describe temporal patterns and also facil-
itated comparisons between multiple sampling stations, determining if the long-
term trend is spatially constant. This analysis was previously used to study
the temporal and spatial structures of phytoplankton communities (David et
al. 2012). Globally, three periods were identified (1992-2001, 2002-2007, and
2008-2011), and such temporal pattern is globally exhibited by all transects. In
combination with RDA to further assess relationships between phytoplankton
communities, physico-chemical variables, and climatic indices, we found a clear
separation between the periods before and after 2001, and some of the observed
trends in the phytoplankton community could be related to physico-chemical vari-
ations and climatic indices. The time at which the changes in the phytoplank-
ton community structure occurred is consistent with a shift observed in the French
coastal system after 2001, manifested through an increasing salinity and decreas-
ing nutrients, impacting chlorophyll a concentrations (Goberville et al. 2010).

Similar temporal patterns were observed in the functional and specific diver-
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sity along the French Atlantic coast, although spatial patterns were most ap-
parent, mainly related to a latitudinal gradient and hydrodynamic characteris-
tics (David et al. 2012). Moreover, during the last decades, major modifica-
tions in the phytoplankton composition, leading to an increasing importance of
some groups such as dinoflagellates, have been documented in the central North
Atlantic Ocean, North Sea, and Baltic Sea (Klais et al. 2011; Leterme et al.
2005; Zhai et al. 2013). The rather low percentage of the variance explained
by the RDA in this study has also been observed in previous analyses of phyto-
plankton data (Suikkanen et al. 2007; Wasmund et al. 2011). This has been re-
lated to environmental factors usually not considered in the analyses, but hav-
ing influence in phytoplankton populations, such as allelopathic interactions, in-

terspecific competition, and grazing.

It should be noted, however, that changes in staff involved in the identification
of microalgal species, or any other expertise variation, may lead to a misinterpre-
tation of phytoplankton time-series. These issues have been already questioned,
especially with long-term phytoplankton datasets (Wasmund & Uhlig 2003; Wilt-
shire & Diirselen 2004). Obviously, with >20 years of REPHY monitoring net-
work along the French coast, such changes did occur. To deal with these bi-
ases, other studies have suggested a regrouping of taxonomic units (Gailhard et
al. 2002; Guarini et al. 2004). In our study, clustering taxonomic units has been
carried out with morphologically close taxa. Furthermore, discussions with ob-
servers directly involved in the identification and counting, as well as phytoplank-
ton experts, suggest that our trends are reliable. In addition, the results of PTA
performed with different taxonomic grouping, from family to class, show a simi-

lar temporal structure, which supports our interpretation.

Previous studies have highlighted temporal changes in the phytoplankton com-
munity structure at different scales. In the English Channel, Widdicombe et al.
(2010) identified major changes in the community such as the decrease in the
average abundance of diatoms and the increase in some dinoflagellates abun-
dance. For the study area, changes have also been observed in chlorophyll a con-

centrations, used as an indicator of phytoplankton biomass trends (Goberville
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et al. 2010; Lefebvre et al. 2011). Other approaches can also be suitable with
available species datasets. Modifications in the ecological niche of species have
been detected using long-term species data (Gebiithr et al. 2009; Griiner et al.
2011). Moreover, a functional approach can be particularly relevant to under-
stand prey—predator processes and assess factors driving the structure of phyto-

plankton communities (David et al. 2012).

3.1.4.2 Links between phytoplankton changes and environmental vari-

ables

Several dinoflagellates genera have shown an increasing trend over the period
and such trend seems to be linked to the AMO index, salinity, and water temper-
ature. In our study, the AMO index was one of the principal factors defining the
temporal structure observed in the phytoplankton community, suggesting a possi-
ble link between large-scale climate variability and phytoplankton. Similar tem-
poral patterns were globally observed in all transects, suggesting that the cli-
mate forcing may be stronger than local prevailing conditions. The link be-
tween phytoplankton community structure and climate forcing has been previ-
ously discussed in literature (Breton et al. 2006; Irigoien et al. 2000; Leterme
et al. 2005). The AMO index reflects changes in the sea surface temperature, a
main factor governing the changes in the coastal environment (Beaugrand 2009)
and may favour dinoflagellate growth. Although the AMO seems to be more re-
lated to the phytoplankton community structure, the NAO index was also posi-
tively associated with some diatoms and negatively related to dinoflagellates, a re-
lation previously observed in the North Atlantic Ocean and the English Chan-
nel (Irigoien et al. 2000; Zhai et al. 2013).

Regional climate conditions modify coastal environment, influencing physico-
chemical parameters (Goberville et al. 2010). Along the French coast of the
English Channel, observed changes in environmental conditions, such as salinity
increases, and decreasing nutrient concentrations were related to the sea surface

temperature increase, reduced rainfall, and intensity of zonal winds (Goberville
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et al. 2010). Oceanic-atmospheric drivers such as AMO and NAO are likely to
impact precipitation patterns and may affect the river run-off as well as inputs on
terrestrial-derived nutrients, salinity, and turbidity (Enfield et al. 2001; Harley
et al. 2006; Trigo et al. 2004). In a study of the three main Iberian river basins,
Trigo et al. (2004) have shown an influence of the NAO on precipitation patterns
and river flow, but also highlighted the irregularity and the high inter-decadal
variability of this impact. The river flow patterns may also reflect human impacts
such as damming and channels. Concerning the Somme river, we found a weak
correlation between the NAO and the river flow (Pearson’s correlation coefficient
r = 0.15, p < 0.02), although some influence can be observed. These results may
suggest more local influencing conditions over the river flow. When analysing
the influence of the Somme river flow on the nutrient concentrations and salinity
trends in the Bay of Somme, we generally observed a significant (p < 0.05) and a
high correlation coefficient (highest values rprny = 0.89, rsjom = 0.77, rgans = -
0.52, rpo4 not significant). Both, NAO and river flow seem to modulate separately
the Bay of Somme hydrologic conditions. In addition, the frequency of important
flow events in the Somme river seems to decrease after 2004. In 2001, the maxima

1

river flow was ~96 m3s~!, whereas from 2004 to 2011, the maxima river flows

ranges between 30 and 49 m3s~! (Data : Artois—Picardie Water Agency).

Generally, our results suggest an increasing trend in salinity and a decreas-
ing trend in DIN and phosphates, whereas a certain variability in trends be-
tween sampling sites has to be noted. At Dunkerque, DIN concentrations de-
creased throughout the study period and during the 2000s in Boulogne. In the
Bay of Somme, a period of low concentrations was observed from 2002. Our anal-
ysis suggests a decreasing trend in phosphates in Boulogne over the whole period,
whereas at Dunkerque and the Bay of Somme, it decreases at the start of 1990s
with minor increases in 2000s. The decreasing trend in phosphates has been al-
ready highlighted in SRN dataseries and attributed to a result of phosphates-
reduction practice since 1970s (Lefebvre et al. 2011). Similar results were ob-
served by Romero et al. (2013) while assessing nutrients export for a large num-

ber of rivers in southwestern Europe (including France). The authors highlighted
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a general decrease in phosphorus during the past two decades, a general de-
crease in phytoplankton biomass during summer, as well as an increase in the
summer abundance of dinoflagellates. It is well-known that the nutrient avail-
ability is a major factor for algal growth (Tilman et al. 1982). In general, di-
atoms dominate under high-nutrient and turbulent conditions, whereas dinoflag-
ellates prevail under periods of stratified conditions and low-nutrient concentra-
tions (Margalef 1978). Under low-nutrient conditions, the use of mixotrophy in al-
gal flagellates may represent an advantage, making the growth not strictly depen-
dent on the inorganic nutrients supply (Cloern & Dufford 2005; Smayda 2002).
Considering the heterogeneity of phytoplankton taxonomic classification levels in
the REPHY database, we were not able to associate species, mainly dinoflagel-
lates, to mixotrophic and heterotrophic functional groups. However, potential
groups where mixotrophic species are present, like Gymnodinium—Gyrodinium,

showed an increasing trend in abundance.

Phytoplankton changes are usually not disconnected from other ecosystem
changes and interactions between ecosystem components may amplify or atten-
uate changes at the ecosystem level. Multiple studies have recently highlighted
the response of marine ecosystems to climate change (Beaugrand 2009; Harley
et al. 2006; Hays et al. 2005). These changes can be observed at several lev-
els of the ecosystem such as primary producers, zooplankton, and fish commu-
nities (Beaugrand 2004, 2009; Hawkins et al. 2003). Thus, they may alter com-
munity properties like diversity, dominance, community composition, and lead
to modifications in the marine ecosystems functioning (Beaugrand 2004; Wern-
berg et al. 2011). However, the lack of long-term data on other biological com-
ponents makes difficult to separate ecosystem responses to changes. There is a
growing interest in analysing phytoplankton datasets in coastal areas, establish-
ing trends for phytoplankton as well as for associated variables such as inorganic
nutrients. These constitute the activities being addressed by the ICES Work-
ing Group on Phytoplankton and Microbial Ecology (WGPME)(Li et al. 2011).
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3.1.5 Conclusion and future works

The analysis of the phytoplankton time-series allowed the identification of im-
portant temporal changes in the phytoplankton community structure between
1992 and 2011 along the French coast of the eastern English Channel and the
southern Bight of the North Sea. We found some evidence of changes in the com-
munity composition as well as significant long-term trends in the abundance of
some taxonomic units that seem to reflect climate-driven changes in the coastal
environment. Since phytoplankton plays a key role in the pathways and effi-
ciency of energy transfer through the upper trophic levels and participates in the
nutrients cycles, the observed long-term changes in the phytoplankton commu-
nity structure may have important ecological consequences (Edwards & Richard-
son 2004; Hays et al. 2005). However, further studies are necessary to assess
the modifications of the phytoplankton community and the factors forcing these
changes. In particular, the causal relationships between climate and environ-
mental drivers on one hand, and phytoplankton communities and species phe-
nology on the other hand, need to be described to assess whether changes cor-
respond to a major shift in the ecosystem structure and functioning. Future
works will therefore follow two lines of research : (i) apply the same statisti-
cal framework to other REPHY monitoring sites, test for similar occurrences of
changes and relate changes to environmental drivers, (ii) determine the ecologi-
cal niche of the most significant species and assess whether and how the phyto-

plankton phenology responds to environmental changes.

3.1.6 Supplementary material

Supplementary material is available at the ICESJMS online version of the

manuscript.
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3.2 Analyses a I’échelle du littoral francais

L’article 1 a présenté les résultats des analyses effectuées sur la zone Est de la
Manche et le sud de la Mer du Nord. L’étude des variations temporelles des commu-
nautés phytoplanctoniques a été également réalisée en intégrant d’autres lieux de sur-
veillance le long de la cote Atlantique et Méditerranéenne. En appliquant les méthodes
d’analyse utilisées auparavant ainsi que d’autres méthodes complémentaires, 1’objec-
tif principal de cette section est de déterminer si les variations observées sur le litto-
ral Est de la Manche sont également rencontrées sur le reste du littoral francais.

3.2.1 Présentation des données

Les lieux de surveillance étudiés dans cette section ont été sélectionnés a partir
de criteres tels que la disponibilité des données sur le long terme ou la fréquence
d’échantillonnage (cf. Chapitre 2, Section 1.2). Nous avons choisi seize lieux de sur-
veillance représentatifs des facades Atlantique et Méditerranée du littoral francais (Fi-
gure 3.10). En complément, nous avons ajouté aux analyses trois lieux de surveillance
du littoral Est de la Manche et du sud de la Mer du Nord (Point 1 SRN Dunkerque,
Point 1 SRN Boulogne, At so) afin de mieux comparer les résultats. Ainsi, certains
résultats sont redondants avec ceux évoqués dans la section précédente. L’ensemble des
lieux de surveillance ont été regroupés dans des zones géographiques. Concernant les
données environnementales, seules les séries temporelles de température, salinité et tur-
bidité sont disponibles sur ’ensemble des 19 lieux de surveillance.

3.2.2 Objectifs spécifiques

Comme mentionné auparavant, I’objectif principal est de mettre en évidence les va-
riations temporelles a long-terme des communautés phytoplanctoniques sur les trois
facades du littoral francais. Pour cela, nous avons tout d’abord effectué une ca-
ractérisation de ces communautés en abordant des éléments sur la diversité du phyto-
plancton et ses variations spatio-temporelles.

Afin de déterminer les évolutions sur le long-terme, deux échelles d’organisation
du phytoplancton ont été prises en compte. Dans un premier temps, nous considérons
I’abondance totale des groupes des diatomées et des dinoflagellés. Dans un second
temps, 1’évolution temporelle spécifique aux unités taxinomiques est étudiée. Le lien
entre la variation temporelle des assemblages phytoplanctoniques et celle des variables
environnementales est également étudié.

Enfin, nous traitons la question de la robustesse des résultats concernant la structure
temporelle des assemblages.
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3.2.3 Méthodes d’analyse

La caractérisation des assemblages du phytoplancton dans ’espace a été effectuée en
utilisant I'indicateur IndVal (cf. Chapitre 1). Afin d’étudier les variations d’abondance
du phytoplancton nous avons utilisé les méthodes d’analyse précédemment décrites (cf.
Chapitre 2), a savoir les DLM et UATP. En outre, 'analyse de co-inertie permet de
coupler les tableaux des données phytoplanctoniques et environnementales.

Des analyses complémentaires ont été effectuées afin d’étudier la stabilité de la
structure temporelle résultant des ATP. Pour cela, la structure obtenue pour l'en-
semble des unités taxinomiques est comparée a celle obtenue avec un sous-ensemble
d’unités défini par le retrait d’une unité taxinomique. Cette procédure est effectuée
avec des sous-ensemble différents. Nous pouvons par ailleurs évaluer quel est le poids
d’une unité taxinomique dans la construction de la structure temporelle, i.e. si cette
derniere dépend fortement d’'une unité ou si au contraire elle est liée a un ensemble
d’unités. Ainsi, il est possible d’étudier la robustesse des résultats concernant la struc-
ture temporelle de la communauté. De plus, ces analyses sont effectuées au niveau
de la famille et comparées avec les structures obtenues a partir des unités taxino-
miques.

3.2.4 Caractéristiques générales des zones d’étude

Dans cette section sont présentées les principales caractéristiques des zones d’étude.
Des informations complémentaires sur les variations inter-annuelles des débits des prin-
cipaux fleuves et des parametres environnementaux sont présentées en Annexes (Fi-
gures B.1-B.4).

Littoral francais de l’est de la Manche et du sud de la Mer du Nord
(EC) trois lieux de surveillance ont été sélectionnés : Dunkerque, Boulogne et la
Somme. Cette zone est caractérisée par un régime macrotidal (jusqu’a 9 m) et est
sous l'influence des apports d’eau douce provenant principalement de la Seine (débit
moyen annuel de 510 m3s™!) et de la Somme (35 m*s™') (LEFEBVRE et al. 2011). La
forte amplitude de la marée et la profondeur relativement faible (~ 50 m) favorisent
un mélange important de la colonne d’eau et par conséquent une turbidité élevée. Ce
mélange, ajouté a un faible temps de résidence des masses d’eau, refletent les fortes
conditions hydrodynamiques de la zone (GUISELIN 2010 ; LEFEBVRE et al. 2011). Les
plus fortes concentrations de chlorophylle a ont été mesurées dans cette zone (médianes
entre 4 et 6,1 ug L™, Figure 3.11).
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FIGURE 3.11 — Médiane (OJ), quartile inférieur et supérieur () de la concentration en chloro-
phylle a (Chl a), de la température, de la salinité et de la turbidité mesurées sur 19 lieux de
surveillance le long de la cote frangaise. Les lieux de surveillance sont ordonnés par localisa-
tion géographique, d’Est en Ouest pour les sites en Manche, de Nord au Sud pour ceux en At-
lantique et d’Ouest en Est pour la Méditerranée. EC : Manche et sud de la Mer du Nord, OB :
cOte Ouest de la Bretagne, SB : cote sud de la Bretagne, PC : Pertuis-Charentais, AB : Bas-
sin d’Arcachon, MSE : Est de la Mer Méditerranée, MSW : Ouest de la Mer Méditerranée.
Période entre 1995 et 2012. Les données de chlorophylle a a Villefranche ne sont pas dispo-
nibles.

Céte ouest de la Bretagne (OB) deux lieux de surveillance ont été choisis dans
cette zone : <« Lanvéoc > et < Kervel ». Le premier est localisé dans la Rade de Brest.
Celle-ci est une baie semi-fermée de 180 km? connectée & la mer d’Iroise par un détroit
(profondeur de 40 m) (LE PAPE & MENESGUEN 1997). L’échange entre la rade et le
large est favorisé par la marée, d'une amplitude d’environ 4 m (maximum de 7,5 m
lors des grandes marées). Deux principaux fleuves se jettent dans la rade, I’Aulne et
I’Elorn (débit moyen annuel 32,6 et 6 m3s™! respectivement). « Lanvéoc > est un lieu
relativement peu turbide et la concentration en chlorophylle a varie entre 0,5 et 6,1 ug
L~ avec une médiane égale a 1 ug L. Le point < Kervel > se trouve dans la baie semi-
fermée de Douarnenez, qui s’ouvre a 'ouest sur la Mer d’Iroise. L’hydrodynamisme de
cette baie relativement peu profonde (40 m au maximum) est généralement faible ou
modéré (BLANCHET et al. 2004). Du fait des courants de marée réduits et de la faible
profondeur, le vent joue un role important dans le mélange des masses d’eau (voir
BLANCHET et al. 2004). La médiane de chlorophylle a sur ce lieu varie entre 0,9 et 2,4

pg L~ avec une médiane égale & 1,5 ug L1,

Coéte sud de la Bretagne (SB) quatre lieux de surveillance ont été choisis sur
cette zone qui est caractérisée par des marées d’amplitude entre 3 et 5 m. Le principal
apport en eau douce provient de la Vilaine et de la Loire (débit moyen de 70 et 931
m3s™! respectivement) (DAVID et al. 2012; VESTED et al. 2013). Dans cette zone, les
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courants de marée sont faibles et la circulation des masses d’eau est principalement
influencé par le vent (PUILLAT et al. 2006). Des événements d’upwellings locaux ont
lieu sous 'influence des vents d’ouest a nord-ouest (PUILLAT et al. 2006). Le site de
< Concarneau > se trouve au nord de la baie du méme nom. Les fleuves qui débouchent
dans cette baie ont un débit peu important (GLEMAREC et al. 1987). Le lieu « Men er
Roué > est situé dans la baie de Quiberon, une zone protégée du large par la péninsule
de Quiberon et I'lle de Houat. Le site de prélevement < Ouest Loscolo > se localise
dans la baie de la Vilaine, sous I'influence directe du fleuve du méme nom. Le lieu
situé plus au sud, < Le Croisic (a) >, est principalement sous I'influence de la Loire.
La gamme de variation des parametres salinité et turbidité est similaire entre les lieux
< Ouest Loscolo » et < Le Croisic (a) >, tandis que sur « Men er Roué > la salinité
est plus élevée et la turbidité plus faible. Les valeurs de concentration en chlorophylle
a sont plus élevées a Ouest Loscolo (médiane 3,3 ug L), suivi par < Le Croisic (a)
> (médiane 1,4 ug L™1). Les valeurs les plus faibles ont été observées a <« Concarneau
> et <« Men er Roué > (1,1 et 1,2 ug L™! respectivement) (voir également Figure 3.11).

Pertuis-Charentais (PC) le Pertuis-Charentais est situé au centre de la cote
Atlantique francaise. Les quatre sites retenus sont localisés dans deux baies différentes :
au nord la baie de I’Aiguillon et au sud le bassin de Marennes-Oléron. Le lieu de
surveillance < L’Eperon > est placé sur la cote Nord de la baie de I’Aiguillon. Les trois
autres lieux d’échantillonnage sont localisés dans le bassin de Marennes-Oléron. Le
Pertuis-Charentais est caractérisé par un marnage allant jusqu’a 6 m (GUARINI et al.
2004) et des zones intertidales importantes. La Baie de I’Aiguillon regoit principalement
de I'eau douce du fleuve Sevre Niortaise (débit moyen annuel 11,9 m3s™!) et la Baie
de Marennes-Oléron de la Charente et de la Seudre (débit moyen 100 et 10 m3s~!
respectivement)(STRUSKI & BACHER 2006). Le temps de résidence des masses d’eau
differe entre les deux zones, il est d’environ 100 jours dans la Baie de 1’Aiguillon et de
10 jours dans la Baie de Marennes-Oléron (GUARINI et al. 2004). Dans cette zone les
médianes de chlorophylle a se trouvent entre 2,2 et 2,9 ug L. Les valeurs de turbidité
sont les plus élevées du littoral (médianes entre 7 et 12 NTU).

Bassin d’Arcachon (AB) ce bassin de 174 km? est connecté & 'océan Atlantique
par deux chenaux naturels appelés passes d'une largeur de presque 1 km. D’importantes
zones intertidales couvrent la partie intérieure de la baie (GLE et al. 2008). L’amplitude
de la marée varie entre 0,9 et 4,9 m et favorise I’échange d’eau avec la mer (GLE et al.
2008). L’apport principal d’eau douce vient de la Leyre (débit moyen 19 m3s™!). Le
temps de résidence des masses d’eau dans le bassin varie entre 10 et 24 jours selon
des périodes de fort (120 m3s™!) ou faible (10 m3s™!) apport en eau douce (BOUCHET
et al. 1997). Le lieu de surveillance < Teychan > est situé dans le chenal connectant le
bassin & I'océan. La médiane des concentrations en chlorophylle a s'éleve & 1,8 ug L1
(Figure 3.11).

Mer Méditerranée

Ouest-MSW (Mediterranean Sea-West) - deux lieux de surveillance sont localisés



123

sur la cote Ouest méditerranéenne. Le lieu <« Barcares » est placé pres de la sortie
de la lagune cotiere de Leucate. Cette lagune peu profonde (profondeur moyenne de
2,1 metres) est reliée a la mer par trois chenaux. Les précipitations et les apports
en provenance des nappes d’eau souterraines représentent les apport principaux d’eau
douce (CESMAT 2006). Le lieu d’échantillonnage < Bouzigues > est placé au nord de la
lagune de Thau, relié a la mer par trois canaux. Elle est plus grande et plus profonde
(moyenne et maximum de 4 et 10 m respectivement, COLLOS et al. 2009). En raison
des faibles échanges avec la mer, le temps de résidence des masses d’eau est important
(1 & 5 mois) et dépend de facteurs comme le vent et la marée barométrique (O’BRIEN
et al. 2012). Ces lieux de surveillance ont les valeurs les plus élevées de salinité (médiane
de 37 et 37,5 psu a Bouzigues et Barcares respectivement). La concentration médiane
de chlorophylle a est de 0,8 pug L™ & Barcares et de 1,8 ug L™! & Bouzigues (Figure
3.11).

Est-MSE (Mediterranean Sea-Fast) - trois lieux ont été échantillonnés sur la cote
Est méditerranéenne. Le lieu d’échantillonnage < Anse de Carteau > est situé dans la
baie de Carteau (Golfe de Fos) a I'Est du fleuve Rhone (débit moyen 1690 m3s~!). Ce
lieu montre une forte variabilité hydrologique, marquée par des dessalures importantes
du fait de U'influence des eaux du Rhone (minimum 8,7 psu et maximum 38,5 psu,
Figure 3.11). Le lieu d’échantillonnage < Lazaret > est localisé dans la baie du Lazaret
(profondeur entre 0-20 m), dans la rade de Toulon. Le point de < Villefranche > est
situé a 'entrée de la baie de Villefranche-sur-Mer sous I'influence du courant Ligure et
avec des caractéristiques proches de celles du large (VANDROMME 2010).

3.2.5 Caractéristiques des communautés phytoplantoniques

3.2.5.1 Description des séries temporelles

L’abondance totale dénombrée dans le phytoplancton est représentée sur la figure
3.12. Des différences prononcées sont observées entre les lieux de surveillance. Sur les
lieux du littoral Est de la Manche, les pics atteignent souvent 20 millions de cellules/L
alors que sur les autres lieux, les abondances maximales sont rarement supérieures a
5 millions de cellules/L (Figure 3.12). Les abondances les plus faibles sont observées
a Villefranche ou elles dépassent a peine 0.2 millions de cellules/L. En outre, une
importante variabilité inter-annuelle est observée dans les séries temporelles.

Au total, 158 especes ont été identifiées sur I’ensemble des 19 lieux de surveillance
entre 1995 et 2012. Ces especes appartiennent principalement aux familles Chaeto-
cerotaceae (16 especes), Gonyaulacaceae (16), Bacillariaceae (12), Gymnodiniaceae
(12) et Rhizosoleniaceae (11). Cent trente neuf unités taxinomiques sont identifiées
(définition cf. Chapitre 2) regroupant des unités égales ou inférieures a un ensemble de
genres. Les communautés phytoplanctoniques sont principalement dominées par les di-
atomées (Figure 3.12) qui généralement contribuent a plus de 60% de I’'abondance an-
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nuelle. La contribution du groupe des dinoflagellés sur I’ensemble des lieux est sensible-
ment inférieure (médiane des contributions annuelles en pourcentage entre 0,37 et 14,9).
Le groupe < Autres > est constitué par les chlorophycées (e.g. Scenedesmus), les cryp-
tophycées, les cyanobactéries (e.g. Microcystis), les eugleénes (e.g. Eutreptiella) et les
prymnesiophycées (e.g. Phaeocystis). Phaeocystis contribue a plus de 60% de ’abon-
dance annuelle dénombrée sur le littoral Est de la Manche, notamment par les efflo-
rescences printanieres. Bien que la contribution du groupe < autres > soit moins im-
portante sur les autres lieux de surveillance (valeurs entre 0,02 et 27,5), il peut contri-
buer de maniere importante sur certains échantillons. Par exemple, des organismes ap-
partenant a l'ordre de Cryptomonadales ont atteint une abondance de 600 000 cel-
lules/L le 4 mai 1998 a Teychan, ce qui a représenté 77,4% de I’abondance totale de
I’échantillon.
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3.2.5.2 Dynamique saisonniere des principaux groupes phytoplanctoniques

La variation saisonniere des diatomées, dinoflagellés et du groupe <« Autres > est
représentée dans la Figure 3.13. Celle-ci montre la médiane mensuelle, toutes années
confondues, des abondances phytoplanctoniques pour les groupes des diatomées, dino-
flagellés et < Autres >. Dans 'ensemble des lieux de surveillance, les diatomées do-
minent les communautés phytoplanctoniques tout au long de 'année. Sur les lieux de
la Manche et dans le sud de la Mer du Nord, 'abondance des diatomées reste élevée du-
rant pratiquement toute 'année. Les plus faibles abondances sont observées entre no-
vembre et janvier. En Atlantique, les diatomées atteignent des abondances entre 100 000
et un million de cellules/L, généralement entre mars et septembre. En Méditerranée,
ces niveaux d’abondance sont observés plus tard dans l’année entre avril/mai et oc-
tobre. Ce patron n’est pas observé sur Barcares, ou l'abondance varie entre 100 000
et un million de cellules/L entre février et juin, diminuant par la suite. L’abondance
des dinoflagellés reste généralement inférieure a 100 000 cellules/L. Les valeurs maxi-
males sont principalement observées entre juin et septembre.

Le groupe < Autres > est représenté principalement par Phaeocystis en Manche et
Mer du Nord, ou des efflorescences printanieres (supérieures a un million de cellules/L)
ont souvent lieu. A Teychan, ce groupe (formé principalement par 1'ordre des Cryp-
tomonadales) est présent toute 'année avec des abondances entre 100 000 et un mil-
lion de cellules/L entre mars et octobre.

3.2.5.3 Représentativité des unités taxinomiques dans un ensemble des
lieux de surveillance

La Table 3.1 montre les valeurs de l'indice IndVal (cf. Chapitre 1) obtenues pour
une sélection de 40 unités taxinomiques appartenant aux différentes classes du phyto-
plancton. Cet indice permet de comparer la composition phytoplanctonique entre les
différentes régions du littoral francais. Les valeurs élevées de cet indice dans une zone
particuliere indiquent que le taxon est caractéristique de la zone en question. D’autre
part, un taxon apparaissant de fagon fréquente et abondante sur un ensemble de zones
aura des valeurs de IndVal relativement similaires entre les zones.

Plusieurs unités taxinomiques sont caractéristiques de certaines régions. Par exemple,
les sites a l'est de la Manche et dans le sud de la Mer du Nord sont caractérisés par la
présence de Phaeocystis (Prymnesiophyceae) qui apparait moins fréquemment & 1’ouest
du littoral breton. Egalement, du nord au sud du littoral francais (suivant un gradient
latitudinal), quelques taxons sont rencontrés dans certaines zones et sont rares dans
d’autres (Table 3.1). Par exemple, le dinoflagellé Karlodinium est recensé principale-
ment en Manche et a 'ouest de la Bretagne, alors que d’autres taxons du méme groupe
tels que Podolampas spp, Ornithocercus spp, Ostreopsis spp et Coolia spp sont ty-
piquement rencontrés sur le littoral Méditerranéen. D’autres taxons comme Dinophy-
sis, Gymmnodinium-Gyrodinium et Prorocentrum sont au contraire rencontrés tout au
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long du littoral francais (Table 3.1).

Concernant les diatomées, de nombreuses unités taxinomiques sont présentes dans
toutes les zones géographiques. Tel est le cas par exemple des genres Chaetoceros, Cera-
taulina, Guinardia, Pseudo-nitzschia, Rhizosolenia ou encore Skeletonema (Table 3.1).
D’autres taxons sont caractéristiques de certaines zones. Ainsi, le genre Campylosyra a
été uniquement recensé dans le Bassin d’Arcachon alors que Surirella ’est principale-
ment dans le Pertuis-Charentais (Table 3.1). Bien que présente sur I’ensemble du litto-
ral frangais, la diatomée épiphyte Licmophora montre des valeurs plus élevées de I'in-
dice IndVal dans la Méditerranée et le bassin d’Arcachon, des zones ou les herbiers de
posidonies et de zosteres sont abondants.

Les zones ayant des apports importants en eau douce sont caractérisées par la
présence de taxons typiquement estuariens tels que Scenedesmus (Chlorophyceae). Les
valeurs les plus élevées de 'indice IndVal pour ce taxon sont retrouvées en Manche
orientale (lieu Somme), dans le sud de la Bretagne (lieux Men er Roue, Ouest Los-
colo), le Pertuis-Charentais et a ’'Est de la Méditerranée (lieu Anse de Carteau), as-
sociées aux apports fluviaux de la Somme, la Loire, la Vilaine, la Charente et le Rhone
respectivement.
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F1GURE 3.13 — Dynamiques saisonnieres des groupes de diatomées, dinoflagellés et autres.
Les valeurs représentées correspondent a la médiane mensuelle des abondances au cours de
la période 1995 — 2012.
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TABLE 3.1 — Indice IndVal calculé sur 40 unités taxinomiques sur différentes zones du littoral.
L’indice est exprimé en pourcentage. La Table B.2 présente I’ensemble des résultats.

Unités EC OB SB PC AB MSW MSE
taxinomiques

Diatomées

Achnantes 0,02 11,27 3,35 0,25 33,76 0,56 7,00
Actinoptychus 0,72 2,54 0,36 66,74 0,00 0,00 0,02
Asterionnella 17,36 2,76 10,78 16,19 21,33 13,88 10,21
+ Asterionellopsis

Attheya 1,96 39,67 0,57 0,00 0,29 0,00 0,00
Bacillaria 11,26 0,33 2,02 38,80 2,44 0,16 0,17
Campylosira 0,00 0,00 0,00 0,00 16,67 0,00 0,00
Cerataulina 12,47 15,80 16,94 13,97 15,14 14,18 7,58
Chaetoceros 14,71 14,69 13,09 14,31 14,82 15,30 13,07
Cocconeis 0,00 7,74 1,93 1,15 24,61 30,52 11,03
Coscinodiscus 18,34 5,85 16,44 20,44 4,38 15,13 4,02
+ Stellarima

Ditylum 18,99 10,49 15,87 15,75 15,07 11,75 5,35
Guinardia 18,11 14,91 14,06 14,60 15,11 12,23 10,24
Hemiaulus 0,00 1,54 0,34 0,76 12,66 35,08 24,67
Leptocylindrus 13,68 14,29 15,63 14,69 15,05 13,40 13,00
Licmophora 1,54 1398 9,94 264 1642 20,89 18,69
Paralia sulcata 19,96 17,97 18,85 20,66 19,15 0,00 0,06

Plagiogrammopsis 12,23 0,22 1,46 0,07 0,00 0,00 0,00
Pseudo-nitzschia 14,68 14,30 14,93 12,35 13,98 15,89 13,34

Rhaphoneis 53,53 2,22 3,58 1547 0,00 0,00 0,00
+ Delphineis

Rhizosolenia 17,98 13,68 15,65 13,80 14,14 14,45 10,11
Skeletonema 13,90 13,03 14,31 15,29 13,83 15,49 13,62
Surirella 0,00 0,36 0,45 43,10 0,00 0,00 0,21
Dinoflagellés

Alexandrium 5,93 17,61 15,32 10,33 16,03 11,54 3,49
Amphidinium 9,95 21,57 3,91 19,31 1,13 0,00 19,25
Coolia 0,00 0,00 0,00 2,20 0,00 0,00 10,13
Dinophysis 0,69 16,02 19,19 12,54 17,35 12,44 17,39
Gymnodinium 15,49 13,62 15,81 16,00 13,69 14,10 11,08
+ Gyrodinium

Heterocapsa 1,53 17,36 15,39 16,16 17,02 9,51 10,03
Karlodinium 6,46 4,11 0,55 0,00 0,00 0,00 0,00
Katodinium 16,15 22,96 8,54 19,98 249 4,60 0,98
Ornithocercus 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 7,41
Ostreopsis 0,00 0,00 0,00 3,50 0,00 0,51 27,97
Podolampas 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 9,81 0,22
Prorocentrum 13,89 14,77 15,44 1541 12,71 14,51 13,00
Dictyochophyceae

Dictyocha 10,37 15,91 15,78 15,26 14,92 8,93 14,01
Ebriophyceae

Hermesinum 0,00 0,00 0,00 1,53 0,00 0,00 10,74
Chlorophyceae

Scenedesmus 12,77 1,14 7,33 15,52 0,56 0,00 7,50
Raphidophyceae

Heterosigma 2,72 4,02 0,95 5,34 42,58 0,00 0,02
Prymnesiophyceae

Phaeocystis 64,88 858 085 048 059 0,00 0,04
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3.2.6 Tendance sur le long terme de ’abondance des diatomées

et des dinoflagellés

Les tendances sur le long terme du groupe des diatomées et des dinoflagellés sont

présentées sur les Figures 3.14 et 3.15. A la seule exception de Villefranche, le ni-

veau moyen des diatomées oscille entre 4 et 6 (échelle logarithmique). Pour les dino-

flagellés, celui-ci varie entre 2 et 5 (échelle logarithmique). Des différences quant aux

variations temporelles sont observées entre les lieux de surveillance. La Figure 3.16

montre les périodes ol la pente du niveau moyen (résultant du DLM) est significative-

ment différente de zéro.

Les diatomées ont des tendances vers I'augmentation (en rouge) principalement sur

les sites de la Manche, et de 1'ouest de la Bretagne. D’autres séries ont au contraire

une tendance vers la diminution (bleu), notamment en Méditerranée et dans le Bas-
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surveillance le long de la cote frangaise.
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sin d’Arcachon. A < Barcares >, 'abondance de ce groupe augmente significativement
entre 1995 et 2001. Durant la période d’étude, aucune tendance significative n’est ob-
servée sur les sites de < Le Croisic » (SB), < Le Cornard » (PC) et <« Anse de Car-
teau > (MSE). Une alternance de phases de diminution, d’absence de tendance signifi-

cative et d’augmentation est observée sur des lieux tels que < Lanvéoc » (OB) et < Au-
ger » (PC).

Les dinoflagellés augmentent significativement dans la Manche et le sud de la Mer
du Nord, principalement durant le début des années 2000. La pente est plus forte
(gradient du rouge plus foncé) sur ces sites que dans le reste du littoral frangais, ce qui
indique une tendance a ’augmentation relativement plus importante.

Sur deux lieux de surveillance, « Ouest Loscolo > (SB) et <« Barcares > (MSW),
I’abondance des dinoflagellés augmente de facon linéaire tout au long de la période
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FI1GURE 3.15 — Variation temporelle de 'abondance du groupe des dinoflagellés sur 19 lieux
de surveillance le long de la cote francaise.
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FIGURE 3.16 — Périodes ou le groupe des diatomées et des dinoflagellés augmente (rouge)
ou diminue (bleu) significativement. Ce graphique est une représentation des périodes ou la
pente du niveau moyen est significativement différente de zéro. Le gradient de couleur varie
en fonction de la valeur de la pente, i.e plus la couleur est foncée, plus la valeur de la pente
est importante. Période entre 1995 et 2012.

d’étude (Figure 3.16). L’abondance de ce groupe diminue a L’Eperon et Le Cornard
dans le Pertuis - Charentais. Une tendance vers la décroissance entre 1995 et 2000 est
observée sur ’ensemble des sites a ’est du littoral Méditerranéen. Cette décroissance
est plus marquée sur de courtes périodes a <« Villefranche > et « Anse de Carteau ». De
courtes périodes d’augmentation et de diminution sont observées sur des sites tels que
< Le Croisic » (SB), < Boyard » (PC), <« Auger » (PC) et <« Teychan » (AB). Deux
lieux, < Men er Roue » (SB) et « Bouzigues > (MSW) ne présentent pas de tendance
significative.

3.2.7 Etude de la structure temporelle des communautés
phytoplanctoniques le long du littoral francais

3.2.7.1 Structure temporelle commune a ’ensemble des lieux de sur-
veillance du littoral

Pour les analyses multivariées, nous avons conservé 83 unités taxinomiques sur
les 141 présentes dans 'ensemble des dates et des lieux de surveillance (voir Table
B.1 pour 'ensemble des codes des unités taxinomiques en Annexes). Celles-ci corres-
pondent aux unités taxinomiques apparaissant au moins cing années sur au moins
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deux lieux. L’analyse triadique partielle (ATP) analyse de maniére simultanée l’en-
semble des tableaux-lieux (années en lignes, unités taxinomique en colonnes) a la re-
cherche d’une structure temporelle commune. Les résultats de 1’étape d’interstruc-
ture sont présentés dans la Table 3.2. Les valeurs de corrélation vectorielle sont as-
sez hétérogenes. Des corrélations négatives et des absences de corrélations sont ob-
servées (e.g. RV = 0 entre Boulogne et Auger, RV = -0,05 entre Kervel et Bou-
zigues). Ainsi par exemple, tous les lieux du Pertuis-Charentais sont mal corrélés avec
les autres lieux de surveillance. L’ensemble de ces résultats montre que la structure des
communautés phytoplanctoniques n’est pas semblable le long du littoral frangais. Des
différences spécifiques aux lieux existent donc au sein des communautés. Compte tenu
de ces résultats, une absence de structure temporelle commune a I’ensemble de sites est
constatée. En effet, la participation des différents tableaux a la construction du com-
promis est tres variable et faible pour la plupart des lieux. Parmi ceux-ci, seuls les sites
du Pertuis-Charentais participent de fagon importante a la construction du compro-
mis.

Sur la base de ces résultats, nous avons approfondi I’étude de I’évolution temporelle
du phytoplancton en effectuant un découpage par zone, soit un total de sept zones :
littoral Est de la Manche et le sud de la Mer du Nord, Ouest de la Bretagne, Sud de la
Bretagne, Pertuis-Charentais, Bassin d’Arcachon, Ouest de la Méditerranée et Est de
la Méditerranée . L’objectif recherché est d’essayer d’identifier une structure temporelle
commune aux lieux de surveillance a l'intérieur de ces zones. Ensuite, il sera possible
de comparer ces structures temporelles entre les différentes zones.

3.2.7.2 Recherche d’une structure temporelle commune a chaque zone
d’étude

L’analyse des compromis résultant de ’ATP pour chacune des zones fournit des
images de la typologie temporelle des unités taxinomiques communes a chaque zone
(Figure 3.17 et 3.18). Dans le cas particulier de <« Teychan » (Bassin d’Arcachon),
I'analyse effectuée correspond a une ACP (un tableau unique). Les parametres associés
a P'analyse sont montrés dans la Table 3.3, a savoir : (i) poids de chaque tableau dans
la structure du compromis, (ii) qualité de 1’expression de l'information contenue dans
chaque tableau dans le compromis (cos?) et (iii) somme de la variance expliquée par le
premier et second axe du compromis.

Les valeurs des poids affectés a chacun des tableaux-lieux montrent que ces der-
niers participent souvent de facon assez similaire a la construction des compromis
(Table 3.3). Les valeurs de cos? sont pour la plupart homogenes entre les lieux de sur-
veillance appartenant a une méme zone. Cependant, trois lieux de surveillance ont des
valeurs de poids et de cos? plus faibles respectivement aux autres lieux a l'intérieur
d’une zone. Tel est le cas de < Concarneau », < Le Croisic > et < Villefranche >.
L’ensemble de ces résultats indique que les tableaux participent de facon assez ho-
mogene a la formation des compromis, mais que certains lieux comme ceux mentionnés
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précédemment contiennent une information autre que celle représentée par la struc-
ture moyenne.

TABLE 3.3 — Parametres associés & PATP et a ’ACP réalisées sur les données des commu-
nautés phytoplanctoniques du littoral francais. Poids : poids de chaque tableau-lieu de sur-
veillance dans la construction du compromis, cos? : indicateur de la qualité de 'expres-
sion de l'information contenue dans chaque tableau dans le compromis, Variance expliquée :
somme de la variance expliquée (en %) par le premier et second axe du compromis. A no-
ter que les parametres < Poids > et < cos? > ne sont pas indiqués &4 < Teychan > (Bas-
sin d’Arcachon) étant donné que I’analyse correspond & une ACP.

Variance

Lieu de surveillance Poids cos? expliquée

(o)
Dunkerque (EC) 0,60 0,8 54,96
Boulogne (EC) 0,57 0,75
Somme (EC) 0,56 0,73
Lanvéoc (OB) 0,71 0,79 39,18
Kervel (OB) 0,71 0,79
Concarneau (SB) 0,29 0,41 38,83
Men er Roue (SB) 0,62 0,80
Ouest Loscolo (SB) 0,62 0,83
Le Croisic (SB) 0,37 0,48
L'Eperon (PC) 0,44 0,65 42.15
Le Cornard (PC) 0,49 0,72
Boyard (PC) 0,55 0,82
Auger (PC) 0,52 0,78
Teychan (AB) - - 36,44
Barcares (MSW) 0,71 0,76 45,36
Bouzigues (MSW) 0,71 0,83
Anse de Carteau (MSE) 0,61 0,78 44,95
Lazaret (MSE) 0,65 0,81
Villefranche (MSE) 0,45 0,50

La structure temporelle des unités taxinomiques de chaque zone est décrite ci-
dessous.

Littoral est de la Manche et le sud de la Mer du Nord — les résultats
sont cohérents avec ceux mentionnées dans la section 3.1.4 de ce chapitre. Parmi les
unités taxinomiques du phytoplancton, Melosira (MEL) est recensée particulierement
durant les premiers années de la période d’étude (entre 1995 et 2001). Par la suite,
nous observons une augmentation de l'abondance des unités taxinomiques appartenant
au groupe des dinoflagellés. Cette augmentation concerne par exemple Gymnodinium-
Gyrodinium (GYM) et Protoperidinium-Peridinium (PRP). La fin de la période d’étude
(entre 2008 et 2012) est caractérisée par une fréquence d’observation plus importante
de certaines unités taxinomiques e.g. Heterocapsa (HET) et Torodinium (TOR).
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Ouest de la Bretagne — dans cette zone, nous observons une séparation des
années plus récentes (entre 2007 et 2012) du reste de la période d’étude. Parmi
I'ensemble d’unités taxinomiques, des groupes tels que Cocconeis (COCC), Amphora
(AMPHO) et Synedra- Toxarium (SYN) sont particulierement présents jusqu’a 2006.
Les especes appartenant a ces unités taxinomiques vivent sur divers substrats (e.g.
phanérogames, roches, grains de sable) ou habitent dans I'interface eau-sédiment. Ces
organismes se retrouvent dans la colonne d’eau et avec le reste du phytoplancton des
lors que le vent, les vagues et la marée facilitent la remise en suspension du micro-
phytopbenthos. Le déplacement plus au large des deux lieux de surveillance en 2007
(entre 1,7 km et 2,1 km, cf. Table 2.2) semble avoir marqué la structure temporelle et
avoir influencé la composition de la communauté phytoplanctonique. Il est donc diffi-
cile de différencier ce qui correspond a une évolution temporelle du fait du déplacement
des sites ou du fait des variations environnementales. Ainsi, nous avons décidé de ne
pas suivre l'interprétation de ces résultats dans un contexte d’analyse des modifica-
tions de la diversité sous l'effet des variations environnementales.

Sud de la Bretagne —1’axe des abscisses oppose deux périodes de fagon générale :
d’une part 1995 a 2006 et d’autre part 2007 a 2012. Cependant, I'année 2003 a
une ressemblance forte avec la deuxieme période. Dans cette derniere, l'axe des or-
données différencie nettement les années 2011 et 2012. La période entre 1995 et
2006 est caractérisée par des abondances plus fortes des unités taxinomiques Cosci-
nodiscus - Stellarima (COS) et Karenia (KAR) tandis que par exemple Dactylioso-
len (DAC), Asterionnella - Asterionellopsis (AST), Skeletonema (SKE) et Dictyo-
cha (DIC) représentent plus particulierement la deuxiéme période. Les genres Am-
phora (AMPHO) et Diploneis (DIP) contribuent fortement a la différenciation des
années 2011 et 2012.

Pertuis-Charentais — dans cette zone, nous retrouvons une nette différenciation
entre deux groupes d’années. En effet, ’axe des abscisses oppose la période comprise
entre 1995 et 2004 de celle de 2005 a 2012. Néanmoins, cette derniere période semble
avoir une variabilité plus importante, étant donnée la dispersion des années selon 1’axe
des ordonnées. Un certain nombre de dinoflagellés dont Karenia (KAR), Gonyaulax
(GON) ou encore Polykrikos (POL) semblent avoir une abondance plus élevée durant
la premiere période. Il en est de méme pour les diatomées Fragilaria (FRA), Melosira
(MEL) et Grammatophora (GRA). Des unités taxinomiques telles que Skeletonema
(SKE), Asterionnella - Asterionellopsis (AST), Amphora (AMPHO), Ebria (EBR) et
Stauroneis (STAU) sont représentatives de la deuxieme période.

Bassin d’Arcachon — dans cette zone, nous observons un patron d’évolution tem-
porelle quelque peu similaire a celui de I’est de la Manche. Une premiere période, com-
prise entre 1995 et 2001, semble se différencier des autres années. Nombre d'unités taxi-
nomiques représentent cette période, dont Licmophora (LIC), Cocconeis (COCC), le
groupe Thalassionema - Thalassiothriz - Lioloma (THL), Diploneis (DIPLO), Melo-
sira (MEL) et Karenia (KAR). L’axe des abscisses sépare cette premiere période des
années entre 2002 et 2012, caractérisées notamment par la présence de la diatomée Li-
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thodesmium (LIT). Selon I'axe des ordonnées, une différentiation existe entre 2002 et
2005, et la période entre 2007 et 2012. Cette derniere est caractérisée par la présence
d’unités taxinomiques telles que Bacillaria (BACI) et Phaeocystis (PHA).

Ouest de la Méditerranée — dans cette zone, la dispersion des années est impor-
tante. Néanmoins, il est possible de regrouper plusieurs années par les caractéristiques
de la communauté phytoplanctonique. Par exemple, entre 1995 et 2002, Ditylum (DIT),
Licmophora (LIC), Cocconeis (COCC) ou encore le groupe Navicula-Haslea-Fallacia-
Petroneis-Lyrella (NAV) sont plus abondants. Selon 1’axe des abscisses, les années for-
mant la période entre 2005 et 2012 sont caractérisées par des abondances plus fortes
des genres Bacteriastrum (BACT), Gonyaulaz (GON) ou encore Katodinium (KAT).
Néanmoins, 'année 2012 semble s’individualiser de cette période, avec une faible abon-
dance d’unités taxinomiques telles que Asterionnella - Asterionellopsis (AST) ou Tha-
lassiosira- Porosira (THP) qui sont en revanche plus représentatives des années 1999,
2003 et 2004.

Est de la Méditerranée — dans cette zone, les années 1995 et 1996 semblent
bien se différencier des autres années, notamment du fait de ’absence de taxons
comme Heterocapsa (HET) et Chrysochromulina (CHRY). Selon I'axe des abscisses,
nous différencions une période comprise entre 2001 et 2012. Celle-ci est caractérisée par
une abondance plus importante des unités telles que Pseudo-nitzschia (PSE), Ditylum
(DIT), Synedra- Tozarium (SYN) ou encore Lingulodinium (LIN), mais également par
une diminution de I’abondance de groupes tels que Gymnodinium-Gyrodinium (GYM),
Coscinodiscus-Stellarima (COS), Nitzschia- Hantzschia-Ceratoneis closterium (NIT).
La diminution de I'abondance du groupe Gymnodinium-Gyrodinium est tres marquée.
Parmi les dinoflagellés, cette unité taxinomique était dominante pendant les premieres
années de cette étude et son abondance représentait entre 40 et 60% de I’abondance an-
nuelle de ce groupe. Plus récemment, cette unité taxinomique représente moins de 10%
de 'abondance, et ceci au profit d'unités telles que Prorocentrum (PRO) (entre 20 et
40% de I’abondance).

Un résumé des variations observées du phytoplancton sur les trois facades est
présenté dans la Table 3.4.
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FIGURE 3.17 — Projection des années et des unités taxinomiques sur le premier et le second
axe du compromis des ATP par zone d’étude. Pour une meilleure visibilité, seuls les codes
des unités taxinomiques ayant des coordonnées importantes sur l'axe des abscisses et des
ordonnées sont représentés. Les autres unités taxinomiques sont représentés par des croix en
noir. Les deux derniéres chiffres de ’année sont représentés (e.g. 1999 par 99 ou 2002 par 02).
Voir Table B.1 pour les codes des unités taxinomiques.
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FIGURE 3.18 — Projection des années et des unités taxinomiques sur le premier et le second
axe du compromis des ATP par zone d’étude. Pour une meilleure visibilité, seuls les codes
des unités taxinomiques ayant des coordonnées importantes sur l'axe des abscisses et des
ordonnées sont représentés. Les autres unités taxinomiques sont représentées par des croix
en noir. Les deux derniéres chiffres de I’année sont représentés (e.g. 1999 par 99 ou 2002 par
02). Voir Table B.1 pour les codes des unités taxinomiques.



TABLE 3.4 — Résumé des variations observées dans le phytoplancton sur les trois facades de la France métropolitaine. Deux parametres sont discutés : (i)
la fréquence d’observation de 1'unité taxinomique et (ii) son abondance maximale suivant les années.

Unités

miques

taxino-

Manche Est, sud Mer du Nord

Atlantique

Méditerranée

Diatomées
Asterionnella
Asterionellop-
818

Cerataulina

Cocconeis

Coscinodiscus-
Stellarima
Diploneis

Ditylum

Fréquence d’observation tres variable sui-
vant les années

La fréquence d’observation est a la baisse,
mais ’abondance maximale reste tres va-
riable d’une année a l'autre

Non observée

Maximum d’abondance diminue sur le Bas-
sin d’Arcachon, alors que sur les autres
lieux le maximum reste variable selon les
années

La fréquence d’observation augmente dans
certains lieux de I’Atlantique (e.g. Concar-
neau)

Fréquence d’observation tres variable, mais
dans le Pertuis-Charentais ce taxon est
principalement observé avant 2000. Dans le
Bassin d’Arcachon, ’abondance maximale
et la fréquence d’apparition diminuent net-
tement

Fréquence d’observation tres variable sui-
vant les années

La fréquence d’observation diminue nette-

ment

Abondance maximale et fréquence d’obser-
vation en baisse a I’ouest de la Méditerranée

Fréquence d’observation et maximum d’abondance diminuent sur presque tout le littoral francais

Fréquence d’observation et maximum

d’abondance variables selon ’année

Fréquence d’observation variable suivant
les années, mais l’abondance maximale

semble augmenter

Dans le Bassin d’Arcachon et dans le
Pertuis-Charentais, ’abondance maximale
observée pendant ’année diminue. Dans le
bassin d’Arcachon, ceci est également ac-
compagné d’une diminution de la fréquence
d’observation

maximum

Fréquence d’observation et

d’abondance sont variables selon ’année

Sur la partie Est du littoral Méditerranéen,
la fréquence d’observation augmente. Ceci
n’est pas observé sur la partie Ouest

Ce taxon est représentatif des années
apres 2000 sur la partie Est du littoral
Méditerranéen

Continue dans la page suivante

Ov1




Table 3.4 — continuation de la page précédente

Unités taxino- Manche Est, sud Mer du Nord Atlantique Méditerranée
miques
Licmophora L’apparition de ce taxon reste tres variable Dans le Bassin d’Arcachon, la fréquence Diminution de ’abondance maximale et de
d’observation et le maximum d’abondance sa fréquence d’apparition
annuelle diminuent. Sur les autres lieux, ces
parametres varient selon les années
Melosira Ce genre était principalement rencontré avant 2000, la fréquence d’observation diminue quasiment sur tout le littoral francais,
mais ceci n’est pas observé dans la Méditerranée
Navicula ! La fréquence d’observation et ’abondance A la fin des années 1990 et au début des Dans cette zone les deux parametres dimi-
maximale varient selon les années années 2000 la fréquence d’observation di- nuent
minue dans certains lieux (e.g. Concarneau,
Ouest Loscolo, Teychan)
Nitzschia? La fréquence d’observation et le maximum sont tres variables sur ces facades Une diminution de ’abondance maximale

Pseudo-nitzschia

Dinoflagellés
Alexzandrium

Dinophysis

L’abondance et la fréquence d’observation
augmentent dans cette zone

Dans cette zone, ce taxon est représentatif
des années apres 2000
Taxon tres peu observé

Sur ce littoral, les deux parametres va-
rient suivant les années. Nous noterons
cependant une nette augmentation de la
fréquence d’observation de ce taxon dans

le bassin d’Arcachon apres 2001

et de la fréquence d’occurrence est observée
dans la zone Est de la Méditerranée
L’abondance maximale augmente dans les
années récentes

Sur le reste du littoral francais, la fréquence d’observation ainsi que son abondance

maximale varient d’'une année a 'autre
Dans cette zone, son abondance maximale
et la fréquence d’observation varient selon
les années. Sur le Bassin d’Archachon, il est
peu observé de 1997 a 2001. La fréquence
d’occurrence augmente par la suite

En Méditerranée, la fréquence d’observa-
tion et le maximum d’abondance varient
suivant les années

Continue dans la page suivante

1. plus Haslea-Fallacia- Petroneis- Lyrella
2. plus Hantzschia-Ceratoneis closterium
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Table 3.4 — continuation de la page précédente

Unités taxino-

miques

Manche Est, sud Mer du Nord

Atlantique

Méditerranée

Gymnodinium-
Gyrodinium

Lepidodinium

Lingulodinium

Karlodinium

Katodinium

Prorocentrum

Autres
Classe FEuglenoi-
dea

Fréquence d’observation et maximum an-
nuel augmentent, notamment apres 2001

Taxon non observé

Taxon non observé

Taxon observé récemment

Fréquence d’observation qui augmente

Fréquence d’observation et maximum va-
riables selon I'année

La fréquence d’apparition augmente mais
I’abondance reste tres variable selon ’année

Sur ce littoral, la fréquence d’observa-
tion de cette unité reste tres variable. Ce-
pendant, le maximum annuel d’abondance
semble diminuer dans certaines zones (e.g.
Concarneau, Pertuis-Charentais, Teychan)
Fréquence d’observation semble augmenter
a Concarneau. Abondance maximale tres
variable

Peu observé

Taxon observé récemment a Concarneau.
Tres rarement observé sur le reste du lit-
toral

Fréquence d’observation treés variable. Ce
taxon a été récemment rencontré dans le
Bassin d’Arcachon

Dans le Bassin d’Arcachon, nous consta-
tons une augmentation de ’abondance
maximale annuelle, méme si la fréquence
d’observation reste variable. Sur le reste du
littoral, ces parametres sont tres variables
suivant les années

Dans cette zone, la fréquence d’observation
de la classe est tres variable, cependant,
une diminution de l'abondance maximale
est constatée dans certaines zones (e.g.
Pertuis-Charentais, Bassin d’Arcachon)

a l'ouest de la Méditerranée, son abondance
augmente alors qu’elle semble diminuer &
I’Est

Taxon non observé

La fréquence d’apparition augmente a I’Est,
notamment apres 2001

A Touest de la Méditerranée, la fréquence
d’observation augmente

Son abondance maximale et la fréquence
d’observation diminuent a I’Est, mais res-
tent tres variable a 1’Ouest. Durant les
années 2011-2012, nous observons les abon-
dances les plus élevées a Barcares

La fréquence d’observation de cette classe
diminue ainsi que son abondance maximale

44!
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3.2.7.3 Analyse de la stabilité spatiale de la structure temporelle autour
du compromis

La représentation des années et des unités taxinomiques de chaque tableau-lieu
de surveillance sur les axes du compromis permet de discuter de la stabilité spatiale
des structures temporelles. Les résultats fournis par les parametres associés a I’ATP
(cf. Table 3.3) mettent déja en évidence que certains lieux de surveillance sont mal
représentés par la structure temporelle du compromis identifiée pour leur zone. Ces
lieux sont <« Concarneau » et < Le Croisic >, associés a la zone du sud de la Bre-
tagne et < Villefranche > a I'Est de la Méditerranée. La Figure 3.19 montre une va-
riabilité importante dans la position des années (gris clair) et des unités taxinomiques
(gris clair) par rapport & celle du compromis (gris foncé). Malgré une interprétation
graphique qui peut s’avérer difficile, il est possible de remarquer que les positions des
années et des unités taxinomiques varient fortement entre le lieu de surveillance en ques-
tion et le compromis, et que souvent ces positions ne restent pas dans le méme < sec-
teur > du plan du compromis. Par exemple, sur les lieux de surveillance de <« Concar-
neau > et < Le Croisic >, la différentiation des années 2011-12 est moins évidente car
les taxons Diploneis (DIPLO) et Amphora (AMPHO) n’apparaissent plus comme dis-
criminants. A Villefranche, la diminution de I’abondance de certaines unités taxino-
miques telles que Amphora (AMPHO), Entomoneis (ENT) ou encore Grammatophora
(GRAM) n’est plus observée. Néanmoins, nous continuons & observer une diminu-
tion de I’abondance de groupes tels que Gymnodinium-Gyrodinium (GYM), Coscino-
discus-Stellarima (COS) ou encore Nitzschia- Hantzschia- Ceratoneis closterium (NIT).

De maniere générale, I’évolution des abondances du phytoplancton pour ces trois
lieux de surveillance ne s’est pas toujours produite de facon homogene a I'intérieur de
leurs zones respectives. Ainsi, chaque tableau fournit une information autre que celle
représentée par le compromis. Pour le reste des lieux de surveillance, les résultats fournis
par les parametres des analyses triadiques partielles montrent une bonne adéquation
avec la structure temporelle fournie par les compromis. La projection des années et des
unités taxinomiques de chacun des tableaux sur I’axe des abscisses et des ordonnées
des compromis montre globalement une stabilité des structures temporelles identifiées
par les compromis (Figure B.5 et B.6 en Annexes).

3.2.8 Couplage des tableaux phytoplancton et environnement

L’objectif de cette section est de coupler les tableaux de la communauté phyto-
planctonique a celle des variables environnementales et climatiques. Les variables en-
vironnementales disponibles pour cette analyse et pour I’ensemble des lieux de sur-
veillance sont la température de l'eau, la salinité et la turbidité. L’analyse de co-
inertie inter-annuelle a été utilisée pour coupler les tableaux concernant le phytoplanc-
ton et les variables environnementales, et étudier la relation temporelle entre eux, i.e.
s’il existe une co-évolution temporelle entre ’environnement et la communauté phyto-
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FIGURE 3.19 — Projection des lignes-années et colonnes-unités taxinomiques dans l'axe des
abscisses et des ordonnées du compromis respectif a la zone pour les lieux Concarneau (SB),
Le Croisic (SB) et Villefranche (MSE). En gris foncé les coordonnées des années et des unités
taxinomiques du compromis et en gris clair celles des tableau-lieu de surveillance. Voir Table
B.1 pour les codes des unités taxinomiques.

planctonique (Figure 3.20). Pour cette analyse, nous avons considéré de maniére indi-
viduelle les lieux de surveillance < Concarneau >, < Le Croisic » et < Villefranche .
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Un test de permutation de Monte-Carlo (999 permutations) permet de vérifier si
les deux tableaux (environnement et phytoplancton) sont significativement liés. Pour
I’ensemble des zones, le test de Monte-Carlo montre que les deux structures tempo-
relles sont significativement liées (p < 0,05, Figure 3.20). Les coefficients de corrélation
vectorielle (RV) entre les deux tableaux varient de 0,4 (Villefranche) & 0,69 (Est de la
Méditerranée). La co-structure temporelle s’exprime principalement sur le premier axe,
qui représente entre 67,2 et 96,4% de la variance exprimée (Figure 3.20). Sur cette Fi-
gure, sont représentées les coordonnées sur le premier axe du tableau environnement
(ligne noire) et phytoplancton (ligne grise). La distance verticale qui sépare deux co-
ordonnées correspondant a une méme année est une mesure de la co-structure tempo-
relle : plus cette distance est faible, meilleure est la co-structure. Malgré une évolution
des deux structures temporelles allant globalement dans le méme sens. Nous remarque-
rons également qu'un certain écart existe entre les deux tableaux suivant les années.

Cette analyse permet de comparer les évolutions du phytoplancton dans un contexte
de changements de I’environnement. De facon générale, la salinité semble étre un facteur
représentant le mieux les variations du milieu. En ce qui concerne le positionnement
relatif aux années des différentes unités taxinomiques, se référer aux Figures 3.17,
3.18 et 3.19. L’évolution temporelle des différentes unités taxinomiques représentée
dans le compromis permet de relier cette évolution a celle de I’environnement. Par
exemple, 'abondance des dinoflagellés tels que Gymnodinium-Gyrodinium sur le littoral
Est de la Manche et le sud de la Mer du Nord est positivement liée a la salinité
et négativement a la turbidité. Il en est de méme a l'ouest de la Méditerranée ou
nous constatons également une augmentation de ’abondance des dinoflagellés tels que
Gonyaulaz, positivement liée a la salinité. Cependant, un schéma inverse s’est produit
a I'Est de la Méditerranée, ou l’abondance du groupe des dinoflagellés, notamment
de 'unité taxinomique Gymnodinium-Gyrodinium, semble étre négativement liée a la
salinité et positivement a la turbidité.

L’analyse de co-inertie entre le phytoplancton et les indices climatiques NAO et
AMO est représentée sur la Figure 3.21. Les résultats sont montrés pour ’ensemble
des zones ayant une valeur de p inférieure a 0,1 (test de Monte Carlo). Les coeffi-
cients de corrélation (RV) entre les deux tableaux varient entre 0,14 et 0,25. Pour
les autres zones, 'analyse conclut que ces deux tableaux ne sont pas significative-
ment liés. Pour certaines années, des écarts importants sont observés entre les struc-
tures des communautés phytoplanctoniques et les indices climatiques.
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3.2.9 Robustesse des structures temporelles associées au phy-

toplancton

Malgré le travail réalisé pour regrouper les différentes especes dans des unités taxi-
nomiques, un biais peut encore persister. Nous avons étudié la robustesse des struc-
tures temporelles obtenues a partir de 'analyse triadique partielle. La Figure 3.22
montre les résultats recueillis dans la zone de la Manche orientale et le sud de la
Mer du Nord (globalement des conclusions similaires sont obtenues pour l’ensemble
des zones, Annexes B.9 — B.13). Nous pouvons remarquer que la typologie tempo-
relle ne varie pas fortement si une unité taxinomique est enlevée. Ceci signifie que la
structure dépend des changements concernant un ensemble d’unités taxinomiques et
non pas d’une entité unique. De ce fait, si un effet observateur existe pour telle ou
telle unité, celui-ci ne doit pas étre considéré comme un facteur déterminant la struc-
ture. Par ailleurs, 'analyse effectuée au niveau de la famille diminue également 1'ef-
fet observateur et son résultat indique en général une structure temporelle similaire (Fi-
gure 3.23 et Annexes B.7 et B.8).
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FIGURE 3.22 — Résultats des ATP réalisées en enlevant a chaque analyse une unité taxino-
mique (code identifié en rouge). Les unités enlevées correspondent a celles ayant des coor-
données élevées dans ’axe des abscisses et des ordonnées de 'analyse. Zone — Manche-est et
sud de la Mer du Nord. Voir Table B.1 pour les codes des unités taxinomiques.
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FiGURE 3.23 — Comparaison entre les résultats de ’ATP obtenus a partir des données du
phytoplancton au niveau des unités taxinomiques et agrégées au niveau de la famille. Zone :

Est de la Manche et sud de la Mer du Nord. Voir Table B.1 pour les codes des familles.
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3.3 Discussion

3.3.1 Variabilité spatio-temporelle

Les analyses présentées dans ce chapitre ont permis d’examiner les principales ca-
ractéristiques des communautés phytoplanctoniques et tout particulierement d’étudier
les variations de sa composition au cours du temps en relation avec I’environnement.
L’un des objectifs était d’étudier si les modifications observées dans la Manche sont
également rencontrées sur le reste du littoral francais. Les résultats ont montré la diffi-
culté d’identifier une structure des unités taxinomiques commune a l’ensemble du litto-
ral francais et traduisant leur répartition temporelle, notamment du fait des différences
quant a la composition du phytoplancton entre les différents lieux de surveillance. Ces
différences ont été mises en évidence par le calcul de I'indice IndVal, qui donne une
notion de la composition du phytoplancton et de sa variation dans 'espace. Ainsi,
méme si de nombreuses unités taxinomiques sont rencontrées tout le long du littoral
frangais métropolitain (e.g. Skeletonema costatum, Leptocylindrus), d’autres sont ca-
ractéristiques de certains lieux ou de certaines fagades. Par exemple, certains genres
de dinoflagellés sont caractéristiques du littoral Méditerranéen (e.g. Ornithocercus, Os-
treopsis) et la présence de Scenedesmus est typique des zones ayant des apports im-
portants en eau douce.

GAILHARD et al. (2002) et DAVID et al. (2012) soulignent également les différences
spatiales des communautés phytoplanctoniques le long du littoral frangais. DAVID
et al. (2012) mettent en évidence que les caractéristiques géographiques des com-
munautés phytoplanctoniques sont fortement liées a des facteurs physiques tels que
la température, la salinité et la turbidité. GAILHARD et al. (2002) identifient une
typologie géographique des communautés phytoplanctoniques observées sur 17 sites
d’échantillonnage sur le littoral francais, confirmant le role prépondérant des pro-
priétés hydrodynamiques générales des différentes régions (conditionnées par les ap-
ports fluviaux, les courants de marée ou encore le vent). Les différences entre les com-
munautés a 'ouest de la Manche et la cote Atlantique ont été mises en relation avec
les propriétés physiques de la colonne d’eau (DAVID et al. 2012). Par exemple, dans la
Manche, les communautés seraient dominées par les diatomées du fait des forts cou-
rants de marée entrainant un brassage vertical important (voir Figure 3.12). Dans I’At-
lantique, le mélange de la colonne d’eau en hiver et sa stratification en été conduisent au
schéma classique de succession diatomées/dinoflagellés développé par Margalef (voir Fi-
gure 3.13, MARGALEF 1978). En Méditerranée, certaines diatomées comme Hemiau-
lus sont tolérantes aux eaux plus chaudes, bien ensoleillées et pauvres en sels nutri-
tifs, et sont par conséquent adaptées en cas de limitation chronique de ces derniers.
Une autre caractéristique des certains lieux de surveillance est la présence de taxons ty-
piquement estuariens et benthiques, ce qui met en évidence I'influence des apports en
eau douce des fleuves et la remise en suspension du microphytobenthos (e.g. Scenedes-
mus, Table 3.1).
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Nombreuses especes du phytoplancton sont associées a différentes conditions envi-
ronnementales indépendamment de leur phylogénie. Ceci peut notamment se révéler en
étudiant les tendances sur le long terme des diverses unités taxinomiques appartenant
a un meéme groupe phylogénétique. En effet, les résultats obtenus montrent que ’abon-
dance de certains taxons du groupe des diatomées tend a diminuer (e.g. Coscinodiscus-
Stellarima) alors que I'abondance d’autres augmente (e.g. Pseudo-nitzschia). Des pa-
trons comme celui-ci peuvent induire des conclusions incompletes des lors que 'on in-
terprete seulement les résultats a partir de regroupements tels que les diatomées ou di-
noflagellés, sans analyser les variations spécifiques aux taxons (especes, genres). Ceci
renvoie a la question de l'influence de la résolution taxinomique sur l'analyse tem-
porelle des communautés phytoplanctoniques. La < suffisance taxinomique > (en an-
glais taxonomic sufficiency) des différents groupes biologiques a fait I'objet de nom-
breuses études. Celles-ci visent a déterminer a quel niveau taxinomique il est possible
d’observer les mémes changements qu’a I’échelle de ’espece. Concernant le phytoplanc-
ton, une étude menée par CARNEIRO et al. (2010) conclut que les variations tempo-
relles observées au niveau de 'espece ne different pas des celles obtenues a partir d’une
agrégation au niveau du genre. Dans notre étude, nous avons observé qu'un regroupe-
ment des unités taxinomiques au niveau de la famille résulte en des structures tempo-
relles similaires a celles observées au niveau du genre ou ensemble de genres (exemple Fi-
gure 3.23). Cependant, il faut souligner qu’a ce niveau, les patrons de présence/absence
des unités taxinomiques peuvent étre masqués. Enfin, le phytoplancton regroupe un en-
semble d’especes avec des physiologies, morphologies et fonctions tres diverses et il se-
rait imprudent d’ignorer cette diversité dans I’évaluation des variations de ce compar-
timent biologique.

3.3.2 Variations a long terme des unités taxinomiques du phy-
toplancton et relation avec les variations de ’environne-
ment

3.3.2.1 Similitudes et différences entre les lieux de surveillance

L’ensemble des analyses effectuées sur le littoral Est de la Manche et sud de la
Mer du Nord indique une variabilité importante concernant la composition du phy-
toplancton et des variations de ’abondance de certains groupes et d’unités taxino-
miques. Cette étude a relevé trois résultats majeurs : (i) dans la communauté, les va-
riations de I’abondance sont observées au niveau des unités taxinomiques ainsi qu’a
I’échelle des groupes fonctionnels tels que les dinoflagellés, (ii) ces variations sont ob-
servées de maniere répétée a ’échelle spatiale concernée par cette étude et (iii) elles ap-
paraissent liées aux variations hydro-climatiques de ces écosystemes cotiers. Par la suite,
sept zones regroupant un ensemble de 19 lieux de surveillance ont été étudiées a 1’aide
d’analyses multi-tableaux. Les résultats montrent des variations des communautés sur
le long terme, mais celles-ci sont différentes d’une zone a ’autre. Cependant, dans cer-
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F1GURE 3.24 — Fréquence d’observation annuelle du groupe Coscinodiscus-Stellarima sur trois
lieux de surveillance en Manche, Sud de la Bretagne et Est de la Méditerranée.

taines zones, des similitudes quant a cette structure temporelle ont pu étre constatées.
Par exemple, en Manche orientale, dans le Bassin d’Arcachon et sur la partie Est du lit-
toral Méditerranéen, une évolution a peu pres similaire de la structure temporelle des
communautés est observée, avec 2001 comme année clé dans cette évolution. Bien que
ces similitudes existent, elles n’impliquent pas toujours les mémes unités taxinomiques.
Par exemple, la participation dans la structure temporelle d’unités telles que Litho-
desmium, Lingulodinium ou encore Ditylum n’est pas similaire entre ces zones. Cer-
taines variations sont quant a elles semblables sur tout le littoral. Tel est le cas des di-
atomées comme Coscinodiscus-Stellarima dont la fréquence d’observation diminue pour
la plupart des lieux de surveillance (Figure 3.24).

Gymnodinium-Gyrodinium constitue 'un des taxons pour lequel nous retrouvons
des modifications de I’abondance sur une grande partie du littoral frangais. La progres-
sion de cette unité dans la Manche orientale est importante (Figure 3.25). L’augmen-
tation en abondance de cette unité ainsi que celle d’autres unités taxinomiques comme
Protoperidinium-Peridinium, Prorocentrum et Katodinium a contribué a une modifica-
tion de la proportion diatomées/dinoflagellés dans cette zone. En effet, cette proportion
qui était supérieure a 0,9 avant 2001, est passée par la suite a moins de 0,9 de maniere
fréquente. Sur la partie Est du littoral Méditerranéen, ’abondance de Gymnodinium-
Gyrodinium diminue (Figure 3.25). Dans cette zone, la modification de ’abondance
de ce groupe a entrainé des variations de la dominance au sein des dinoflagellés. En
effet, Gymnodinium-Gyrodinium était le groupe dominant, alors que plus récemment
d’autres unités telles que Prorocentrum ou Scrippsiella® dominent les dinoflagellés. Sur
la cote Atlantique, le maximum d’abondance de Gymnodinium-Gyrodinium semble di-
minuer dans certaines zones telles que Concarneau, le Pertuis-Charentais ou encore
dans le Bassin d’Arcachon (Figure 3.25).

3. L’unité taxinomique regroupe les genres Scrippsiella, Ensiculifera, Pentapharsodinium et Bys-
matrum.
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FIGURE 3.25 — Variation temporelle du maximum annuel d’abondance du groupe

Gymnodinium-Gyrodinium sur trois lieux de surveillance en Manche, Sud de la Bretagne
et Est de la Méditerranée.

3.3.2.2 Hiérarchisation des facteurs explicatifs des changements

Un examen de la littérature concernant les changements d’abondance spécifique
aux différentes especes du phytoplancton permet de mettre en évidence la complexité
des mécanismes expliquant ces changements (Figure 3.26). Les principaux facteurs
évoqués associent ces changements a I’augmentation de la température, la modification
du cycle hydrologique et des flux des sels nutritifs vers la mer et les changements
dans la configuration des vents (RABALAIS et al. 2009). Un facteur mis en avant pour
expliquer 'augmentation de l'abondance de certaines especes de dinoflagellés est la
stratification de la colonne d’eau. Cette tendance a été observée par LETERME et al.
(2005), LETERME et al. (2006) et ZHAI et al. (2013) dans différentes régions de I'océan
Atlantique durant les 30 dernieres années (e.g. centre de 1'océan Atlantique Nord et
région Nord de la Mer du Nord). Au niveau spécifique, ces variations incluent une
augmentation de 'abondance de 'espece Neoceratium furca (LETERME et al. 2005).
Dans ces zones, les diatomées dominent la communauté phytoplanctonique durant la
quasi-totalité de I'année alors que les dinoflagellés atteignent leur maxima entre juillet
et septembre. Ce schéma saisonnier a été expliqué dans le contexte du modele de
Mandala (voir page 17) mais ce dernier a également posé les bases d'une explication
a I'augmentation de I’'abondance des dinoflagellés sur le long-terme. La présence des
flagelles dans ces organismes leur permet une rotation et une propulsion des cellules,
favorisant la circulation de ’eau a la surface de la cellule et le positionnement de celle-ci
dans un environnement plus favorable dans la colonne d’eau. La vitesse de < nage > des
especes telles que Gymnodinium catenatum et Lingulodinium spp. n’est pas négligeable,
et celle-ci peut varier entre 200 et 500 um s~ (voir page 68 REYNOLDS 2006). Cette
caractéristique constitue un avantage adaptatif quand I'eau est stratifiée et pauvre en
sels nutritifs. A I'inverse, les diatomées seraient dominantes dans des eaux turbulentes
et riches en éléments nutritifs. Ainsi, dans ces études, les fluctuations d’abondance
de ces deux groupes sont expliquées par des processus hydro-météorologiques qui sont
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FIGURE 3.26 — Facteurs physiques et hydrologiques pouvant expliquer les variations sur le
long-terme du phytoplancton. Figure adaptée de RABALAIS et al. (2009).

susceptibles de controler les parameétres physico-chimiques (turbulence et concentration
en sels nutritifs) et qui affectent a leur tour la croissance du phytoplancton.

En particulier, la température de surface de la mer a été considérée comme un in-
dicateur quantitatif de I’état physique de I'environnement marin. Des températures
faibles sont associées a l'affaiblissement du gradient de stratification et a I’augmenta-
tion de la diffusion des sels nutritifs a travers la colonne d’eau, un environnement parti-
culierement favorable aux diatomées (ZHAI et al. 2013). Cette augmentation de ’abon-
dance des dinoflagellés est associée a la hausse annuelle de la température de sur-
face dans ces zones, et une tendance a la diminution de l'indice annuel de NAO.
Ces deux processus indiquent des conditions plus favorables a la stratification. L’in-
dice NAO est associé a la force des vents de 'ouest, et un affaiblissement de ce der-
nier réduit le brassage vertical de la colonne d’eau favorisant la stratification et un ap-
port moindre d’éléments nutritifs dans les couches de surface. L’effet de la température
a travers la stabilité de la colonne d’eau sur les dinoflagellés a été souligné non seule-
ment dans un contexte d’abondance, mais également de phénologie (EDWARDS & RiI-
CHARDSON 2004).

D’autres études montrent une relation négative entre ’abondance des dinoflagellés
et la température de surface de la mer (HINDER et al. 2012). Par exemple, HINDER et
al. (2012) observent une augmentation de 1'abondance relative des diatomées par rap-
port a celle des dinoflagellés depuis 1995 dans la zone nord-est de 'océan Atlantique.
Ces auteurs soulignent qu’entre les années 1960 et 1980 les dinoflagellés étaient relati-
vement plus abondants que les diatomées dans les échantillons du Continuous Plank-
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ton Recorder (CPR), mais que cette tendance se serait inversée durant la derniere
décennie. Au niveau spécifique, des taxons auparavant abondants tels que Neoceratium
furca, Prorocentrum spp. et Protoperidinium spp. se raréfient alors que certaines di-
atomées comme Thalassiosira spp et Pseudo-nitzschia seriata deviennent plus abon-
dantes (HINDER et al. 2012). Bien qu’une relation négative existe entre la température
de surface de la mer et I’abondance des dinoflagellés, une tendance a I’augmentation des
vents estivaux est également constatée, favorisant un environnement plus turbulent, ce
qui pourrait expliquer la diminution des dinoflagellés. Ces exemples montrent la diver-
sité des tendances observées dans le phytoplancton, probablement du fait d’une varia-
tion spatiale des parametres environnementaux a 1’échelle de I'océan Nord Atlantique.
L’hétérogénéité spatiale des réponses physiques en relation avec ’Oscillation Nord At-
lantique peut conduire a des différences quant aux réponses des compartiments biolo-
giques (DRINKWATER et al. 2003).

Au niveau des océans, les processus climatiques intervenant a grande échelle sont
mis en avance pour expliquer les variations d’abondance. Dans les zones cotieres, des
processus plus locaux caractéristiques de ces zones sont évoqués afin d’expliquer les fluc-
tuations observées au niveau du phytoplancton. Nos résultats a I’échelle de la Manche
concordent avec d’autres études réalisées en zones cotieres, ou 'on observe une aug-
mentation de la concentration de certains dinoflagellés (KLAIS et al. 2011; WIDDI-
COMBE et al. 2010). Bien que dans nos analyses nous n’observions pas un change-
ment de la dominance des diatomées en faveur des dinoflagellés, ceci a été observé
dans le Golfe de Finlande, ou la proportion de dinoflagellés est passée de 0,1 a 0,7
au cours des 30 dernieres années (KLAIS et al. 2011). Ces auteurs ont émis une hy-
pothese selon laquelle I'expansion des dinoflagellés durant ’efflorescence printaniere se-
rait favorisée par le mélange de la colonne d’eau en hiver et la remise en suspension
des kystes benthiques, suivis d’'une stratification sous une fine couche de glace fon-
dante.

L’effet de 'augmentation des apports en sels nutritifs sur les efflorescences des dino-
flagellés a été amplement discuté auparavant (HALLEGRAEFF 1993). La hausse des ef-
florescences des especes telles que Prorocentrum minimum, Karenia mikimotoi* et Go-
nyaulax polygramma montre une relation forte avec 'augmentation des apports en
éléments nutritifs provenant principalement des déchets domestiques et industriels
(HALLEGRAEFF 1993). Cependant, dans I’étude effectuée dans la Manche orientale,
nous observons de facon générale une diminution de la concentration de ’azote inorga-
nique dissous et des phosphates (avec certes une variabilité spatiale) ainsi qu'une aug-
mentation des dinoflagellés. Cette diminution de la concentration en sels nutritifs est
également évoquée par GOBERVILLE et al. (2010) et par 1’Observatoire National de
la Mer et du Littoral (ONML 2013). Dans ’étang de Thau, COLLOS et al. (2009)
associent l'apparition du dinoflagellé toxique Alexandrium catenella a une réduction
des apports en sels nutritifs (principalement des phosphates) et soulignent que leurs
résultats ne confirment pas I’hypothese selon laquelle une augmentation en sels nutri-

4. Auparavant nommée Gymnodinium nagasakiense
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tifs conduit a la prolifération de dinoflagellés nuisibles. ANDERSON et al. (2002) men-
tionnent que dans la Mer intérieure de Seto (Japon) < ... [when/ the waters became
less eutrophic and large biomass blooms decreased, there was a shift in species compo-
sition, leading to a greater prevalence of some that are responsible for shellfish poiso-
nings in humans, such as Alexandrium tamarense and A. catenella ». Une hypothese
est que ces dinoflagellés seraient capables d’exploiter d’autres sources de sels nutri-
tifs que celles de I'azote et du phosphore inorganique. En effet, une importante adap-
tation physiologique de nombreux dinoflagellés est la capacité d’acquérir I'azote a tra-
vers l'ingestion de particules ou des proies, 'utilisation de 1'urée ou d’autres compo-
sants organiques azotés. Cette alimentation mixotrophe ou hétérotrophe a été reliée a
la capacité de ces organismes a prospérer dans des milieux ot les sels nutritifs inorga-
niques sont en quantité insuffisante pour répondre a leurs besoins nutritionnels (AN-
DERSON et al. 2002). Concernant les limitations potentielles en sels nutritifs, GUISE-
LIN (2010) évoque que dans la Manche orientale le silice est le principal élément nu-
tritif pouvant limiter la croissance du phytoplancton, mais que le phosphore est limi-
tant d’octobre a avril et 'azote le serait entre mai et septembre. Gymnodinium sp.,
un genre abondant dans cette zone a la fin du printemps et en été, a été retrouvé
par GUISELIN (2010) comme associé a des conditions pauvres en sels nutritifs inorga-
niques mais riches en matiere organique.

D’autres especes sont également capables d’exploiter des conditions ou les sels nu-
tritifs sont potentiellement limités. Par exemple, des résultats d’expérimentations in-
diquent une possible utilisation de sources organiques d’azote par Pseudo-nitzschia de-
licatissima sous une faible disponibilité en nitrate et ammonium (LOUREIRO et al.
2009). L’abondance de la diatomée Pseudo-nizschia semble augmenter dans plusieurs
zones dont la Manche, le Bassin d’Arcachon et la partie Est du littoral Méditerranéen.
Ce taxon est particulierement étudié car nombre d’especes appartenant a ce genre sont
capables de produire des toxines neurologiques dites <« amnésiantes > pouvant pro-
voquer une intoxication chez I’humain apres la consommation de coquillages conta-
minés. Dans les zones cotieres de la Belgique, MUYLAERT et al. (2006) soulignent 1’ap-
parition d’especes de Pseudo-nitzschia dans les communautés printanieres et estivales,
une apparition nouvelle par rapport a ’étude précédente de ROUSSEAU et al. (2002).
Ces résultats soulignent également 1'importance de considérer les sels nutritifs orga-
niques dans I’étude de la dynamique de certaines populations de microalgues.

Des diatomées telles que Coscinodisus-Stellarima semblent diminuer sur la plupart
des lieux de surveillance. Tout particulierement, une espece identifiée en Manche orien-
tale et dans le sud de la mer du Nord est Coscinodiscus wailesii, citée comme étant une
espece non indigene des cotes européennes (EDWARDS et al. 2001 ; NEHRING 1998a).
Durant I'hiver de 1977, une efflorescence de celle-ci® a provoqué 'obstruction de fi-
lets de péche dans le sud de la Manche (ROBINSON et al. 1980). Nos résultats sont si-
milaires avec ceux d’une étude menée par GOMEz & Souisst (2010) dans la Manche
orientale. Ces auteurs signalent une diminution de I’abondance de ce taxon apres 2001

5. Identifiée & 1'époque comme Coscinodiscus nobilis (voir RINCE & PAULMIER 1986).
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(année de son maximum). Cette diatomée a été favorisée par les apports importants
en eau douce durant ’année 2001, contrairement aux années qui ont suivi, avec des hi-
vers plus secs, la force du vent réduite d’environ 30 & 40% et une moindre contribu-
tion des vents d’ouest (GOMEZ & Souissl 2010 ; GOBERVILLE et al. 2010).

L’augmentation des dinoflagellés observée en Manche orientale et sud de la Mer
du Nord peut étre reliée a une diminution des concentrations en sels nutritifs. Concer-
nant I'augmentation de ce groupe dans 'océan nord Atlantique, I'une des hypotheses
évoquées est qu’'une modification de la turbulence rendrait la colonne d’eau plus stable
et aurait pour conséquence une diminution de la concentration en sels nutritifs. Cette si-
tuation se produirait plus récemment et de fagcon exacerbée a cause de 'augmentation
de la température de surface de ’eau et d’une diminution des vents. Des variations si-
milaires sont rencontrées en Manche orientale (GOBERVILLE et al. 2010), mais une stra-
tification de la colonne d’eau dans cette zone ne semble pas étre une cause plausible de
I’augmentation des dinoflagellés étant donné le mélange important de la colonne d’eau
par les forts courants de marée. Cependant, en Méditerranée, COLLOS et al. (2009)
évoquent 'augmentation de la température observée dans leur étude comme un fac-
teur pouvant agir de fagon indirecte sur Alerandrium catenella par le biais de la sta-
bilité de la colonne d’eau. A cet égard, une stratification plus importante a été ob-
servée en été sur la partie Est du littoral Méditerranéen (VANDROMME 2010). Dans
cette zone, les mesures de température ne révelent pas une tendance significative vers
I'augmentation a Lazaret ou a Anse de Carteau (résultats du DLM, voir également po-
sition du parametre TEMP dans la Figure 3.20). A I'inverse, a Villefranche le niveau
moyen de la température s’est incrémenté d’environ 0,8°C entre 1995 et 2012. Malgré
ces différences, une tendance vers la diminution de ’abondance des dinoflagellés est ob-
servée sur ces trois lieux de surveillance. Au dela de la stabilité de la colonne d’eau,
d’autres facteurs peuvent avoir une influence sur ces fluctuations d’abondance des di-
noflagellés, plus particulierement les interactions zooplancton-phytoplancton.

L’un des changements révélés par cette étude concerne I'augmentation de la salinité
sur une grande partie du littoral francais. Des résultats similaires sont évoqués par GO-
BERVILLE et al. (2010) et VANDROMME (2010). Toutefois, 'augmentation de la sali-
nité n’est probablement pas un facteur influencant de forme directe les changements
observés du phytplancton, car les especes analysées sont majoritairement cotieres et
adaptées aux fluctuations de salinité observées. Cependant, cette augmentation est
le reflet d’autres variations telles que celles concernant les précipitations et les ap-
ports en sels nutritifs des rivieres (Figure B.1). La diminution des précipitations en
France a été soulignée dans d’autres études (GOBERVILLE et al. 2010 ; PHILANDRAS
et al. 2011 ; VANDROMME 2010). Des corrélations significatives ont été trouvées aupa-
ravant entre I'indice climatique NAO et les précipitations (PHILANDRAS et al. 2011).
Concernant l'indice climatique AMO, celui-ci est principalement relié a des fluctua-
tions de la température de surface de la mer. Particulierement en Europe, des été
plus chauds ont lieu durant des phases positives de I'indice AMO. La corrélation ren-
contrée entre la structure des tableaux du phytoplancton et ceux des indices climatiques
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montrent 'effet de ces derniers sur ce compartiment biologique a travers des variables
comme les précipitations, les débits, les apports en sels nutritifs, et la température.
Néanmoins, ['absence de corrélation dans certains lieux de surveillance indique que cer-
tains facteurs (e.g. température) peuvent étre plus influencés par des mécanismes lo-
caux étant donné la proximité des lieux de surveillance de la cote.

A coté des mécanismes abiotiques, il y a des mécanismes biotiques qui peuvent jouer
un role sur les modifications d’abondance du phytoplancton. Sur la partie Est du litto-
ral Méditerranéen, VANDROMME (2010) souligne un changement important de la com-
munauté du zooplancton, caractérisé par une plus forte abondance a partir des années
2000, ce qui coincide avec la structure temporelle observée dans cette zone concer-
nant le phytoplancton. VANDROMME (2010) évoque I’hypothese selon laquelle 1'aug-
mentation du mélange de la colonne d’eau en hiver favorise la reconstitution des sels nu-
tritifs (principalement des nitrates), I'efflorescence printaniere et a son tour, la concen-
tration du zooplancton. Cependant, il observe également une diminution sur le long
terme de la concentration en chlorophylle a, indiquant un fort controle de type < top-
down >. Ainsi, la forte concentration des organismes filtreurs et des copépodes apres
2000 (VANDROMME 2010) pourrait expliquer le déclin de 1’abondance du phytoplanc-
ton.

Enfin, les différentes especes qui composent le phytoplancton sont capables d’in-
teragir entre elles. Les variations d’abondance opposées des différents taxons peuvent
également étre le résultat des interactions entre ceux-ci. En Méditerranée, COLLOS
et al. (2009) évoquent la possibilité d’une interaction négative entre Skeletonema co-
statum dont I’'abondance diminue et Alexandrium catenella et les picocyanobactéries
récemment plus abondantes. Nos résultats a 'ouest de la Méditerranée sont similaires
a ceux présentés par COLLOS et al. (2009) quant a ’abondance de Skeletonema costa-
tum. Ces auteurs évoquent la diminution de phosphore soluble réactif comme cause de
la baisse de I’abondance de Skeletonema costatum entre le printemps et I’automne. Face
a cette diminution de phosphore, Skeletonema costatum pourrait étre en désavantage
compétitif, et les picocyanobactéries plus compétitives dans ces conditions auraient
remplacé Skeletonema costatum.

3.3.3 Conclusions et perspectives

L’objectif de ce chapitre était de décrire les variations a long-terme de la diver-
sité du phytoplancton a travers plusieurs échelles d’organisation de la communauté
et a différentes échelles spatiales. La premiere étape a consisté a décrire ces varia-
tions temporelles de I'abondance dans la zone de la Manche orientale et le sud de la
Mer du Nord. Cette étude a permis également d’appliquer un cadre méthodologique
afin d’identifier ces modifications et leur relation avec I’environnement abiotique. La se-
conde étape a élargi I’analyse a tout le littoral francais afin de déterminer si les fluc-
tuations temporelles observées en Manche-Mer du Nord étaient également rencontrées
sur le reste du littoral frangais.



159

Notre étude révele que les tendances a long terme observées au sein du phytoplanc-
ton ne sont en général pas communes dans les différentes zones du littoral francais, in-
diquant que les facteurs influengant ces changements peuvent avoir une forte compo-
sante locale ou régionale, caractéristique des écosystemes cotiers en général. CLOERN
& JAssBY (2008) soulignent qu’a l'interface de la terre et de la mer, le seul effet du
changement climatique d’origine anthropique est plus difficile a identifier, et qu’il est
mélangé aux effets des processus intervenant a 1’échelle locale comme les manipula-
tions hydrauliques, 'introduction d’especes, les activités d’aquaculture, de la péche ou
encore ’enrichissement en sels nutritifs. Ainsi, les systemes d’observation seraient ca-
pables de détecter la réponse intégrée des changements intervenant a grande échelle
et a 1’échelle locale, mais la différenciation entre un changement et I'autre nécessite
une compréhension plus approfondie des mécanismes forcant les variations environne-
mentales. Indépendamment des variations spécifiques aux communautés phytoplancto-
niques, I'instabilité temporelle de ce compartiment biologique peut étre le reflet des per-
turbations de I’habitat.

La relation spécifique entre les taxons et l'environnement permettrait de mieux
comprendre comment les différentes especes répondent aux changements environne-
mentaux. Le role de parametres environnementaux peut étre examiné en intégrant
une autre approche de la diversité : la niche écologique. Cette approche devrait no-
tamment permettre I'identification des conditions environnementales ou les différentes
unités taxinomiques sont observées, de la relation entre celles-ci, et d’aborder des no-
tions écologiques telles que la tolérance et la marginalité. Elle sera utilisée dans le cha-
pitre suivant sur un ensemble d’'unités du phytoplancton.
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Chapitre 4

Niches écologiques
réalisées des unités .
taxinomiques du
phytoplancton

CONTENU DU CHAPITRE

Ce chapitre présente la description des niches écologiques des 35
unités taxinomiques du phytoplancton. Cette étude s’appuie sur
I’analyse OMI et d'une estimation du noyau de densité décrits au-
paravant.

La premiere section de ce chapitre constitue 'article scientifique
Assessing phytoplankton realized niches using a French National
Phytoplankton Monitoring Network soumis dans la revue FEstua-
ries, Coastal and Shelf Science. La section suivante présente un
complément des analyses effectuées sur la niche, abordant notam-
ment 'influence de la résolution taxinomique dans la définition de la
niche, la caractérisation de l'espace environnementale occupé par
les unités taxinomiques ainsi que la contribution des différentes
zones d’étude a la caractérisation de la niche.
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Niches écologiques réalisées des unités taxi-
nomiques du phytoplancton

4.1 Article 2 : Estimation de la niche écologique
réalisée des unités phytoplanctoniques

Hernandez-Farinas, T., Bacher, C., Soudant, D., Belin, C., Barillé, L. Soumis a FEstuaries,
Coastal and Shelf Science.

Résumé

Contexte Le phytoplancton est sensible aux changements des conditions envi-
ronnementales, y compris les changements d’origine anthropique. Les variations ob-
servées au niveau de la communauté concernent non seulement sa biomasse totale, mais
également sa composition spécifique. Les especes qui forment ce compartiment biolo-
gique occupent un espace environnemental déterminé. Ce dernier est défini comme ’en-
semble des conditions environnementales o1 une espece est capable de subsister, c’est-a-
dire, sa niche écologique. Afin de comprendre la structure de la communauté, une ap-
proche consiste a définir quantitativement la niche écologique de chaque espece. Ce
deuxieme article scientifique s’inscrit dans la continuité du chapitre précédent en se fo-
calisant sur l'influence des variables environnementales sur le phytoplancton.

Objectif Cette étude vise a analyser la niche réalisée de certains groupes phyto-
planctoniques a partir des données issues du Réseau d’Observation et de Surveillance du
Phytoplancton et des Phycotoxines (REPHY). Pour cela, nous utilisons le concept de
niche écologique défini par HUTCHINSON (1957). Le cadre méthodologique développé
et adopté dans cette étude fournit des informations sur la position et largeur de la
niche écologique, et permet d’étudier la relation entre les différentes unités taxino-
miques par le biais d’'une mesure de chevauchement.

Localisation Afin d’estimer la niche réalisée des différents groupes du phytoplanc-
ton, nous avons regroupé des données sur trois zones géographiques : I’Est de la Manche
et Sud de la Mer du Nord, la Baie de Quiberon et le Bassin d’Arcachon. Le choix de
ces zones géographiques a permis d’avoir (i) un gradient des conditions environne-
mentales ou le phytoplancton a été échantillonné et (ii) un choix des variables abio-
tiques plus large pour la définition de I’espace environnemental occupé.

Echelle temporelle Période d’étude comprise entre 1999 et 2012.

Méthodes La méthode Outlying Mean Index (OMI) ainsi que la méthode de noyau
de densité ont été utilisées dans cette étude. Ces méthodes permettent de résumer I’es-
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pace environnemental multidimensionnel et de caractériser la niche écologique dune
unité taxinomique a partir de sa marginalité, sa tolérance et les chevauchements avec
les niches des autres unités taxinomiques. De plus, la relation entre ces différents pa-
rametres de la niche écologique est abordée.

Résultats La niche réalisée de 35 unités taxinomiques du phytoplancton a été
décrite a partir de leur marginalité et leur tolérance. Cette derniere permet de définir
des unités généralistes (e.g. Skeletonema) ou spécialistes (e.g. Dactyliosolen). Les unités
taxonomiques non marginales peuvent étre généralistes ou spécialistes alors que toutes
les unités marginales sont spécialistes. Le chevauchement entre les niches des unités
taxinomiques a permis d’identifier un schéma de la structure de la communauté.

Conclusions principales L’intégration de I’analyse OMI et I’estimation du noyau
de densité a fourni (i) des informations sur la marginalité et la tolérance des unités
taxinomiques, (ii) des indications sur le role des variables environnementales dans la
différentiation de la niche et (iii) des mesures de ’espace partagé entre les unités taxi-
nomiques. En utilisant ces parametres, nous avons caractérisé la niche réalisée de cha-
cune des 35 unités taxinomiques du phytoplancton. Enfin, nous discutons le role po-
tentiel des différents parametres de la niche pour expliquer les variations d’abondance
présentes et futures dans les communautés du phytoplancton.

Mots-clés phytoplancton, environnement, niche, marginalité, tolérance, noyau de
densité, outlying mean index.
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Article 2

Assessing phytoplankton realized niches using a French

National Phytoplankton Monitoring Network

Hernandez-Farinas, T.
Ifremer/DYNECO-VIGIES

Bacher, C.
Ifremer/DYNECO-BENTHOS
Soudant, D.
Ifremer/DYNECO-VIGIES
Belin, C.
Ifremer/DYNECO-VIGIES
Barillé, L.

Université de Nantes/Mer
Molécules Santé

Relating environmental factors to species is a funda-
mental step in a better understanding of the commu-
nity structure, the spatial and temporal dynamics of
populations and how species may respond to environ-
mental changes. In this paper, we used phytoplankton
occurrence data, from a French national phytoplank-
ton monitoring network, and environmental variables
with the aim of characterizing the realized ecological
niches of phytoplankton groups. We selected 35 phyto-
plankton taxa representing the most important taxa in
terms of occurrence frequency and abundance along the
French coast of the eastern English Channel, the Sou-
thern Bight of the North Sea and the Atlantic Ocean.
We show that environmental variables such as nutrient
concentration, water temperature, irradiance and tur-
bidity can be considered key factors controlling phy-
toplankton dynamics and influencing the community
structure. By using a statistical framework based on an
ordination technique the community structure was ana-
lyzed and interpreted in terms of niche overlap, margi-
nality and tolerance. The most marginal taxon was Dac-
tyliosolen and the most tolerant was Skeletonema. Non-
marginal taxonomic units could be generalist and spe-
cialist, while marginal taxa were rather specialist. Spe-
cialist and marginal taxa globally showed lower values
of overlap.
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4.1.1 Introduction

Understanding relationships between species and the environment have al-
ways been a central goal and a challenge for many studies in ecology (Aratjo &
Guisan 2006; Guisan & Thuiller 2005). It is expected that environmental mod-
ifications resulting from human activities will impact the community structure
by modulating species interactions and functional traits and therefore how the
ecosystem functions. Thus, understanding the influence of environmental param-
eters on the abundance, the distribution of species and the community struc-
ture may contribute to a better understanding of species responses to future en-

vironmental changes.

In marine ecosystems, phytoplankton constitutes the base of food web, and its
specific composition determines the pathways and efficiencies of the energy trans-
fer to higher trophic levels (Cloern & Dufford 2005). In addition, several species of
phytoplankton have been linked to toxic events affecting marine wildlife, human
health and activities such as fisheries and aquaculture (Lefebvre et al. 2002; Sell-
ner et al. 2003). Phytoplankton is sensitive to environmental changes and mod-
ifications in the community composition, the species abundances and the phe-
nology may impact the functioning of marine ecosystems (Edwards & Richard-
son 2004; Hays et al. 2005). Eutrophication processes may enhance primary pro-
duction and led to hypoxic zones in coastal ecosystems (Diaz & Rosenberg 2008).
Global warming is expected to impact the geographical distribution of phyto-

plankton species and led to modifications on diversity (Thomas et al. 2012).

An interesting approach to assess the environmental influence on phytoplank-
ton species and community structure is to define the ecological niche of species.
Hutchinson (1957) defined the niche as the space of environmental conditions in
which a species is able to persist. Thereby, all the environmental factors essen-
tial to the existence of a species may be considered as the axes of a multidimen-
sional coordinate system. The space the species is occupying within this coor-
dinate system represents a hypervolume, which is also known as its fundamen-

tal niche. The fundamental niche described the potential space occupied by a
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species when biotic interactions are not taken into account. The term “real-
ized niche” relates to the portion of the fundamental niche in which a species
has a positive growth constrained by the effect of competition or other biotic in-
teractions such as predation (Pearman et al. 2008). Thus, the observed pat-
terns of species distribution would reflect their realized niche but not necessar-
ily all the potential space that a species could occupy. However, it is still debated
to what extent species occupy their fundamental niche. Concerning phytoplank-
ton, laboratory work under controlled conditions provides information on the fun-
damental niche of phytoplankton species (Litchman & Klausmeier 2008; Litch-
man et al. 2007) while in the field, the realized niche results from environmen-
tal factors varying continuously and interacting between each other. Thus, the re-
alized niche may differ significantly from that constructed from lab-based exper-

iments (Griiner et al. 2011).

Different measures of niche characteristics have been suggested in order to de-
scribe the variability of species responses to abiotic and biotic environmental con-
ditions (Dolédec et al. 2000). Niche position and niche breadth have been ap-
plied for example, to separate niches of invasive plant species based on climate,
landscape and human-pressure factors (Thuiller et al. 2012). The multidimen-
sional space shared by two or more species called niche overlap (Geange et al.
2011; Mouillot et al. 2005) has been widely used to investigate resource partition-
ing (Schoener 1968) and, more recently, to compare the space occupied by na-
tive and non-native populations of invasive species (Broennimann et al. 2007). A
range of methods has already been used to determine species niches and to as-
sess niche differences. These approaches typically involve ordination (Broenni-
mann et al. 2007; Dolédec et al. 2000; Griiner et al. 2011) and species distribu-
tion modeling techniques (SDM) (Irwin et al. 2012). Ordination techniques, in
particular, can be used to summarize multivariate environmental data and re-
late species occurrences to the environment by constructing synthetic axes esti-
mated from the environmental data (Broennimann et al. 2012). Some of these
have a good performance in describing either unimodal or linear response curves

between species and their environment (Dolédec et al. 2000). Furthermore, Broen-
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nimann et al. (2012) compared different statistical methods to quantify the over-
lap between any taxonomical, geographical or temporal group of organisms occur-
rences and concluded that ordination techniques seem to be more suitable to in-
vestigate niche overlap. While several approaches have been used to estimate the
realized niche of phytoplankton species from environmental data, all these stud-
ies addressed the influence of key factors such as temperature, salinity, irradi-
ance and macronutrients on the estimated niches of phytoplankton (Gebiihr et

al. 2009; Griiner et al. 2011; Irwin et al. 2012; Litchman et al. 2012).

Different types of data can be used for niche analyses (Geange et al. 2011; Ir-
win et al. 2012; Mouillot et al. 2005). For phytoplankton species, niche charac-
teristics have already been studied using abundance-oriented methods (Gebiihr
et al. 2009; Heino & Soininen 2006) among others. Furthermore, multiscale ap-
proaches are regarded as an important feature in studies of niche dynamics (Pear-
man et al. 2008). In this context, long-term phytoplankton monitoring net-
works provide a large amount of information in terms of community compo-
sition, abundance and conditions in which microphytoplankton species occur,
covering both spatial and temporal scales. To our knowledge, only two well-
known datasets, i.e. Helgoland Roads and Continuous Plankton Recorder mon-
itoring surveys, have been analyzed very recently with respect to niche esti-
mation of marine phytoplankton (Gebiihr et al. 2009; Griiner et al. 2011; Tr-
win et al. 2012). The French Phytoplankton and Phycotoxin Monitoring Net-
work (REPHY) which is implemented and managed by the French Institute for
the Exploitation of the Sea (IFREMER), studies i) the spatial and temporal vari-
ability of phytoplankton communities along the French coast and ii) the poten-
tial phycotoxin-producing species and their relationships with toxic shellfish out-
breaks. Since 1987, this network has collected information on phytoplankton com-
munities and currently provides a large database covering numerous sites with dif-

ferent hydrogralogical characteristics.

In the present study, we analyze the realized niche of some phytoplankton
groups based on the REPHY using an ordination method. We adopt a statistical

framework to characterize the ecological niche of phytoplankton units and assess
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the main environmental factors shaping the community structure. This provides
information about niche position and breadth and enables further assessment of
the relationships between taxa through a niche overlap metric. Here we discuss
the potential role of the different niche parameters in explaining present and

future variations in phytoplankton communities.

4.1.2 Materials and methods

4.1.2.1 Phytoplankton and environmental datasets

Since 1987, the REPHY has been acquiring information on phytoplankton
communities along the French coast. Phytoplankton samples were acquired from
fortnightly to a monthly frequency and together with measurements of water
temperature (°C), salinity (measured using the Practical Salinity Scale), tur-
bidity (NTU) and inorganic nutrient concentrations (dissolved inorganic nitro-
gen, silicates and phosphates, pymol L™'). However, as measurements of in-
organic nutrient concentrations were initiated between 1996 and 1999 for At-
lantic coast sites, this study covers the data collected during the period 1999-
2012. For this period, the percentages of missing values per variable are: tem-
perature (1.6%), salinity (1.2%), turbidity (2.2%), dissolved inorganic nitrogen
(11.2%), silicates (7.7%) and phosphates (6.6%). The photosynthetically active
radiation (PAR, W m~2) was obtained with the ARPEGE model (Météo France)
and the daily PAR was cumulated over five days before the phytoplankton sam-
pling date.

The analysis was performed with 35 taxonomic units, which represent the
most important taxa in terms of occurrence frequency and abundance (Table
4.1). FEach taxonomic unit was defined as a group of species or genera. Such
grouping aims to overcome difficulties of identification between some species or
genera using optical microscopy. For example, during the identification pro-
cess, some species might be aggregated into taxonomic groups (e.g. Protoperi-

dinium - Peridinium group, PRP) to avoid identification errors when the differ-
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entiation between species and genus becomes difficult with optical microscopy.
Some of these groups correspond to the taxonomic units extracted from the RE-
PHY database. In addition, variations in taxonomic identification may arise due
to changes in either taxonomists or training. Thus, grouping species or gen-
era into taxonomic units was also necessary to guarantee the taxonomic homo-
geneity of the data over time and between different sampling sites. For further de-
tails on the sampling and processing of phytoplankton and environmental vari-
ables, see Aminot & Kérouel (2004, 2007), Belin & Neaud-Masson (2012), and
Hernandez-Farinas et al. (2014).

4.1.2.2 Study area

The study includes three geographical zones along the French coast of the
eastern English Channel, the Southern Bight of the North Sea and the Atlantic
Ocean (Fig. 4.1). Two sampling sites are located in the eastern English Channel
(“Somme” and “Boulogne”) and one in the Southern Bight of the North Sea
(“Dunkerque”) (Fig. 4.1A). These areas are characterized by a large tidal range
(between 3 and 9 m) and are under the influence of freshwater inputs from the
Seine, Somme and other rivers (Table 4.2, Lefebvre et al. 2011). During the
spring period, this zone is also prone to recurrent proliferations of the foaming and
noxious prymnesiophyte Phaeocystis globosa. In these areas, microphytoplankton
communities are mainly dominated by diatoms and by P. globosa from March to

May (Hernandez-Farinas et al. 2014).

Along the French coast at the Atlantic Ocean, there were three sampling sta-
tions (“Men er Roue”, “Ouest Loscolo” and “Teychan”, Fig. 4.1B, 4.1C, Ta-
ble 4.2). The station “Men er Roue” is located in the Quiberon Bay, a zone pro-
tected from the open sea by the Quiberon peninsula and Houat Island. The sam-
pling site of “Ouest Loscolo”, in Vilaine Bay, is under the direct influence of the
Vilaine River (Table 4.2). The tidal range varies from 2.5 to 5 m (Vested et al.

2013). In this zone, freshwater influence is also provided by the Loire river (mean
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Table 4.1: List of the 35 phytoplankton taxonomic units used for the niche analysis.

] Group Code Species
Diatoms AST Asterionella sp, A. formosa, Asterionellopsis sp, mainly A. glacialis,

Asteroplanus, A. karianus

BID Biddulphia sp, mainly B. rhombus, Trigonium alternans

CER Cerataulina sp, mainly C. pelagica

CHA Chaetoceros sp, C. affinis, C. castracanei, C. curvisetus, C. danicus,
C. debilis, C. decipiens, C. densus, C. didymus, C. fragilis, C. loren-
zianus, C. peruvianus, C. protuberans, C. pseudocurvisetus, C. ros-
tratus, C. socialis, C. socialis f. radians, C. subtilis, C. wighamii

COS Coscinodiscus sp, Stellarima sp

DAC Dactyliosolen sp, mainly D. fragilissimus

DIT  Ditylum sp, mainly D. brightwellis

EUC FEucampia sp, mainly E. zodiacus, Climacodium sp

GUI  Guinardia sp, G. flaccida, mainly G. striata and G. delicatula

LAU Lauderia sp, L. annulata, Schroederella sp

LEP Leptocylindrus sp, L. danicus, L. curvatus, L. minimus

NAV  Navicula sp, N. cryptocephala, N. gregaria, N. pelagica, Fallacia sp,
Haslea sp, H. wawrikae, Lyrella sp, Petroneis sp

NIT Nitzschia sp, mainly N. longissima, Hantzschia sp

ODO Odontella sp, O. aurita, O. granulata, O. mobiliensis, O. regia, O.
SINENSLS

PARs Paralia sulcata

PLE Pleurosigma sp, Gyrosigma sp

PSE  Pseudo-nitzschia spp

RHI  Rhizosolenia sp, R. hebetata, R. imbricata, R. styliformis, R. setigera,
R. setigera f. pungens, Neocalyptrella robusta

SKE Skeletonema sp, mainly Skeletonema costatum

THP Thalassiosira sp, T. angulata, T. antarctica, T. gravida, T. levandert,
T. minima, T. nordenskioeldii, T. rotula, T. subtilis, Porosira sp

THL Thalassionema sp, mainly T. nitzschioides, Thalassiothriz sp, Li-

Dinoflagellates ALE
CEI
DIP

GON
GYM
HET
KAT
NOC
POL
PRO

PRP

SCR

Haptophyta PHA
Silicoflagellates DIC

oloma sp

Alexandrium sp, A. margalefii, A. minutum, A. ostenfeldii, A. pseu-
dogonyaulax

Ceratium sp, mainly Neoceratium furca and N. fusus, N. lineatum,
N. minutum, N. tripos

Diplopsalis sp, Diplopelta sp, Diplopsalopsis sp, Preperidinium sp,
Oblea sp

Gonyaulax sp, mainly G. spinifera, G. verior

Gymnodinium sp, G. catenatum, Gyrodinium sp, G. spirale
Heterocapsa sp, H. niei, H. triquetra

Katodinium sp

Noctiluca scintillans

Polykrikos sp, P. schwarzii

Prorocentrum sp, P. arcuatum, P. balticum, P. cordatum, P. com-
pressum, P. gibbosum, P. gracile, P. micans, P. triestinum
Protoperidinium sp, mainly P. bipes, P. conicum, P. depressum, P.
diabolum, P. longipes, P. steinii, P. pyriforme, Archaeperidinium
minutum, Peridinium sp, P. quiquecorne

mainly Scrippsiella sp, FEnsiculifera sp, Pentapharsodinium sp,
Bysmatrum sp

Phaeocystis sp

Dictyocha sp, D. speculum
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annual flow 931 m3s™') (David et al. 2012). Diatoms belonging to the genera
Leptocylindrus, Skeletonema and Chaetoceros dominate the microphytoplankton
community (LER 2013a). The sampling station of “Teychan” is located in Arca-
chon Bay, a semi-enclosed embayment of 174 km? connected to the Atlantic Ocean
by two narrow channels (Fig. 4.1C) (Glé et al. 2008). The inner part of the bay
is characterized by large intertidal areas through which tidal channels pass. The
tide ranges between 0.9 and 4.9 m, favoring water exchange with the oceanic wa-
ters (Glé et al. 2008). Although many small streams run into the bay, the prin-
cipal freshwater input comes from the Leyre river (Table 4.2). At this loca-
tion, the microphytoplankton community is often dominated by the diatom As-

terionellopsis glacialis (LER 2013b).

Table 4.2: Principal characteristics of the sampling sites used in this study. See Fig.
4.1 for location of sites. Values of river flow represent the annual mean.

Site Geographical Longitude Latitude Distance Main River

area (°E) (°N) to coast river flow
(km) near (m3s71)
site

Dunkerque Southern 2.33 51.07 1.4 Aa 10
Bight of the
North Sea

Boulogne English Chan- 1.55 50.75 3.1 Liane 3
nel

Somme English Chan- 1.47 50.23 3.9 Somme 35
nel

Men er Roue  Atlantic ocean -3.09 47.53 2.8 Vilaine 70

Ouest Loscolo  Atlantic ocean -2.54 47.46 2.9 Vilaine 70

Teychan Atlantic ocean -1.16 44.67 0.9 Leyre 19

The studied areas have a temperate climate under the influence of Atlantic
Ocean waters and experience mild winters and summers. The variability of tem-
perature (8.2 — 19.6 °C), salinity (30.6 — 34.6), turbidity (1.1 — 9 NTU), dis-
solved inorganic nitrogen (1.1 — 40.4 x mol ~1), silicates (0.6 — 26.1 p mol L)
and phosphates (0.07 — 0.8 z mol L™!) reflects the range of environmental condi-
tions where phytoplankton communities were sampled (Table 4.3 and Fig. C.1).
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Figure 4.1: Location of the six sampling sites of the REPHY network used in this study.
Three geographical areas are highlighted: (A) eastern English Channel and Southern
Bight of the North Sea, (B) South of Brittany, and (C) Arcachon Bay.

4.1.2.3 Estimating the realized niche of phytoplankton taxonomic

units

Niche properties of taxonomic units

The Outlying Mean Index analysis (OMI) was used to characterize the niche
position and breadth of each taxonomic unit (Dolédec et al. 2000). For the anal-
ysis, data were arranged in two data tables, a site-date taxonomic unit abun-
dance table and a site-date environment table. Site-date samples were arranged
as rows, phytoplankton units and environmental factors as columns. The abun-
dance of taxonomic units was logig (x + 1)-transformed in order to reduce the

effect of dominant taxa. All analyses and graphical representations were per-
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formed with R software (R Core Team 2013). The OMI analysis is implemented
by the function “niche” in the ade4 package in R (Dray et al. 2007). This func-
tion takes as inputs a principal component analysis (PCA) performed on the en-
vironmental datasets, together with the table containing the abundance of taxo-
nomic units. The probabilistic PCA (ppca in pcaMethods, Stacklies et al. 2007)
was used for missing data estimation. This procedure embeds an expectation-
maximization algorithm for estimating the maximum likelihood values of miss-
ing information (see for further details Roweis 1998). This result was then used

to compute the OMI.

The OMI analysis, developped by Dolédec et al. (2000), is an ordination tech-
nique that characterizes the niche of a taxonomic entity while looking for the
most influencing variables that better separates the ecological niche of a set of
taxonomic units. Another advantage of this method is its performance describ-
ing either unimodal or linear response curves between taxonomic units and their
environment (Dolédec et al. 2000).The OMI method measures the niche posi-
tion, the location of the realized niche in an n-dimensional space by the pa-
rameter marginality of species distribution. The OMI index (marginality) is de-
fined as the distance between the mean habitat conditions used by the taxo-
nomic unit and the mean habitat conditions over the entire studied area (ori-
gin of the niche hyperspace). Species with high values have marginal niches (oc-
cur in less common habitats in the studied region), and those with low val-
ues have non-marginal niches (occur in typical habitats in the region). The OMI
method measures also the niche breadth by the parameter of species tolerance.
The tolerance is associated to the variability of the environment used by the tax-
onomic unit. High tolerance values are associated with taxa occurring in a wide
range of environmental conditions (generalist taxa) while low values of toler-
ance imply that the taxa are distributed across a limited range of environmen-
tal conditions (specialist taxa). A residual tolerance is also provided by the anal-
ysis, representing the part of variance that is not taken into account, which there-
fore helps to determine if the environmental variables are suitable for defining the

niche of an entity (Dolédec et al. 2000).
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The environmental variables included in the analysis were temperature, salin-
ity, turbidity, photosynthetically active radiation, concentrations of total dis-
solved inorganic nitrogen, silicate and phosphate. Two additional variables were
added in order to include biotic interactions in the phytoplankton community.
These variables were the number of taxonomic units observed at each sample and
the Berger-Parker dominance index. The latter indicates the ratio between the
most abundant taxonomic unit and the total abundance in the community sam-
ple. Niche parameters were computed to compare the variability of taxonomic
unit responses to environmental conditions and their influence on the niche sepa-
ration between taxa. A permutation test (1000 permutations) was performed to
determine whether the marginality of a taxonomic unit was different from that
expected by chance. Rejection of the null hypothesis indicates that the taxo-

nomic unit is not independent of its environment (Dolédec et al. 2000).
Niche overlap

Broennimann et al. (2012) procedure was adapted to quantify the niche over-
lap between taxonomic units. A kernel density estimation weighted by abun-
dance was applied (ks package for R, Duong 2007) to determine the smoothed oc-
currence density for each taxonomic unit in an r x r gridded environmental space
defined by the first and second axis of the OMI analysis (the r value was set at
100, Fig. 4.2). The kernel procedure makes the estimation of the niche over-
lap independent of the r value (Broennimann et al. 2012). This method has al-
ready been used to study the distribution of quantitative functional traits and
to model species distributions (Hengl et al. 2009; Mouillot et al. 2005). Min-
imum/maximum values for the r x r grid were defined by the bounded coor-
dinates of the OMI axes. In this analysis, the first two axes of the OMI were
used. We are aware that more than two axes can be considered for niche anal-
ysis, but increasing dimensions can be challenging for the subsequent interpre-
tation and representation of results. However, this procedure can also be per-

formed with more than two dimensions.

To compare the realized niche between two taxonomic units, an overlap mea-

sure (D metric) (Schoener 1970) was calculated:
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Dip=1- %Z [p1ij — P2ijl,
ij

where pi;; and pg;; correspond to the normalized kernel density estimates for
taxonomic units 1 and 2, at each 45 cell of the grid previously defined. The D
value ranges from 0 (no overlap) to 1 (complete overlap). This metric was used
because of its simplicity and widespread (Warren et al. 2011). D was calculated
for each pair of taxa, i.e. a total of 595 combinations. As D may represent
a measure of association between a pair of taxa, (1 - D) may be considered a
distance measure for each pair of taxonomic units (Geange et al. 2011). These
results were used to build an n x n matrix, where n corresponds to the number of
taxonomic units referenced in this study. A non-metric multidimensional scaling
(nMDS) was used to graphically represent in two dimensions further relationships
between taxa. This analysis was performed in R with the vegan package (Oksanen

et al. 2013).

Niche similarity was tested between all the taxonomic units (Broennimann
et al. 2012; Warren et al. 2008) by applying the test described in Broennimann
et al. (2012). The similarity test assesses whether the environmental space oc-
cupied by a taxonomic unit (X) is more similar to the one occupied by an-
other taxon (Y) than expected by chance. For this, the observed niche over-
lap between X and Y was compared to the overlap obtained between the esti-
mated niche of X and a randomly created niche. To create random niches, the cen-
ter of the niche of Y was shifted randomly within the boundaries of the avail-
able environment. Then the simulated overlap was calculated and the procedure
was repeated 1000 times to construct the simulated distribution of D. If the ob-
served value of D is greater than 95% of the simulated values of D, the niche of X is
more similar to the niche of Y than expected by chance. This test was performed
on both directions. First, the niche of X was compared with the niche randomly
shifted from Y. Secondly, the test was repeated in the opposite direction, between
Y and the niche randomly shifted from X. X and Y were considered to have simi-
lar niches when the observed D overlap was greater than 95% of the simulated val-
ues for both tests. Finally, regression analyses were performed to examine the re-

lationship between niche parameters and between these parameters and the oc-
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Figure 4.2: Kernel density estimation associated with Leptocylindrus occurrences. (A)
3-dimensional histogram of Leptocylindrus genus occurrences along the first and second
axes of the OMI, representing the environmental space of the entire datasets. Bars
represent the number of occurrences of the genus Leptocylindrus at each cell of the r x
r grid (r was set at 100). Minimum and maximum values for the grid were defined by
the bounded coordinates of the OMI. (B) Corresponding kernel density estimate along
the first two axes of the OMI.

currence frequency, i.e. the number of samples where a taxonomic unit was ob-
served. These analyses were performed with the logit-transformed occurrence fre-
quency variable: log(y/[1 -y]) (Warton & Hui 2011). Following the variable trans-
formation, a linear regression was performed. The Cook distance was used to es-
timate the influence of data points. Points with a large distance of Cook were ex-
cluded from the linear regression. This was the case of the taxonomic units DAC
and CER (regression between the marginality and the occurrence frequency) and
SKE (regression between the tolerance and the occurrence frequency). The oc-
currence frequency was graphically represented in its original scale. In addition,
the Spearman correlation was calculated between niche parameters and the oc-

currence frequency.

4.1.3 Results

4.1.3.1 Marginality and tolerance of taxonomic units

The most important environmental variables separating the niche of taxo-
nomic units were richness, light, temperature and nutrient concentration (Fig.
4.3). The first axis, representing 68.1% of the explained variability, captured

the seasonal patterns of environmental variables: low temperature and light, well
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mixed conditions and high nutrient concentrations during the winter and nutrient
decrease over the spring and summer, when the light levels, temperature and rich-
ness reach their maximum (Fig. 4.3A). The distribution and space occupied by
Leptocylindrus (LEP) and Skeletonema (SKE), two dominant genera in the mi-
crophytoplankton community, are shown for illustrative purposes (Fig. 4.3B,
C). Both genera appear frequently in the phytoplankton community along the
French coast but in different environmental conditions. Therefore, some differ-
ences can be observed concerning the extent of the ellipsoids and their relative po-
sition in the environmental space. Leptocylindrus exhibits a niche characterized
by warmer temperatures and high light conditions while Skeletonema mainly oc-
cupies a niche with low light, high nutrient concentrations and cool environmen-
tal conditions. However, Skeletonema has a high tolerance, related to its occur-
rence under a wider range of environmental conditions (Fig. 4.3C, D and Ta-

ble 4.4).

The position of all the taxonomic units on the first axis of the OMI analy-
sis and their respective tolerance are also shown (Fig. 4.3D, representation on the
first two axes in Fig. C.2). These niche parameters can be related to different en-
vironmental conditions. Along the environmental gradients, there were several
taxonomic units with a position rather close to the origin of the niche hyperspace
(low marginality, Table 4.4). These taxonomic units include, for example, the
group of Nitzschia-Hantzschia (NIT) and Pleurosigma-Gyrosigma (PLE). Other
taxa such as Dactyliosolen (DAC), Cerataulina (CER) and Phaeocystis (PHA)
have higher values of marginality but a lower tolerance (Table 4.4). Some taxo-
nomic units, for example Dictyocha (DIC), Heterocapsa (HET), and the group of
Asterionella, Asterionellopsis and Asteroplanus (AST), have a high residual tol-
erance to the environmental variables defined in this analysis (Table 4.4). The
permutation test showed that the marginality of all taxonomic units was differ-

ent from that expected by chance (P< 0.01).
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Figure 4.3: Outlying Mean Index (OMI) analysis of 35 phytoplankton taxonomic units.
(A) Canonical weights of the seven environmental factors plus the two biotic parameters
used in this study to characterize the ecological niche of phytoplankton units (TEMP
= water temperature, PAR = photosynthetically active radiation, TURB = turbidity,
SALI = salinity, SIOH = silicates, DIN = dissolved inorganic nitrogen, PO4 = phos-
phates, S = number of taxonomic units in the sample unit, BP = Berger-Parker in-
dex). (B, C) Space occupied by the genera Leptocylindrus and Skeletonema along the
first and second axes of the OMI analysis. The yellow-to-red color gradient repre-
sents the density from low to high, respectively. (D) Taxa distribution according to
their weighted average position (here a single axis representation was used, correspond-
ing to the first axis). The diameter of the circle is proportional to the total occurrence
frequency of each taxonomic unit and vertical lines represent the niche breadth (4 2 tol-
erance index). The inertia explained by the first two axes is 85.1%. For the correspond-
ing codes of taxa see Table 4.1.
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Table 4.4: Niche parameters of the phytoplankton units analyzed in this study. Marg
(Marginality), Tol (Tolerance), Rtol (Residual Tolerance) and corresponding values in
%. For codes of phytoplankton units, refer to Table 4.1. Bold labels for diatoms.

Code  Imertia Marg Tol  Rtol Marg%Tol% Rtol% Occurrence
frequency

DAC 6.64 204 093 3.67 307 14 55.3 22.5
PHA 749 156 075 519 20.8 99 69.2 12

CER 655 145 1.12 398 221 171 6038 33.2
EUC 644 125 099 42 194 153 65.2 17.3
NOC 713 124 128 461 174 179 64.7 9.2

KAT 6.58 1.07 094 457 162 142 695 16.9
ALE 742 097 1.87 457 131 253 61.6 13.4
GON 816 093 1.15 6.08 114 141 745 14.4
LEP 727 081 195 451 11.2 268 62.1 58.9
DIP 6.93 081 139 473 11.6 20.1 68.3 25.7
CEI 729 079 149 501 109 204 68.7 29.6
POL 8.93 0.7 1.02 722 78 114  80.8 12

ODO 932 066 164 7.01 7.1 17.7 753 25.2
HET 10.37 0.52 095 8.9 o 9.2 85.8 22.5
PRO 7.4 052 191 498 7.1 25.7 672 51.4
BID 832 051 168 6.13 6.1 20.2  73.7 25

DIT 893 0.5 1.64 6.78 5.6 184 76 41.8
GUI 669 048 1.64 458 7.1 245 684 70

LAU 757 045 066 646 5.9 8.8 85.3 20.8
PSE 684 045 162 477 6.6 23.7  69.8 71.6
COS 914 04 239 634 44 26.2 694 31

RHI 7 039 184 477 56 26.3 68.1 68

SCR 8.7 039 153 6.82 45 175 78 A47.7
PARs 953 034 227 691 3.6 239 725 04.7
SKE 10.24 033 3.57 634 3.2 34.8 619 47.6
PRP 7.7 0.3 229 511 39 29.7 66.4 70.5
DIC 7.7 027 081 6.62 3.5 10.6 86 33.9
CHA 733 026 184 522 3.5 25.1 T1.3 67.6
AST 841 025 09 726 2.9 10.7  86.4 45.5
THP 897 022 195 6.8 2.5 21.7 75.8 62.6
NAV 877 0.2 1.08 749 23 123 854 46.4
THL 842 0.17 093 731 2.1 11.1  86.8 51.2
PLE 888 0.12 114 762 1.3 129 85.8 54.6
GYM 789 0.1 2.61 5.18 1.3 33 65.6 73.6
NIT 854 0.06 145 7.03 0.7 16.9 824 74.6
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4.1.3.2 Niche overlap

The nMDS, reveals associations of taxonomic units based on the measures
of overlap (Fig. 4.4). Diatoms were distributed along both axes of the nMDS,
while almost all the dinoflagellates were found having negative coordinates on
the first axis. Taxonomic units which are distant from the other have lower over-
lap values and vice versa. The lowest value was observed between Ditylum (DIT)
and Dactyliosolen (DAC) (overlap = 0.49), while a similar realized niche (over-
lap between 0.95 and 0.96) was observed between the taxonomic units Guinar-
dia (GUI), Pseudo-nitzschia (PSE), and Rhizosolenia (RHI). A high overlap was
observed between the diatom group Eucampia-Climacodium (EUC) and the di-
noflagellate Katodinium (KAT) while these two taxa showed a relatively low over-
lap with other taxonomic units (Fig. 4.4, Table C.1). Taxa pairs involving Phaeo-
cystis (PHA) presented the lowest overlap values. A similar niche between tax-
onomic units was observed on 33% of cases (Fig. 4.4). For example, Biddul-
phia (BID) showed a similar niche with Paralia sulcata (PARs) and Odontella
(ODO) and dissimilar with taxa such as Dactyliosolen (DAC) and Alexandrium
(ALE).

4.1.3.3 Relation between niche parameters

With increasing marginality the tolerance decreased, and thus, all taxonomic
units with high marginality have low tolerance (Fig. 4.5A). For example, the most
marginal taxonomic unit, Dactyliosolen (DAC), had a rather low tolerance, while
Skeletonema (SKE) was the most tolerant unit and showed a low marginality.
Taxonomic units with low marginality could be both tolerant and non-tolerant.
Non-marginal units with a low tolerance were mainly represented by diatoms, for
example, the group Asterionella, Asterionellopsis and Asteroplanus (AST) and

Thalassionema- Thalassiothriz-Lioloma (THL).

The occurrence frequency of taxonomic units was negatively related to the
marginality (p < 10%, Spearman correlation = -0.71) and positively to the toler-

ance (p < 0.01, Spearman correlation = -0.53) (Fig. 4.5B, C). Thus, non-marginal
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Figure 4.4: Non-metric multidimensional scaling (nMDS) of taxonomic units distance
based on the (1-D) matrix. Segments are drawn to connect taxonomic units having

similar niches based on the similarity test. For the corresponding codes of taxa see
Table 4.1.

taxonomic units were observed more frequently than those with a high marginal-
ity. Typically tolerant units occurred with a high frequency. However, there was
a wide variation between the tolerance and the occurrence frequency. Taxonomic
units with a similar tolerance may therefore present high variations in the fre-
quency of occurrence. For example, the non-marginal and non-tolerant group
formed by the diatoms Thalassionema-Thalassiothriz-Lioloma (THL) had a sim-
ilar tolerance than the marginal diatoms Eucampia-Climacodium (EUC) while
the occurrence frequency for these taxonomic units was 51.2 and 17.3% respec-

tively.

Globally, non-marginal taxa presented the highest overlap and the lowest vari-
ability on this measure (p < 0.001, Spearman correlation = -0.66, Fig. 4.6A). Di-
atoms such as Nitzschia-Hantzschia (NIT), Chaetoceros (CHA), Thalassionema-
Thalassiothriz-Lioloma (THL) and Asterionella-Asterionellopsis-Asteroplanus (AST)
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globally had a higher overlap with other taxonomic units (D = 0.84) while
Dactyliosolen (DAC) and Phaeocystis (PHA) showed a lower overlap (0.72 and

0.68 respectively). No consistent relationship was observed between measures

of overlap and tolerance (Fig. 4.6).

Low and high-tolerant taxonomic units

may have a similar value of overlap, such as for example the diatoms group

Asterionella-Asterionellopsis-Asteroplanus (AST) and the dinoflagellate group

Protoperidinium-Peridinium (PRP).
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Figure 4.5: Relationship between (A) marginality and tolerance and (B, C) occurrence
frequency and niche parameters. Codes with black labels represent points with a large
Cook distance and excluded from the linear regression analysis (see DAC, CER and

SKE).
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Figure 4.6: Relationship between the measures of niche overlap and niche parameters.
For each taxonomic unit, the median value of the combinations of overlap was repre-
sented. The size of the taxonomic code label represents the standard deviations of the
measured overlaps. The code with black label represents the point with a large Cook
distance and excluded from the linear regression analysis (see PHA).

4.1.4 Discussion

4.1.4.1 Main environmental factors shaping the community structure

When assessing the realized niche of phytoplankton units, an important ques-
tion that arises is the choice of environmental variables to include in the analy-
sis. In this study, light, temperature, richness and nutrient concentrations were
the principal factors controlling phytoplankton dynamics and influencing the com-
munity structure. This is in accordance with laboratory experiments on the de-
pendence of phytoplankton growth rate on the same factors (Eppley 1972; Kiefer
& Cullen 1991; Litchman et al. 2003). Among the environmental variables, salin-
ity plays a major role in defining the environmental gradient between estuar-
ies and coastal systems. In the OMI analysis, this variable was not found to be
an important factor for niche separation between taxa, showing that the taxa
taken into account in this analysis were mainly formed by marine species occur-
ring in near-coast systems. In addition, in our study, salinity varied mainly be-

tween 30.6 and 34.6. Given this narrow range, salinity seems to have little ef-
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fect in terms of niche separation.

The OMI analysis provides a measure to determine if the environmental vari-
ables are suitable for determining the niche of an entity. Taxa such as the sili-
coflagellate Dictyocha (DIC), the dinoflagellate Heterocapsa (HET), and the di-
atom group of Asterionella, Asterionellopsis and Asteroplanus (AST) exhibit a
high residual tolerance to environmental conditions (Table 4). Heino & Soini-
nen (2006) also found a high residual tolerance (between 14.5 and 93.9%) of nu-
merous phytoplankton species, calculated by an OMI analysis. These results raise
the question of how well the available environmental variables explain the niche.
In our analysis, between 13.2 and 44.7% of the inertia was explained by the en-
vironmental factors for each taxonomic unit. Despite these values, the results of
the permutation test (rejection of the null hypothesis for all taxa) suggest a sig-
nificant influence of the environmental variables on all taxa. These results indi-
cate that although the environmental variables used in this study significantly in-
fluence all the taxonomic units, other factors that were not taken into account,
such as micronutrient concentrations, grazing or parasite pressure may strongly

influence some taxa (Litchman & Klausmeier 2008).

Particularly, biotic interactions are likely to impact the spatial and tempo-
ral distribution of phytoplankton species. The richness parameter included in
the analysis had an important role defining the assemblage structure, provid-
ing some insight about the degree of co-occurrence or nestedness between phy-
toplankton taxonomic units. The number of taxonomic units co-occurring re-
flects specific interactions (whether positive or negative) inside the community
and shaping its structure. Top-down processes, such as predation, control the
dynamic of algal blooms and phytoplankton is also vulnerable to parasites and
pathogens such as fungi, bacteria and viruses (Litchman & Klausmeier 2008).
No data of grazing pressure were formally included in this analysis, although
some dinoflagellates also feed by engulfing prey cells (e.g. species within the
group of Gymnodinium-Gyrodinium, Noctiluca scintillans). Thus, this kind of
analyses may bring out some evidence on the little known prey-predator rela-

tionships within (phyto)plankton. However, the degree to which biotic inter-
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actions act as a selective pressure defining the realized niche of species is diffi-
cult to estimate, since little information is available on these interactions and spe-
cially about the vulnerability and resistance of taxonomic units facing these pres-

sures.

Niche theory is used on Species Distribution Models to predict phytoplank-
ton response across a diverse array of environmental variables, must usually nu-
trients, light, temperature and salinity (Irwin et al. 2012). Nevertheless, species-
interactions are often neglected (Thomas et al. 2012). This lack of information
may lead to under or overestimate the response of phytoplankton units to environ-
mental variations, especially in the context of future impacts on marine ecosys-
tems. This highlights the importance of monitoring networks to cover the differ-

ent components of the ecosystem (Koslow & Couture 2013).

4.1.4.2 Analysis of niche properties

Differences on niche parameters between taxonomic units reflect their specific
phylogenetic and life cycle attributes which determines the relationship with the
environment and the interaction with other taxa. Our results show a clear varia-
tion in the degree of tolerance within these taxonomic units. Thus, non-marginal
taxa were not always generalist. In fact, some non-marginal taxa were widely
distributed (e.g. Gymnodinium-Gyrodinium, Skeletonema) while other taxa were
rather specialists and then restricted to mean environmental conditions found
within these regions (e.g. Dictyocha). Alternatively, marginal units were always
associated with lower tolerances, and as expected, a lower frequency of occur-
rence (e.g. Dactyliosolen). When studying the regional occupancy of stream di-
atoms, Heino & Soininen (2006) found that the marginality and the tolerance
were not correlated. However, these authors pointed out that generalist species
may occur in atypical environmental conditions and may also be able to oc-

cur more widely, a result not observed in our study.

Skeletonema (SKE) had the highest tolerance and can be considered to be

generalist (Fig. 4.3D, Table 4.4). This chain-forming diatom which appears
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mainly during the winter-spring period has been previously found to have a mod-
erate niche breadth (Ignatiades 1994). Its presence across the sites, and its occa-
sional appearance during the summer period, has largely contributed to its niche
enlargement. The relatively varied environmental conditions in which this di-
atom can be observed are considered an asset for the intensive rearing of the Pa-
cific oyster Crassostrea gigas (Méléder et al. 2001). The most specialized taxon in
the dataset was the diatom Dactyliosolen is as it showed a narrow niche breadth

and the highest value of marginality.

High overlap values were not only observed between generalist taxa but also
among some specialists (Fig. 4.6). More specialist but also non-marginal taxa
such as the group Thalassionema-Thalassiothriz-Lioloma (THL) have usually
high overlap values with other taxonomic units. This result highlights nested pat-
terns between non-marginal taxonomic units, whether they were specialist or not.
Conversely, marginal units showed low overlap values, and more widely, a high
variability of this measure (e.g. Dactyliosolen). Even if the overlap measure glob-
ally varies between 0.5 and 0.9, the high overlap also reflected co-occurrence pat-
terns. The “inconsistency” between the high diversity of species observed in
plankton and the principle of competitive exclusion was stated by Hutchinson
(1961) as the “paradox of plankton”. Several mechanisms were advanced as so-
lutions to this paradox and anticipated by Hutchinson (1961), including environ-
mental variability at all scales and biological interactions which magnify (rather
than damping) the effects of environmental variability on communities (Schef-
fer et al. 2003). These mechanisms lead to non-equilibrium states in the com-
munity (Cloern & Dufford 2005). Despite the high overlap values observed, the
test of similarity was not significant in 67% of the cases, indicating that re-
alized niches were often not similar, and highlighting the role of the environ-

ment in shaping communities and providing habitats for niche differentiation.

Overlap measures depend on available variables. For example, two taxonomic
units may occupy a similar space (high overlap) but adding an additional vari-
able as the ability of vertical migration (as observed in dinoflagellates)in the wa-

ter column may relax the co-existence and decrease the niche overlap. In this con-
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text, the OMI analysis takes advantage of its possibility to extract the most im-
portant variables structuring phytoplankton assemblages. When using other or-
dination techniques such as Principal Component Analysis as a way to reduce the
number of dimensions, adding irrelevant factors to the analysis may lead to a mis-
interpretation of the results because unimportant information is reflected in the

principal components (Griiner et al. 2011).

4.1.4.3 Potential responses to environmental changes

It is also tempting to relate niche properties with the sensitivity of taxonomic
units under multiple stressors such as global climate change, invasive species or
nutrient enrichment process. It may be expected that marginal species will be
more sensitive to environmental changes or that generalist taxa could be favored.
In all the cases, marginality should always be analyzed with respect to environ-
mental ranges and the direction of changes. For example, taxonomic units ob-
served within atypical high temperatures would have a high marginality, but it
could be favored under predictions of increases in water temperatures. Moreover,
the niche positions within environmental gradient are informative about their po-
tential responses to changes. In the Bay of Biscay (North East Atlantic) a warm-
ing rate of 0.2°C/decade was observed between 1965 and 2004, with cooling pe-
riods (until early 1970’s) and more stronger increase in the temperature dur-
ing the last 20 years (~0.3°C/decade from 1986) (Michel et al. 2009). In a con-
text of warmer waters, taxonomic units occurring under warm conditions (e.g.
Ceratium, Alezandrium, Dactyliosolen in our study) would benefit and even ex-
pand their temporal and spatial distribution, while cold-likely units may de-
crease or rather be observed northward. For instance, members of the genus
Ceratium (CEI) only recorded in southern England before 1970 have expanded
their range into the west of Scotland and the north of the North Sea (see Hays
et al. 2005). In our analysis Ceratium had a moderate marginality and toler-
ance (Fig. 4.5A), and niche position (Fig. 4.3D) showed that this taxon was fa-
vored by warmer temperature compared to the temperature range in the studied

area. Similarly, the (re)-establishment of ten species in the North Sea, considered
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as “thermophilic” (species found in southern and warmer waters, e.g. Alexan-
drium minutum, Gymnodinium catenatum) coincides with a period of slightly in-
creased sea surface temperature anomalies in the northern ocean (around 0.2°C

between 1980 and 1991) (IPCC 1992; Nehring 1998b).

One also might expect that generalist taxonomic units would be less prone to
environmental changes than the specialist ones, as they frequently appear within
a wide range of environmental conditions. Some studies supported this notion,
and highlighted that specialist species with restricted tolerances are predicted
to lose a high proportion of their habitat while generalist species only expand
within the limits of the available habitat (Pradervand et al. 2014; Thuiller et
al. 2005). Moreover, the success of invasive organisms has been related to their
plasticity and their capacity to use a wide range of habitats (Schmid 1984). The
successful invasion of the dinoflagellate Prorocentrum minimum on the Baltic Sea
was favored by their high tolerance to variations on temperature, salinity, low-
light conditions and their capacity to use mixotrophy when nutrients were scarce
(see Olenina et al. 2010). In this context, coupling the inter-annual environmental
variability with the ecological niche theory (Helaouét et al. 2013) could allow
assessing to which extent, generalist or specialist taxa will be affected by changes

in their environment.

4.1.4.4 Links with life-strategies

The organization of phytoplankton communities can be approached at the
level of cell size and form, behavior (motile versus nonmotile), or life forms
(e.g. pelagic versus benthic taxa). Considering the variability in phytoplank-
ton traits provides further explanations about the mechanisms behind diversity
patterns and the structure of communities (Litchman et al. 2010). For exam-
ple, the Mandala model (Margalef 1978) and the CSR scheme (tanding for com-
petitive, stress-tolerant and ruderal, Reynolds 2006) are attempts to define func-
tional groups that highlight the notion of different life forms as adaptations to
specific habitats. According to Reynolds (2006), the C-strategists are small,
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fast growing species with a high surface/volume ratio and are expected to dom-
inate under high mixing conditions and nutrient concentrations. The S-species
are large, with a low surface/volume ratio and are thought to dominate in olig-
otrophic waters, taking advantage of their ability to migrate or to use mixotro-
phy to obtain nutrients. The R-strategists have an elongated form and are found

under high mixing conditions and high nutrients levels.

In our study, typical R-strategists, such as the chain-forming Skeletonema,
Thalassiosira- Porosira and the group formed by Asterionella, Asterionellopsis
and Asteroplanus, were able to exploit environments with a low light and high nu-
trient concentration (see Fig. 4.3D and C.2). The large and motile genus Cer-
atium was previously associated to the S-strategy, which combines the presence
of structures like horns to reduce sinking rates and the ability to perform verti-
cal migrations (Reynolds 2006). This taxon had a moderate marginality and tol-
erance (Table 4.4), and was mainly observed during low nutrient concentrations
and low turbidity (Fig. C.2). Nevertheless, the niche position along the environ-
mental conditions not always confirmed the CSR-strategies. Coscinodiscus was
previously associated to the S-strategy (Alves de Souza et al. 2008), but this di-
atom was mainly associated with low light and high nutrient levels (see Fig. C.2).
In fact, some species of Coscinodiscus (e.g. C. wailesii) have been observed to
form blooms that impact aquaculture activities by removing nutrients such as in-
organic nitrogen during winter and spring (Nagai et al. 1995). There are proba-
bly more complex patterns regarding phytoplankton strategies, as some genus ap-
pears to have species with different strategies or intermediate characters of the

CSR-scheme (Reynolds 2006; Smayda & Reynolds 2001).

Another key to interpret our niche results was related to the life form of some
diatoms. Genera such as Biddulphia (BID), Odontella (ODO) and Paralia sulcata
(PARs) live mostly in a benthic environment but may also be observed in plank-
ton. The NAV group identified in this study is mainly formed by benthic mi-
croalgae. Navicula spp. are recognized as epipelic diatoms, a major group of mi-
croalgae occupying sediments (Thornton et al. 2002; Underwood 1994). The gen-

era Fuallacia, Petroneis and Lyrella are groups commonly found on sandy sed-
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iments (Round et al. 1990; Sabbe et al. 1999). The high overlap values ob-
served between these taxa probably mean that they co-occur in the water col-
umn when strong winds, tidal mixing and waves facilitate resuspension of micro-
phytobenthos into the phytoplankton (de Jonge & Van Beusekom 1995). Further-
more, taxa such as Biddulphia, Odontella and Paralia sulcata are positively asso-
ciated with turbidity (see both Fig. 4.3A and Fig. C.2), a variable related to re-
suspension phenomena. Environmental variables such as surface sediment tem-
perature, salinity, nutrient concentrations and sediment type have been consid-
ered factors that may affect the microphytobenthic biomass and species compo-
sition (Ribeiro et al. 2013; Thornton et al. 2002; Underwood et al. 1998). Hence,
niche parameters of these taxa represented their distribution in the water col-
umn but they do not necessarily provide an accurate ecological niche descrip-

tion for microphytobenthos taxa within their sediment habitat.

4.1.4.5 Influence of taxonomic resolution

A necessary step in our data processing was to regroup different species within
taxonomic units to guarantee homogenous datasets when comparing multiple sites
across time. Those taxonomic units represent taxa at different levels, from species
to a set of different genera. It may be expected that such grouping would im-
pact the realized niche estimates and to some extent, it certainly does. Group-
ing several species in such taxonomic units may lead to a wider realized niche,
given the large extent of the occupied space. This may be the result of the
sum of different realized niches of species forming the taxonomic units. Never-
theless, species associated to a taxonomic unit are usually morphologically sim-
ilar and similar realized niches may also be expected. In fact, the morpholog-
ical characteristics of phytoplankton species have been related to physiological
traits such as maximal growth rate, sinking rate and resource gathering (light
and nutrients) (Kruk et al. 2010) and in turn, traits define to a large extent
both fundamental and realized niches (Litchman et al. 2007). However, some
studies show that morphologically similar species can occur at different peri-

ods of the year (Siano 2007). On the other hand, different morphotypes of the di-
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atom Pseudo-nitzschia galaziae, i.e. with different cell sizes, have different sea-
sonal patterns (Cerino et al. 2005). The groups identified in our study, such as
the genera Chaetoceros (CHA), Prorocentrum (PRO), the group of Gymnodinum-
Gyrodinium (GYM) and Protoperidinium-Peridinium (PRP), are in fact a com-
plex assemblage of different species having a variable life-history. This could ex-
plain the central position of these taxa on the nMDS and why these phyto-
plankton units have a high overlap measure when their realized niche is com-
pared with other taxa, a non-marginal position and a moderate-to-high toler-
ance. As expected, the estimated niche of these taxa tends to be more simi-
lar to the niche of almost all taxonomic units than expected by chance (Fig.
4.4). However, in some cases several species within the same genera may share
a similar environmental space. This was especially the case of the group Cer-
atium (CEI) where Neoceratium furca and N. fusus occupy a similar space (re-
sults not shown). Furthermore, numbers of taxonomic units were mainly formed
by one species (see Table 4.1). In these cases, the realized niche of the taxo-

nomic units corresponds to the species one (e.g. Skeletonema costatum).

These results highlighted that, in some cases, species phylogenetically close
may occupy, to some extent, a different environmental space reflecting possible
differences in biological traits. A functional approach implying traits may be very
informative and could also be considered when defining the niche of individual

species (Litchman et al. 2012).

4.1.5 Conclusions

In this study, we adopted and tested a statistical framework to investigate the
realized niche of phytoplankton taxa in relation to environmental conditions cov-
ering 14 years and 6 regions along the French Atlantic coast. Integrating the
OMI analysis with the kernel density estimation provided (i) quantitative in-
formation about the marginality and tolerance of taxonomic units, (ii) indica-
tions of how well the environmental variables explain the niches and (iii) mea-

sures of the space shared between two niches on the basis of a set of environmen-
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tal variables. Using these parameters, we have characterized the realized eco-
logical niche of 35 phytoplankton taxonomic units and explained further associ-
ations between them. Using these parameters, the realized niches of 35 phyto-
plankton taxonomic units have been characterized and further associations be-
tween them have been explained. Specialist and marginal taxa globally showed
lower values of overlap. The niche approach has also been related to actual con-
cerns about phytoplankton responses to multiple environmental stressors such as
climate change or invasive species. In addition, the influence of the level of tax-

onomic classification available on niche estimates has been discussed.

The association between the OMI analysis and the kernel density estima-
tion will be further exploited. Extracting high-density regions for each taxo-
nomic unit allowed exploring the lower and upper limits of environmental con-
ditions where they occurred. Interesting ecological questions can be approached
by comparing, with niche overlap, the environmental space occupied by a species
through different geographical locations: are niche differences between sites a re-
flection of local adaptations, different strains of species or only reflect the hetero-
geneity of environmental conditions? Answering this question shall provide a bet-
ter comprehension of evolutionary phytoplankton strategies in a context of fu-

ture changes.
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4.2 Compléments d’analyses de la niche réalisée des
unités taxinomiques du phytoplancton

L’article 2 a présenté I'’ensemble des résultats concernant la caractérisation de I'es-
pace environnemental occupé par 35 unités phytoplanctoniques a travers plusieurs
parametres. Ces derniers permettent notamment de positionner les unités taxino-
miques dans l'espace défini par des variables biotiques et abiotiques, et de mesurer
leur tolérance. La mesure de chevauchement quantifie ’espace partagé par les unités
du phytoplancton.

Le premier objectif de cette section est d’étudier plus formellement I'influence de la
résolution taxinomique sur I'estimation de la niche écologique, avant d’examiner 1’en-
semble de conditions environnementales ou les différentes unités taxinomiques évoluent.
Nous nous focaliserons ensuite sur la contribution des différentes zones d’étude a
la construction de la niche écologique. Enfin, nous apporterons des éléments sur la
différentiation de la niche réalisée des unités taxinomiques par rapport aux différentes
zones géographiques ainsi que sur ’application de ’approche de niche écologique a
I’étude des variations d’abondance des taxons. Afin d’aborder ces thématiques, la
méthode OMI et l'estimation du noyau de densité sont utilisées telles que décrites
dans l'article 2.

4.2.1 Influence de la résolution taxinomique dans ’estimation
de la niche réalisée des unités taxinomiques

Les unités taxinomiques utilisées sont composées d'une ou plusieurs especes ap-
partenant a un méme genre et parfois a plusieurs (Table 4.1). Afin de décrire l'in-
fluence de la résolution taxinomique sur I’espace environnemental occupé, nous avons
procédé a ’estimation de la niche au plus bas niveau taxinomique disponible i.e. au ni-
veau de I'espece!. Par la suite, cet espace environnemental a été comparé a celui de
I'unité taxinomique correspondante. Pour cela, nous avons représenté l'espace occupé
a travers I'analyse OMI et calculé le chevauchement (D) entre deux especes.

Les résultats obtenus montrent globalement trois situations différentes :

— une seule espece compose essentiellement 1'unité taxinomique et 1’espace occupé
par celle-ci est tres similaire a celui de I'unité taxinomique. Ceci est le cas de Ske-
letonema costatum qui est associée au genre Skeletonema pour composer 'unité
taxinomique Skeletonema (SKE) (Figure 4.7). Des résultats similaires sont obte-
nus pour 'espece Cerataulina pelagica (CER), Dactyliosolen fragilissimus (DAC)
et Fucampia zodiacus (EUC),

1. Cette analyse ne concerne pas ’ensemble des espéces identifiées, car dans plusieurs cas le nombre
d’occurrences d’'une espece (i.e. d’identifications dans la base de données) était trop faible pour que
I’estimation de la niche puisse étre effectuée.
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— plusieurs especes composent I'unité taxinomique, mais celles-ci partagent quasi-

ment le méme espace que celui de 'unité taxinomique. Par exemple, Neocera-
tium furca et N. fusus appartiennent au regroupement < Ceratium > (CEI), et
I’espace environnemental occupé par les deux especes et 'unité taxinomique est
tres similaire (Figure 4.8). Le calcul de D montre un chevauchement de 0,79 entre
les deux espéces,

plusieurs especes font partie de 'unité taxinomique, mais les espaces occupés par
les especes different. Cette situation est visible pour les différentes especes qui
composent le genre Chaetoceros (CHA). La Figure 4.9 montre deux especes iden-
tifiées a l'intérieur de ce genre, ainsi que la variabilité de I’espace environnemen-
tal occupé en référence a celui de 'unité taxinomique CHA. La valeur de D entre
C. decipiens et C. danicus est de 0,59. Des chevauchement plus faibles sont ob-
servés par exemple pour les dinoflagellés Heterocapsa triquetra et H. niei (D =
0,27) et les diatomées Thalassiosira antartica, T. levanderi, T. angulata, et T.
nordenskioeldii (D varie entre 0,39 et 0,65). De fagon générale, un chevauche-
ment de 'espace occupé par les différentes especes est également observé.
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N Skeletonema
'\ ——— S, costatum
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FicUrE 4.7 — Espace environnemental partagé par le genre Skeletonema et ’espece Skele-
tonema costatum. Pour cette représentation, ’espace environnemental est défini par le pre-
mier axe de I’analyse OMI. L’espace partagé par les deux taxons est souligné en gris.
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FI1GURE 4.8 — Espace environnemental partagé par 'unité taxinomique <« Ceratium > et les
especes Neoceratium furca et Neoceratium fusus. Pour cette représentation, ’espace environ-
nemental est défini par le premier axe de I’analyse OMI. L’espace partagé par les deux taxons
est souligné en gris.
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FIGURE 4.9 — Espace environnemental partagé par le genre Chaetoceros et les especes Chae-
toceros decipiens, et Chaetoceros danicus. Pour cette répresentation, ’espace environnemen-
tal est défini par le premier axe de ’analyse OMI. L’espace partagé par les deux taxons est sou-
ligné en gris.

A T'examen de I’ensemble des résultats, différentes situations ont été observées au
niveau des unités taxinomiques : (i) plusieurs espéces peuvent occuper un espace tres
similaire a celui du genre et avoir en conséquence un fort chevauchement entre elles ou
(ii) avoir un chevauchement de modéré a faible. Ces résultats mettent en évidence que,
dans certains cas (e.g. Heterocapsa triquetra et H. niei), les especes phylogénétiquement
proches peuvent différer dans leur niche, reflétant des différences possibles dans leurs
traits biologiques. Dans ce contexte, une approche fonctionnelle impliquant des traits
peut apporter davantage d’information et pourrait également étre considéré lors de la
définition de la niche écologique des especes.
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4.2.2 Caractérisation de ’espace environnemental occupé par
les différentes unités taxinomiques

L’estimation du noyau de densité permet de repérer ’espace environnemental a
forte densité d’occurrence pour chacune des unités taxinomiques (cf. Figure 4.2). Ainsi,
différentes régions de densité définies par des contours peuvent étre identifiées (e.g le
contour a 25% contient un quart des occurrences avec les densités les plus fortes). En
conséquence, il est possible d’extraire la gamme de variation des conditions environne-
mentales ol les unités taxinomiques ont la plus forte densité d’apparition. La Table 4.5
montre la gamme de variation pour chaque parametre abiotique et biotique dans la ca-
ractérisation de la niche réalisée de ces unités.

Ce travail de caractérisation apporte une information sur I'espace partagé par les
unités taxinomiques, mais permet également de réaliser une comparaison des varia-
tions des conditions environnementales ou les différentes unités taxinomiques ont les
plus fortes valeurs de densité d’apparition. Par exemple, Phaeocystis (PHA) et Cos-
cinodiscus (COS) ont les plus fortes densités lorsque le nombre d'unités taxinomiques
dans I'assemblage phytoplanctonique est le plus faible, alors que Lauderia (LAU), Eu-
campia (EUC), Gonyaular (GON) et Heterocapsa (HET) sont rencontrées plus abon-
damment quand la richesse est la plus élevée (supérieure a 20 unités taxinomiques).
Les fortes densités de Phaeocystis (PHA) sont associées a des conditions de forte do-
minance dans la communauté, ou ce genre domine 1’assemblage. La plupart des unités
taxinomiques sont présentes sous des conditions hétérogenes de dominance, celle-ci va-
riant entre 0,36 et 0,88.

La gamme de variations des conditions environnementales ou 1'unité taxinomique
évolue peut également étre explorée pour 'ensemble des parametres pris en compte
(Table 4.5). Par exemple, des unités telles que Skeletonema (SKE), Biddulphia (BID) ou
encore Paralia sulcata (PARs) sont rencontrées dans une gamme de température cou-
vrant 6,4°C alors que I'unité taxinomique EUC, formée par I'espece Fucampia zodiacus,
est présente dans une faible gamme de température. En effet, cette unité est principale-
ment rencontrée entre 16,4 et 18,2°C (A T = 1,8°C), mais la gamme de variations rela-
tive aux autres variables environnementales est comparable a celle d’autres unités. Des
genres tels que Phaeocystis (PHA) et Ditylum (DIT) sont observés sous de plus faibles
températures (9,1 et 15,1°C respectivement) alors que Dactyliosolen (DAC) est princi-
palement rencontré sous des plus fortes températures (entre entre 16,6 et 19,6°C). Glo-
balement, une forte tolérance a la turbidité est rencontrée au sein des formes de vie as-
sociées au benthos (e.g. Biddulphia-BID, Odontella-ODO, Paralia sulcata-PARs, Na-
vicula-NAV ?).

Enfin, il est intéressant de remarquer les conditions minimales dans lesquelles les
unités taxinomiques évoluent principalement. Par exemple, le silicoflagellé Dictyocha

2. Unité taxinomique formée par les genres Navicula- Haslea- Fallacia- Petroneis- Lyrella, voir Table
4.1.
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(DIC) et la diatomée Skeletonema (SKE) se développent quand la concentration en
silicates est supérieure a 3 pmol L~!. D’autres diatomées telles que Pseudo-nitzschia
(PSE) et Rhizosolenia (RHI) sont principalement observées quand la concentration en
silicates est plus faible (Table 4.5). Phaeocystis (PHA) évolue principalement quand la
concentration en silicates reste tres faible (entre 0,48 et 2,16 pmol L™1).

Ditylum (DIT) et Lauderia (LAU) ont de plus fortes valeurs concernant le premier
quartile de la concentration en azote et se développent quand celle-ci est supérieure
a 3,6 et 4,3 ymol L' respectivement. Noctiluca (NOC) et Ceratium (CEI) sont ca-
pables de se développer avec des concentrations faibles en azote (0,5 ymol L™1). Quant
a la concentration en phosphates, les unités taxinomiques Coscinodiscus (COS) et Bid-
dulphia (BID) évoluent principalement quant celle-ci est supérieure & 0,13 pmol L.
Phaeocystis (PHA) peut se développer quant la concentration en phosphate est tres
faible, de I'ordre de 0,05 pmol L1,
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4.2.3 Organisation des unités taxinomiques dans 1’espace en-
vironnemental

La Figure 4.10 montre un schéma synthétisant les résultats obtenus de la distribu-
tion des unités phytoplanctoniques le long des gradients environnementaux. Au sein
de la communauté, les unités taxinomiques occupent un espace environnemental rela-
tivement différent, bien qu'’il existe également des chevauchements entre celles-ci (Fi-
gure 4.10).

_____ Espace-environnement

Espace environnemental
des unités taxinomiques

Dimension écologique 2

Dimension ecologique 1

FIGURE 4.10 — Organisation des unités taxinomiques d’un assemblage phytoplanctonique
dans un espace environnemental a deux dimensions.

Ces résultats montrent, d’une part, le role de ’environnement structurant la com-
munauté, et d’autre part ’espace environnemental spécifique au développement d’un
taxon. Ainsi, les unités taxinomiques occupent un continuum des variations progres-
sives de l'irradiance et de la concentration en sels nutritifs. D’un point de vue phy-
logénétique, les diatomées semblent étre un groupe généraliste car celui-ci est ca-
pable d’exploiter ’ensemble de conditions environnementales présentes sur les zones
d’étude (voir Figure 4.3D). Néanmoins, il existe apparemment un degré de spéciation
au sein de ce groupe, car nombre d'unités taxinomiques se développent sous certaines
conditions spécifiques, déterminées par I’environnement physico-chimique et certaine-
ment par le complexe réseau d’interactions biotiques existant. Concernant les dino-
flagellés, les taxons étudiés occupent principalement 'espace estival et ont développé



202

des stratégies adaptatives leur permettant d’exploiter des conditions ou les concentra-
tions en sels nutritifs sont faibles en surface. Il n’en reste pas moins que les taxons for-
mant ce groupe présentent également des différences quant a leur niche réalisée (voir Fi-
gure 4.4).

4.2.4 Contribution des différentes zones d’étude a la caractéri-
sation de la niche

L’étude de la contribution des zones géographiques a I’estimation de la niche réalisée
permet d’illustrer, dans une certaine mesure, la variabilité spatiale de ces unités. Ainsi,
il est possible d’examiner si elles sont ubiquistes ou au contraire si elles sont rencontrées
dans une zone d’étude particuliere. Les trois zones géographiques prises en compte pour
I’étude de la niche écologique sont définies ici comme étant : ’Est de la Manche et le Sud
de la Mer du Nord (Manche), la Baie de Quiberon (Quiberon) et le Bassin d’Arcachon
(Arcachon). La Table 4.6 montre les résultats de la contribution de chacune des ces
zones géographiques a l’estimation de la niche de chacune des unités taxinomiques.
Pour I'étude de cette contribution, nous utilisons les occurrences dont les densités
appartiennent au 25% les plus élevées.

Parmi les dinoflagellés, les unités Ceratium (CEI) et Gonyaulaz (GON) sont prin-
cipalement rencontrées sur le littoral Atlantique tandis que Katodinium (KAT) 'est
dans la Manche. La niche de Noctiluca (NOC) est principalement définie par les obser-
vations effectuées dans la Baie de Quiberon et le Bassin d’Arcachon ne contribue pas
a sa construction. Pour nombre de diatomées, la contribution des zones est assez ho-
mogene. Ceci est le cas des unités telles que Cerataulina (CER), Chaetoceros (CHA),
Fucampia (EUC), Nitzschia-Hantzschia (NIT) ou encore Skeletonema (SKE). La niche
de l'unité Phaeocystis (PHA) est entierement définie par la zone de la Manche.

Dans ces analyses, la niche réalisée est considérée comme l’espace environnemental
général qu’une unité taxinomique peut occuper, indépendamment de la zone d’étude.
Mais il est également possible de s’interroger sur le fait qu’une espeéce occupe ou pas
le méme espace environnemental dans les différentes zones géographiques. Le calcul du
chevauchement (D) entre la méme unité taxinomique sur différentes zones apporte des
éléments de réponse. Afin de s’affranchir de 'arbitraire de la composition des unités
taxinomiques, les analyses sont réalisées au niveau de ’espece : Skeletonema costatum
(SKE), Cerataulina pelagica (CER), Dactyliosolen fragilissimus (DAC), Paralia sulcata
(PARs), Eucampia zodiacus (EUC) et Noctiluca scintillans (NOC). Nous ajoutons a
cette analyse I'unité taxinomique Ceratium (CEI), tenant compte du fait que la niche
réalisée de cette unité est tres similaire a celle des especes qui la composent (voir page

197).

La Figure 4.11 montre les valeurs de chevauchement des taxons pour chaque paire
de zone d’étude. Ces valeurs de D varient globalement entre 0,4 et 0,8. Skeletonema
costatum (SKE) présente les valeurs les plus faibles de D, avec un chevauchement entre
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@ Diatomées @ Dinoflagellés

1.0

0.8 | CER
NOC e
EUC CEl
AST

06 1 PARs
SKE

0

0.4

0.2

0.0

M-Q M-A Q-A

FIGURE 4.11 — Valeurs de chevauchement (D) de la niche réalisée de sept unités taxino-
miques entre les trois zones géographiques : Manche (M), Quiberon (Q) et Bassin d’Arca-
chon (A). Il convient de considérer la non-pertinence des estimations effectuées de D par rap-
port aux espéces ayant un faible nombre d’occurrences sur une zone déterminée. C’est le cas
de Noctiluca scintillans dans le Bassin d’Arcachon et de Ceratium en Manche.

la zone de la Manche et le Bassin d’Arcachon de 0,45. Les valeurs les plus similaires
de D sont observées pour Fucampia zodiacus (EUC), ou celles-ci varient entre 0,7
et 0,72. D’une part, des valeurs relativement faibles de D peuvent étre le reflet d'un
environnement qui differe entre les zones. D’autre part, des valeurs faibles peuvent
également résulter des différences entre la niche réalisée d’une unité taxinomique du
fait, par exemple, des adaptations locales. A partir des valeurs de D entre les différentes
zones géographiques, il est impossible de faire la part entre ces deux hypotheses. Afin
d’appréhender ce sujet, une perspective d’analyse approfondie serait d’inclure les tests
d’équivalence et de similarité entre niches, abordés par BROENNIMANN et al. (2012) et
WARREN et al. (2011).
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4.2.5 Apports de I’étude de la niche écologique a la relation
entre le changement du phytoplancton et les variations
du milieu

Les composantes biologiques d'un écosysteme constituent souvent les meilleurs indi-
cateurs de I’évolution de ’environnement. Nombre d’études montrent les variations ob-
servées sur les especes, concernant leur abondance, leur distribution spatiale ainsi que
leur phénologie (e.g. EDWARDS & RICHARDSON 2004 ; HERNANDEZ-FARINAS et al.
2014 ; KLATS et al. 2011 ; WASMUND et al. 2008). Cependant, il est souvent difficile d’as-
socier ces modifications aux mécanismes impliqués. En utilisant une approche basée sur
le concept de niche de Hutchinson, il a été possible de décrire les conditions sous les-
quelles les différentes unités taxinomiques évoluent. Ceci permet de refléter le degré de
concordance/discordance entre les conditions environnementales et les préférences en-
vironnementales d’un taxon, autrement dit, de s’interroger si les variations d’abon-
dance observées d'un taxon répondent aux variations de I’environnement. Par exemple,
une concentration relativement élevée en phosphate est favorable au développement de
I'unité taxinomique Coscinodiscus-Stellarima. La diminution de 'abondance observée
de cette unité taxinomique peut étre liée a la diminution de la concentration en phos-
phate sur la Manche et I’ Atlantique (cf. Chapitre 3, ONML 2013). D’autres unités taxi-
nomiques, et plus particulierement Phaeocystis, semblent adaptées a des conditions li-
mitées en phosphore. Phaeocystis forme des efflorescences massives quand la concentra-
tion en phosphore est inférieure & 1 ymol L ™! (VELDHUIS & ADMIRAAL 1987). Sous ces
conditions, cette unité a un avantage compétitif grace a I’augmentation de I’activité en-
zymatique des phosphatases alcalines, ce qui leur donne la capacité d’utiliser un sub-
strat riche en phosphore organique (VELDHUIS & ADMIRAAL 1987). Suite a la dimi-
nution de la concentration en phosphate dans la Manche, le niveau moyen de 1’abon-
dance de Phaeocystis n’a pas varié dans la Somme et aurait augmenté légerement a Bou-
logne et & Dunkerque (voir Chapitre 3, page 108).

Des dinoflagellés tels que Gymnodinium-Gyrodinium et Katodinium évoluent sous
de faibles concentrations en azote inorganique (0,8 pmol L™, Table 4.5). En Manche,
I’abondance des dinoflagellés a augmenté significativement alors que la concentration
en azote inorganique a diminué dans certaines zones (cf. Chapitre 3, ONML 2013).
Sous ces conditions, ces organismes ont un avantage compétitif car ils seraient ca-
pables d’exploiter d’autres sources de sels nutritifs que celles de 1’azote et du phos-
phore inorganique (ANDERSON et al. 2002 ; CLOERN & DUFFORD 2005). Ainsi, 'exis-
tence de la mixotrophie au sein des microalgues montre que le phytoplancton ne fait
pas partie d'un groupe homogene de producteurs primaires, et que l'effet des condi-
tions telles que ’enrichissement en sels nutritifs sur ces organismes doit étre appro-
fondi sur la base des spécificités physiologiques caractéristiques de chaque taxon.

Les diatomées sont particulierement sensibles a la disponibilité en silice du fait de
la constitution de leur frustule. Les efflorescences des diatomées telles que Skeletonema,
Dactyliosolen et Coscinodiscus-Stellarima sont associées a des concentrations en sili-
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cates relativement élevées (Table 4.5) et par exemple, la diminution de I'apport en si-
licates depuis 1950, dans l'estuaire du Yangtze, a été accompagnée par une diminu-
tion de I’'abondance de Skeletonema costatum de I'ordre de 33% durant les années 1980
et de 24% entre 2000 et 2002 (L1 et al. 2007). Cependant, d’autres diatomées semblent
particulierement adaptées a des concentrations faibles en silicates. Par exemple, des di-
atomées faiblement silicifiées telles que Rhizosolenia, Guinardia et Pseudo-nitzschia
peuvent se développer quand la concentration en silicates est de l'ordre de 1,3 pmol
L~ (Table 4.5, GUISELIN 2010 ; ROUSSEAU et al. 2002). 11 a été observé que Pseudo-
nitzschia se développe dans des conditions ot les sels nutritifs sont potentiellement li-
mités (ANDERSON et al. 2010). En raison de la faible exigence en silicates de cette di-
atomée, Pseudo-nitzschia est une espece fortement compétitrice dans des conditions ap-
pauvries en silice suivant une efflorescence de diatomées (voir discussion ANDERSON
et al. 2010). Par ailleurs, des résultats d’expérimentations indiquent une possible uti-
lisation de sources organiques d’azote par P. delicatissima sous une faible disponibi-
lité en nitrate et ammonium (LOUREIRO et al. 2009). Dans notre étude nous avons
constaté une augmentation de ’abondance de Pseudo-nitzschia en Manche ou le si-
lice serait le principal élément pouvant limiter la croissance du phytoplancton (Gul-
SELIN 2010).

Ces résultats montrent le role de ’environnement structurant les communautés phy-
toplanctoniques et la diversité des conditions sous lesquelles celles-ci se développent.
Ainsi, ces conditions spécifiques a chaque unité doivent étre prises en compte afin de
mieux appréhender 'effet des variations environnementales sur la structure des commu-
nautés phytoplanctoniques. L’approche de niche écologique permet également d’iden-
tifier des unités taxinomiques indicatrices des variations de I’environnement. L’appari-
tion (ou disparition) de taxons se développant sous des conditions tres spécifiques ou as-
sociées a une typologie des sites fournit des informations sur les caractéristiques et va-
riations du milieu. D’autres taxons (e.g. Skeletonema costatum) sont emblématiques
car ubiquistes, et la modification de leur abondance serait le reflet d’une variation ma-
jeure de leur environnement. Enfin, décrire la niche écologique des taxons potentielle-
ment toxiques et/ou nuisibles est important pour une meilleure compréhension de leur
évolution actuelle.

4.2.6 Conclusions et perspectives

Actuellement, nombreux sont les travaux faisant état de variations importantes de
la structure et composition du phytoplancton dans les écosystemes marins. Cependant,
il est difficile de rassembler I'information sur les conditions de développement d’un en-
semble d’especes, afin de discerner I'influence des divers facteurs capables de les impac-
ter, qu’ils soient climatiques ou d’origine anthropique. Aborder la relation entre les va-
riations d’abondance des groupes phytoplanctoniques et les modifications du milieu a
travers la niche écologique est une approche novatrice. En effet, les études font sou-
vent appel a des méthodes plus traditionnelles (régressions, analyses de redondance,
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etc.). Les analyses effectuées dans cette étude s’inscrivent dans le modele de niche décrit
par HUTCHINSON (1957). L’espace environnemental occupé par une unité taxinomique
est représenté par n dimensions, i.e. chaque variable biotique ou abiotique condition-
nant la présence de I'unité. Malgré le fait que toute caractérisation de la niche d’une
unité taxinomique soit potentiellement incomplete, il a été possible de (i) caractériser les
différentes unités taxinomiques par rapport a leur marginalité et tolérance, (ii) définir
les conditions environnementales ou elles évoluent et (iii) déterminer le role de di-
vers facteurs environnementaux dans le développement de certains taxons du phyto-
plancton. De plus, I’'approche méthodologique utilisée a permis d’aborder d’autres su-
jets comme l'influence de la résolution taxinomique dans la définition de la niche ainsi
que les différences existant entre la niche réalisée d’un taxon selon la zone géographique.

Récemment, le concept de niche écologique a été utilisé afin d’étudier les variations
d’abondance observées sur les especes. HELAOUET et al. (2013) étudient a ’aide d’une
approche de niche le role de I’environnement, et principalement de la température de
surface de la mer et de la disponibilité alimentaire, sur les fluctuations de I’abondance
de deux copépodes marins, Calanus finmarchicus et C. helgolandicus. Ainsi, I'analyse
de la variabilité interannuelle confrontée a la définition de la niche permettrait de
caractériser comment différents taxons, marginaux ou non-marginaux, généralistes ou
spécialistes, se situent par rapport a cette variabilité environnementale. Cette approche
constitue une premiere étape vers la construction de modeles des réponses des taxons
face aux différents scénarios des variations du milieu.

Dans ce chapitre, nous soulignons également la présence de taxons benthiques dans
les assemblages pélagiques ainsi que les conditions environnementales sous lesquelles
ceux-ci apparaissent dans la colonne d’eau. Nous approfondissons cet aspect dans le
chapitre suivant en étudiant la contribution temporelle au phytoplancton des différentes
formes de vie des microalgues.
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phytoplancton

CONTENU DU CHAPITRE

— Ce chapitre présente l'article scientifique Contribution of benthic
maicroalgae life-forms to temporal variation of phytoplankton assem-
blages in a macrotidal system a soumettre dans Marine FEcology
Progress Series. L’article aborde la contribution aux assemblages
phytoplanctoniques des différentes formes de vie des microalgues
benthiques remises en suspension colonne d’eau. Il décrit des varia-
tions saisonnieres distincte des especes épipéliques, épipsammiques,
haptobenthiques, épiphytes, et tychoplanctoniques, relatives au cycle
saisonnier classique du phytoplancton en zone tempérée.
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Contribution des microalgues benthiques aux
assemblages phytoplanctoniques

5.1 Article 3 : Contribution de formes de vie des
microalgues benthiques a la variation tempo-
relle des assemblages de planctoniques dans un
systeme macrotidal

Herndndez-Farinas, T., Ribeiro, L., Soudant, D., Belin, C., Bacher, C., Barillé, L. A
soumettre dans Marine Ecology Progress Series.

Résumé

Contexte Dans les zones cotieres, les phénomenes de remise en suspension des
microalgues benthiques dans la colonne d’eau favorise le couplage entre les systemes
pélagique et benthique. Cependant, la quantification de la contribution des microalgues
benthiques est souvent négligée lors de I'analyse des données issues des systemes d’ob-
servation. La mise en suspension des microalgues benthiques dans la colonne d’eau est
favorisée par des phénomenes physiques tels que le vent, les vagues et la marée. Les
especes que composent les microalgues benthiques ont différentes formes de vie et ex-
ploitent différents substrats. Ainsi, la composition et I’abondance des assemblages ben-
thiques en suspension dans la colonne d’eau varient au cours du temps en fonction de
leur forme de vie, leur relation avec le substrat et ’environnement physique.

Objectif Cette étude vise a analyser la contribution saisonniere des microalgues
benthiques. Tout particulierement, chaque unité taxinomique se voit associée a une
forme de vie : planctonique, épipélique, épipsammique, haptobenthique, épiphyte, et
tychoplanctonique, afin de déterminer les variations saisonnieres de chacune des formes
de vie identifiées.

Localisation Afin d’estimer la contribution des microalgues benthiques dans le
phytoplancton, nous avons choisi de travailler avec deux séries temporelles situées sur
le littoral Sud de la Bretagne (Océan Atlantique). Les différents substrats caractérisant
chaque site d’étude permettent d’évaluer si des différences existent quant a la structure
de la communauté benthique en suspension dans la colonne d’eau.

Echelle temporelle Période d’étude comprise entre 1995 et 2006.

Méthodes Afin d’explorer la variation temporelle de chaque forme de vie, une
analyse d’auto-corrélation a été réalisée. De plus, l'utilisation des Modeles Linéaires
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Dynamiques a permis de caractériser le signal saisonnier de chaque forme de vie. Une
analyse de co-inertie relie la structure temporelle des unités taxinomiques aux variables
environnementales.

Résultats L’analyse des séries temporelles des deux sites a montré que la contri-
bution des microalgues benthiques au phytoplancton pouvait atteindre ponctuelle-
ment entre 60 et 80% de 1’abondance des microalgues dans la colonne d’eau, notam-
ment durant les périodes automnale et hivernale, quand ’abondance du phytoplanc-
ton est moindre. De plus, l'identification des différentes formes de vie des microalgues
a permis de retracer leur évolution temporelle et de relier cette évolution aux varia-
tions de '’environnement physique (e.g. turbidité, température, salinité). Parmi les cinq
formes de vies des microalgues benthiques identifiées, les groupes des épipsammiques,
haptobenthiques et épipéliques ont été les plus abondantes. Le groupe des epipsam-
miques présente un signal saisonnier marqué, caractérisé par une abondance plus im-
portante en hiver quand la turbulence est élevée. Les groupes des épipéliques et du ty-
choplancton ne présentent pas de variations saisonnieres. Malgré une plus faible abon-
dance des épiphytes, un signal saisonnier a pu étre identifié impliquant les taxons Lic-
mophora caractéristique de la période estivale et Toxarium de ’automne-hiver.

Conclusions principales Nos résultats montrent la contribution des microalgues
benthiques dans les systemes macrotidaux turbides, en particulier durant la saison
hivernale, quand ’abondance du phytoplancton diminue. En plus du signal saisonnier
du phytoplancton, la variation temporelle détectée dans la structure des assemblages
pélagiques est en partie dérivée de la contribution de plusieurs formes de vie benthiques.
En attribuant les différentes unités taxonomiques au sein des formes de vie, il a été
également possible de déterminer que cette contribution est en partie tributaire des
formes de vie benthiques spécifiques. En particulier, le groupe des épipsammiques était
plus présent dans ’assemblage pélagique pendant la période d’automne-hiver dans des
conditions hydrodynamiques plus importantes, tandis que d’autres, essentiellement les
especes épipéliques étaient présentes tout au long de l'année, car ces microalgues sont
remises en suspension lors de chaque cycle de marée et ne suivent pas de tendance
saisonniere.

Mots-clés phytoplancton, benthique, forme de vie, saisonnalité, épipsammique,
épipélique, haptobenthique, Modele Linéaire Dynamique, auto-corrélation, co-inertie.
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Article 3

Contribution of benthic microalgae life-forms to tem-

poral variation of phytoplankton assemblages in a

macrotidal system

Hernandez-Farinas, T.
Ifremer/DYNECO-VIGIES

Ribeiro, L.

Universidade de Lisboa/Centro
de Oceanografia

Soudant, D.
Ifremer/DYNECO-VIGIES
Belin, C.
Ifremer/DYNECO-VIGIES
Bacher, C.

Ifremer/ DYNECO-BENTHOS
Barillé, L.

Université de Nantes/Mer
Molécules Santé

Suspended marine benthic microalgae into the water
column reflect the close relationship between the ben-
thic and pelagic components of coastal ecosystems. In
this study, two 12-year phytoplankton time-series was
used to investigate the contribution of benthic microal-
gae to the pelagic system at two sites along the Atlan-
tic French coast. Furthermore, all taxa identified were al-
located into different life-forms in order to study their
seasonal patterns. The highest contribution of benthic
microalgae was observed during the winter period, rea-
ching from 60 to 80% of the observed abundance in the
water column. The epipsammic life-form was the most
abundant within the benthic microalgae, dominant in
the fall-winter period when the turbidity and the ri-
ver flow were high. The epipelic life-form did not follow
any seasonal pattern. The epiphytic diatom Licmophora
was most commonly found during summer. As benthic
microalgae were found in the water column throughout
the year, the temporal variation detected in the struc-
ture of pelagic assemblages in a macrotidal ecosystem
was in part derived from the contribution of several ben-
thic life-forms.



214

5.1.1 Introduction

Marine benthic microalgae can be resuspended in the water column under the
erosive action of tidal currents or wind-induced waves on bottom sediment (Ad-
miraal 1984; Baillie & Welsh 1980; de Jonge & Van Beusekom 1995). This phe-
nomenon contributes to a strong benthic-pelagic coupling (Ubertini et al. 2012),
particularly in turbid macrotidal system where benthic microalgae has a major
participation to the overall primary production (Underwood & Kromkamp 1999).
It may represent up to 50% of the microalgae present in the water column, with
significant consequences for food webs (de Jonge & Van Beuselom 1992; Kang
et al. 2006). Benthic microalgae belong to various taxonomic groups with differ-
ent life-forms, but diatoms are generally dominant (MacIntyre et al. 1996). In
soft-bottom assemblages, diatoms are often divided into two groups, epipsam-
mic species attached to sand grain and living in sandflats and free-living epipelic
species dominating mudflats assemblages (Round 1965). Different life-forms col-
onize hard substrates or plants, respectively described as epilithic and epiphytic,
but their contribution to planktonic assemblages after resuspension processes is

seldom considered (Kasim & Mukai 2006).

Soft-bottom assemblages exhibit a strong temporal variability, and contrasting
results have been obtained according to the methods used to assess the biomass
and the latitude of the ecosystem. However, for north European estuaries a sea-
sonal pattern with a summer maximum of the concentration of chlorophyll a in
the top layers of sediments was identified using either sediment cores (e.g. de
Jonge & Van Beusekom 1995) or remote-sensing time-series images (van der Wal
et al. 2010). This seasonality is in general given by epipelic species, which are as-
sociated to the highest biomass compared to the epipsammic species (Méléder et
al. 2007a). Temperature and hydrodynamism appear as strong drivers of the re-
spective temporal dynamic of these two life-forms (Benyoucef et al. 2014; Méléder
et al. 2007b). When detected in the water column after resuspension, the season-
ality of benthic microalgae, more precisely of epipelic species, tend however to dis-

appear (de Jonge & Van Beuselom 1992; Guarini et al. 2004), while no informa-
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tion is available for the other life-forms. This clearly suggests that the tempo-
ral dynamic of benthic species is not synchronized when studied in their char-
acteristic benthic habitat or when they are analyzed in the plankton. The sea-
sonal signal of benthic life-forms contribution to the phytoplankton assemblages
has been largely overlooked, while it may provide significant clues for trophic stud-
ies, water quality assessment or to understand toxic shellfish outbreaks related to
phycotoxin-producing benthic species. For instance, several taxa of harmful ben-
thic dinoflagellates have an epiphytic life-form, growing on macroalgae (Hoppen-

rath et al. 2014).

Time-series of phytoplankton diversity and abundance have been recently ex-
ploited to investigate the impact of climate change on spatial distribution-shift of
the plankton through the ecological niche approach (Griiner et al. 2011; Irwin et
al. 2012) or to analyze shift in assemblages composition (Klais et al. 2011). Phy-
toplankton is characterized by a marked seasonality with bloom periods in spring
and fall at temperate latitudes (Cloern 1996), but long-term trends revealed dis-
tinct patterns among phytoplanktonic groups (Widdicombe et al. 2010). How-
ever, these time-series are not used to investigate the temporal dynamic of ben-
thic contribution to phytoplanktonic assemblages, and the only work of Guar-
ini et al. (2004) considered this process. Nevertheless, these authors analysed a
five-year survey with a typology which did not include all the life-forms, such as

the epipsammic species.

The main objective of this work is to analyze the seasonal contribution of ben-
thic microalgae life-forms to phytoplankton using two 12-year time-series from the
Phytoplankton and Phycotoxin Monitoring Network (REPHY) implemented and
managed by the French Research Institute for the Exploitation of the Sea (IFRE-
MER) (Gailhard et al. 2002; Herndndez-Farinas et al. 2014). An autocorrela-
tion analysis and a Dynamic Linear Model, previously used to analyze phyto-
plankton time-series (Guarini et al. 2004; Soudant et al. 1997, respectively), were
applied to retrieve the seasonal component. Co-inertia analysis provided com-
plementary information about the relationships between environmental variables

and taxonomic units.
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5.1.2 Materials and methods

5.1.2.1 Study area

The study was carried out at two bays from the French Atlantic coast between
1995 and 2006. Bourgneuf bay located south of the Loire estuary, has a maximum
tidal amplitude of 6 m during spring tides. The bay extends over a total surface
area of 340 km?, of which 100 km? are intertidal areas with large mudflats (Barillé
et al. 2010). An important aquaculture of the oyster Crassostrea gigas (Thunberg)
spreads over 10 km? of the intertidal zone, representing the sixth shellfish site in
the country. The western part of the bay, protected from the Atlantic swell by
Noirmoutier Island, is also characterized by the presence of seagrass meadows,
mainly formed by Zostera noltei (Hornemann) (Barillé et al. 2010). The bay is
also highly turbid, reaching concentrations of suspended particulate matter up
to 1.5 g/L over mudflats during spring tides (Gernez et al. 2014). The sampling
point of Bois de la Chaise is located at the north-end of Noirmoutier Island

(Figure 5.1).

Le Croisic Bay, north of the Loire estuary, is a 700 hectares area of sand and
fine sediments (Le Guerroué et al. 2003). The bay is connected to the ocean
by a narrow channel. The tidal amplitude has a mean of 3.3 m, reaching 4.5 m
during spring tides. The sampling point of Le Croisic is located on the immediate

outside of the bay (Figure 5.1).

The principal river close to these sampling sites is the Loire river, with a mean
annual flow of 931 m3s~!. Despite the proximity of the Loire estuary to Bourgneuf
bay, it is influenced by the river to a lesser extent than Le Croisic given that, in
the absence of strong external forcing, the river plume is propagated to the north
and is confined along the coast (Lazure & Jegou 1998). However, the spreading
of the river plume is highly dependent on winds and may be driven offshore or
to the south when prevailing winds come from the North-West (Lazure & Jegou

1998).
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Figure 5.1: Location of the sampling stations from the REPHY network analyzed in
this study.

5.1.2.2 Phytoplankton datasets

Sampling was undertaken within the French Phytoplankton and Phycotoxin
Monitoring Network (REPHY). Bimonthly samples were collected at sub-surface
depth (between 0 and 1 m) at high tide and fixed with a Lugol’s solution. Tax-
onomic identification and cell counting was performed by inverted microscopy
(Utermohl 1958). Within the REPHY identification procedure, all the microal-
gae with the following characteristic were identified: (i) cell size greater than
20 pm or (ii) lower than 20 pum but forming cell chains or colonies and (iii) harm-
ful or potentially toxic species. Identification was performed at the lowest possi-
ble taxonomic level (from class to species). Nevertheless, due to changes on taxo-
nomic classification, grouping species or genera into taxonomic units was consid-
ered necessary to guarantee the taxonomic homogeneity of the data in time and

between the sampling sites. Hence, groups of species or genera are hereafter re-
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ferred as tazonomic unit. The abundance was expressed in number of cells per

litre.

Each taxonomic unit was associated to a life-form group. These life-forms were
planktonic, tychoplanktonic, epipelic, epipsammic, haptobenthic and epiphytic
(Table 5.1). Taxonomic units were associated to these groups according to the

following life-form’s definitions:

— plankton: strictly planktonic genera,

— tychoplankton: organisms that live mostly in a benthic environment but
may also be found in the plankton,

— epipelic: taxa living in loose association with the sediment, that is, including
(mainly larger) motile pennate diatoms, but also immotile taxa such as
araphids and centric diatoms (Ribeiro et al. 2013),

— epipsammic: organisms “that live in close association (attached or free-
living) with individual sediment particles” (Ribeiro et al. 2013), usually
sand-grains,

— haptobenthic: taxa that live closely attached to, or growing on, submerged
surfaces. In this case, it applies to genera that may live in different substrata
(e.g. sand-grains, rocks, plants),

— epiphytic: organisms living in close association to plants, macrophytes or

seagrass.



Table 5.1: Main taxonomic units of microalgae identified in the water column, ranked by family and their

life-forms. Occurrence frequency in percentage. See Table D.1 for the complete list of taxa.
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Class Code Included taxa Life-form Occurrence
frequency
Bacillariophyceae NAV  Navicula, Fallacia, Haslea, Lyrella, FEpipelic 91.27
Petroneis, Stauroneis
NIT  Nitzschia, Hantzschia Epipelic 53.78
PLE  Pleurosigma, Gyrosigma Epipelic 75.29
LIC  Licmophora Epiphytic 35.58
TOX Tozarium, Synedra Epiphytic 49.42
PLA  Plagiogramma Epipsammic  36.74
RHA Raphoneis, Delphineis Epipsammic 15.32
BID  Biddulphia, Trigonium alternans Haptobenthic 29.82
COCC Cocconeis Haptobenthic 22.57
FRA  PFragilaria Haptobenthic  18.62
GRA Grammatophora Haptobenthic 71.99
MEL Melosira Haptobenthic 70.18
AST  Asterionella, A. formosa, Asterionellopsis, Planktonic 28.83
A. glacialis, Asteroplanus, A. karianus
CER Cerataulina, C. pelagica Planktonic 37.73
CHA Chaetoceros, C. danicus, C. curvisetus, C. Planktonic 67.38
debilis, C. pseudocurvisetus, C. socialis, C.
socialis f. radians
COS Coscinodiscus, Stellarima Planktonic 82.87
DIT  Ditylum Planktonic 48.43
GUI  Guinardia, G. delicatula, G. striata Planktonic 43.82
LAU Lauderia, Schroederella Planktonic 17.63
LEP  Leptocylindrus, L. danicus, L. curvatus, L. Planktonic 70.18
MANIMUS
RHI  Rhizosolenia, R. imbricata, R. styliformis, R. Planktonic 62.27
setigera, R. setigera f. pungens
SKE  Skeletonema costatum Planktonic 56.51
THL  Thalassionema nitzschioides, Thalassiothriz, Planktonic 52.72
Lioloma
THP Thalassiosira, T. levanderi, T. minima, Planktonic 72.65
Porosira
NITL Nitzschia longissima Tychoplankton 69.85
PSE  Pseudo-nitzschia spp Planktonic 50.74
Dinophyceae CEI  Neoceratium furca, N. fusus, N. lineatum, N. Planktonic 37.73
minutum, N. tripos
DIN  Dinophysis, D. caudata, D. acuminata, D. Planktonic 23.06
sacculus, D. acuta
GYM Gymnodinium, Gyrodinium Planktonic 55.85
KAT Katodinium Planktonic 32.45
PRO Prorocentrum, P. micans, P. arcuatum, P. Planktonic 56.34
gibbosum, P. balticum, P. cordatum
PRP  Protoperidinium, P. depressum, P. bipes, P. Planktonic 79.90
steinii, P. pyriforme, Peridinium, P. quin-
quecorne
SCR  Scrippsiella,  Ensiculifera,  Pentapharso- Planktonic 50.41
dinium, Bysmatrum
Chlorophyceae SCE  Scenedesmus Planktonic 18.62
Prasinophyceae = PYR Pyramimonas Planktonic 18.45
Dictyochophyceae DIC  Dictyocha Planktonic 28.67
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5.1.2.3 Environmental datasets

Phytoplankton samples were accompanied by measurements of water temper-
ature (°C), salinity, turbidity (NTU) and chlorophyll a (ug L™'). The photo-
synthetically active radiation (PAR, W m~?) was obtained with the ARPEGE
model (Météo France) and the daily PAR was cumulated over four days pre-
ceding the phytoplankton sampling date. This time-lag was introduced to take
into account the preceding conditions which are related to microalgal growth
(Sabbe 1993). Additionally, precipitation data (mm, Météo France weather sta-
tion of Pornic, 47.15°N, 2.05°0) and flow (m®s™!) of the Loire river were added
to the analyses. As for PAR measurements, daily measures of precipitation and

river flow were cumulated over four days before the phytoplankton sampling date.

5.1.2.4 Statistical analyses

Computations and graphical representations were carried out using the R soft-
ware (R Core Team 2013) for statistical computing. For statistical analyses the
dim (Petris 2010) and ade4 (Dray & Dufour 2007) packages were used respec-
tively. For analyses, abundance data were log-transformed (z = log(x+1)) to ho-

mogenize variances and environmental data were normalized.

The first step was to describe the contribution of benthic microalgae to the
phytoplankton community. For this, a simple index was defined as the ratio of
benthic microalgal abundance to the total abundance measured in the sample.
The derived index reflects the relative contribution of benthic microalgae to the

plankton, but it is also influenced by the seasonal dynamic of the life-form groups.

The second step was to analyse time-series to characterize the temporal vari-
ation of life-forms. To explore the seasonal dynamic of life-forms groups, an au-
tocorrelation analysis was performed (ACF, Box and Jenkings 1974). In the eco-
logical context, this tool is used to bring out periodic fluctuations in the abun-
dance of biological systems. To estimate the ACF, the correlation coefficient is

calculated between pairs of observations separated by a lag 7. For example, given
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a time-series Y;, the correlation coefficients at lag 7 is calculated between pairs of
values of Y; and Y;_,. The correlation coefficient at different lags are then plot-
ted. In addition to the ACF, a Dynamic Linear Model (DLM) was used to fur-
ther characterize seasonal patterns of life-forms. DLMs have several strengths.
Firstly, these models take into account the temporal structure of the time-series
and allow parameters to evolve in time, hence the “dynamic” term (Petris et
al. 2009; Soudant et al. 1997). Secondly, DLMs are well tailored for monitor-
ing data characteristics such as missing data, outliers or changes on sampling fre-
quency (Herndndez-Farinas et al. 2014). The model used in this study has two
components: a local linear trend (polynomial model of second order) and a facto-
rial seasonal component that can evolve with time. The last one is based on a fort-
nightly time-step, representing the bimonthly sampling frequency. The examina-
tion of the standardized residuals allows detecting observations considered as
outliers. Under the assumption of a normal distribution, 95% of the standard-
ized residuals were within the range + 1.96. Values standing outside this range
may be suspected as outliers. These values were not excluded from the analy-
sis and are treated by an intervention procedure. Thus, these values were char-

acterized by a variance greater than for the rest of the time-series observations.

Finally, a co-inertia analysis was used to study the relationship between taxo-
nomic units and environmental data at each sampling station. This is a multivari-
ate method for coupling two tables, i.e. taxonomic unit abundance and quantita-
tive environmental variables. A Monte-Carlo permutation test indicates if the en-
vironment and “phytoplankton” structure are significantly related, i.e. if a co-
structure exists. Only taxonomic units with an occurrence frequency > 3 years
were considered, i.e. a total of 62 taxonomic units. Since the PAR measures were

available after 1996 this analysis was based on the data between 1996 and 2006.
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5.1.3 Results

5.1.3.1 Environmental parameters

Both areas have a temperate climate under the influence of Atlantic Ocean wa-
ters and are characterized by mild winters and summers (water temperature be-
tween 11 and 17.9 °C). The principal differences between both sites concerned the
salinity and turbidity parameters (Figure 5.2). Given the influence of the Loire
River flow (Figure 5.3), the salinity seasonal cycle at Le Croisic was character-
ized by substantially higher variability ranges. The lower salinities observed be-
tween January and Mars (median values 28.5 — 30.2) were influenced by preced-
ing river run-off. The lowest salinities measured at Bois de la Chaise were ob-
served during the same period, but median values ranged between 31.5 and 32.
High negative correlation between salinity and river run-off were found for both
sampling stations (Spearman correlation of -0.89 and -0.86 for Le Croisic and
Bois de la Chaise respectively, p < 0.001) . There were also substantial differ-
ences in turbidity between both areas. The surface-water turbidity was gener-
ally below 7 NTU throughout the year at Le Croisic while it was above 15.5 NTU
at Bois de la Chaise during the winter period. Concerning chlorophyll a, 80.8%
of values were within the 0.5 — 10 ug L~! range for both sites, but there were
also some differences regarding the annual peak timing of this variable. While
the median value was rather similar between sampling stations, the peak oc-
curred later at Le Croisic (between May and June) and about one month ear-
lier at Bois de la Chaise (between April and May, Figure 5.2). Median annual mi-
croalgal abundance was 40500 cells L=! at Bois de la Chaise and 108375 cells L1
at Le Croisic. Inter-annual variability was also observed, with three-fold variabil-

ity of total abundance from year to year (Figure 5.2).
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Figure 5.2: Temporal variation (1995 - 2006) of in-situ measures of water temperature
(°C), salinity, turbidity (NTU), chlorophyll a (Chl a, pug L~!) and ‘phytoplankton’
total abundance at Bois de la Chaise and Le Croisic sampling stations. For graphical
representation data was aggregated to monthly values.
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Figure 5.3: Loire river flow (m®s~!) and precipitation (mm) data. For graphical repre-

sentation data was aggregated to monthly values.

5.1.3.2 Benthic microalgae contribution to phytoplankton

Eighty-two taxonomic units were identified within both sampling stations be-
tween 1995 and 2006. Mostly all taxonomic units belong to diatom (45) and di-
noflagellate (27) groups. Other taxonomic units were distributed among the
classes Chlorophyceae (2), Dictyochophyceae (1), Raphidophyceae (2), Chryso-
phyceae (1), Ebriophyceae (1), Prasinophyceae (1), Trebouxiophyceae (1) and
Cyanophyceae (1). Both time-series showed a high seasonal pattern of the ben-
thic contribution, which was much higher during winter. In Le Croisic the con-
tribution of benthic microalgae could attain ~ 60% of total abundance of cells
in the water column, whilst in Bois de la Chaise this contribution could go up to

~ 80% during the same period (Figure 5.4).

The median abundance of the planktonic life-form was the highest observed.
These values were of 1.7 x 10* and 7.9 x 10* cells L= at Bois de la Chaise and Le
Croisic respectively (Figure 5.5). For this group, the interquartile ranges from 5 x
10% to 3.4 x 10°. Within benthic assemblages, the haptobenthic life-form showed
the highest median value at both sites (1.2 x 10* and 3.2 x 103 cells L ™! for Bois

de la Chaise and Le Croisic respectively) followed by the epipelic life-form (1.3 x
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Figure 5.4: Proportion of benthic microalgae abundance to total abundance measured
at both sampling stations. For graphical representation data was aggregated to month
scale. Hence, monthly median values were represented. The box-and-whisker plot
showed the median (horizontal line), the first and third quartile (box) and the last
value within 1.5 times the interquartile distance (whisker) of the proportion of benthic
microalgae recorded during the study period.

103 cells L™!). The median abundance of epipsammic organisms was lower (600
cells L' at Bois de la Chaise) but it was also highly variable, ranging between 100
and 4.3 x 103 cells L~ while this group showed lower abundances at Le Croisic
(Figure 5.5). In terms of abundance the epiphytic and tychoplanktonic life-forms

were the less important, seldom exceeding 103 cells L™!.

Planktonic diatoms such as Skeletonema (SKE), Leptocylindrus (LEP), Chaeto-
ceros (CHA) and dinoflagellates such as the unit formed by Gymnodinium-
Gyrodinium (GYM) were the main taxonomic units contributing to the total
microalgae abundance (Table 5.2). However, at Bois de la Chaise, the ben-
thic genus Plagiogramma (PLA) had a median contribution of 4.6% to the to-
tal microalgae abundance. Four other units of benthic microalgae come to com-
plete the list of the taxonomic units with a major contribution to the commu-
nity. These were Nitzschia (NIT), Melosira (MEL), Fragilaria (FRA) and Gram-
matophora (GRA). At Le Croisic, major contributions corresponded to plank-

tonic taxonomic units (Table 5.2). The genus Nitzschia (NIT) and Melosira
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(MEL) were the principal units contributing to the benthic abundance in the wa-

ter column, with a median contribution of 1%.

Bois de la Chaise Le Croisic
1e+05 - —
5e+04
] T :
=1 1e+04 T A
2 : | | ! -
T 5e+03 - L ; R
O : : : 1
| a0 T
= o — ! 1
_g 1e+03 — ! : : : : i
| | T i | | !
3 5e+02 4 | ! ! 4 —_—
< - s s
! ! !
1e+02 — - - —
X< X9 . .. . O 9] <O . X<
F &S S
& © S Q & N & ¢ 2 Q & N
& & S & & & £ L
& <R ,\@‘ & <R /dé‘

Figure 5.5: Box-and-whisker plot of the life-forms abundance between 1995 and 2012.
Horizontal line denotes the median value, box represents first and third quartiles, and
whisker represents last value within 1.5 times the interquartile distance. y-axis is on
log-scale (base 10).

5.1.3.3 Seasonal patterns of microalgal life-forms

The yearly time-series and the corresponding autocorrelation function (ACF)
for each of the six life-forms showed differences concerning the existence of pe-
riodic variations (Figure 5.6 and 5.7). The autocorrelation plot of the plank-
tonic group started with a high correlation coefficient at lag 7 = 1 (correspond-
ing to two weeks). This coefficient slowly decreased and became negative, reach-
ing a maximum negative correlation at lag 7 = 12. The same behaviour, but in the
opposite direction, was then observed until a lag time corresponding to one year.
Such pattern is mainly driven by periodic changes in the time-series which indi-

cates the existence of a seasonality.

Within benthic assemblages, the epipsammic life-form showed the most pro-

nounced periodicity, especially at Bois de la Chaise where densities in samples
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Table 5.2: Contribution in percentage of the main taxa to the phytoplankton commu-
nity. Median, lower and upper quartile are indicated for both sampling stations. Grey
colour indicates benthic life-forms. See Table 5.1 for taxa code and associated life-form.

’ Bois de la Chaise H Le Croisic
Code Median Quartile Quartile Code Median Quartile Quartile
25% 75% 25% 5%
SKE 19.5 10.8 33.3 || LEP 24.3 12.6 29.6
CHA 8.9 5.2 16 CHA 12.8 9.1 26.7
LEP 6.6 4.7 12.6 || PSE 6.8 5.6 9.2
THP 4.7 2.7 72 || GYM 4.0 1.8 11.5
PLA 4.6 3.0 14 RHI 4.0 1.9 8.1
RHI 3.2 0.8 4.7 || SKE 3.4 1.2 7.9
PSE 2.5 0.9 4.6 || PRO 2.5 1.8 3.3
GUI 1.6 0.6 4.1 || THP 1.9 1.4 3.0
AST 1.5 0.9 3.3 || CER 1.6 0.7 3.6
NIT 1.5 1.1 2.4 || NIT 1.0 0.6 1.6
CER 1.4 0.4 1.8 || MEL 1.0 0.3 1.4
MEL 1.3 1.1 1.8 || SCR 0.8 0.6 1.3
FRA 0.9 0.4 1.3 || PRP 0.6 0.4 0.8
GRA 0.8 0.5 1.1 || THL 0.6 0.3 0.7
COS 0.8 0.4 0.9 || NAV 0.4 0.2 0.9

reached occasionally 10° cells L. As the planktonic group, the epipsammic life-
forms showed a periodic signal in the autocorrelation function. On the contrary,
the ACF of epipelic life-forms rapidly decayed to zero and did not present any
signs of periodicity. A similar pattern was observed for tychoplankton and epi-
phytic life-forms at Le Croisic. However, a periodicity was detected for the hap-
tobenthic and epiphytic groups at Bois de la Chaise although less marked than

the epipsammic group.

DLM was subsequently used to characterize the annual cycle of these life-
forms. Due to the low abundance recorded for the tychoplankton group at Bois
de la Chaise and the epipsammic group at Le Croisic, model results could not
be exploited for these two life-forms. Despite the potential variability allowed
by the DLM to assess seasonality, the estimated seasonality pattern of each life-
form was constant across years, and therefore represented just for one year (Fig-
ure 5.8). The planktonic group showed a large seasonal component, but the sig-
nal differed at both sites. At Bois de la Chaise, a marked peak in abundance oc-
curred around May while at Le Croisic the abundance reached its maximum

during the spring but remained high up to the end of summer. The tempo-
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Figure 5.6: Time-series of the life-forms abundance (left panels) and the correspond-
ing autocorrelation functions at Bois de la Chaise sampling station. For graphical rep-
resentation the monthly median was calculated. The autocorrelation function was es-
timated based on log-transformed (base 10) abundance. Dotted lines on the autocor-
relation functions represent the confidence interval.
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Figure 5.7: Time series of the life-forms abundance (left panels) and the corresponding
autocorrelation functions at Le Croisic sampling station. For graphical representation
the monthly median was calculated. The autocorrelation function was estimated based
on log-transformed (base 10) abundance. Dotted lines on the autocorrelation functions
represent the confidence interval.
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ral contribution of benthic microalgae to the water column varied between life-
forms. The epipsammic group had a marked seasonal pattern. Maximum lev-
els of abundance were found during the fall-winter period. This pattern con-
trasts with the absence of seasonal variation in the abundance of epipelic species
for both sites. This phenomenon was also observed within the tychoplankton
life-form at Le Croisic. Concerning the haptobenthic group, the DLM results
confirmed the seasonal signal detected by the ACF, but again it was less pro-
nounced than with the epipsammic group. Based on DLM results, haptoben-
thic organisms were less abundant mainly during the spring-summer period. Fi-
nally, the epiphyte group showed the highest abundance during the summer but
this signal was less clear at Le Croisic where an irregularity of the annual cy-

cle was noted.
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Figure 5.8: Seasonal component for each life-form resulting from the DLM model at
Bois de la Chaise and Le Croisic stations.
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5.1.3.4 Coupling environmental conditions to taxonomic units abun-

dances

Results from the co-inertia analysis showed the relationship between the envi-
ronmental conditions and the composition of microalgae community found in the
water column (Figure 5.9). The correlation coefficient between both tables (envi-
ronnment - microalgae) were 0.5 and 0.52 for Bois de la Chaise and Le Croisic re-
spectively, and the Monte-Carlo test performed indicated that the co-structure
between tables was highly significant (p = 0.001). The first two axes of the co-

inertia analysis explained 96.1% of the variance.

The projection of samples described by the environmental datasets (Figure
5.9A) allowed to relate on a temporal scale the environmental variables (Figure
5.9B) and the occurrence of microalgal taxonomic units (Figure 5.9C). These
samples projections emphasize the typical seasonal pattern in temperate areas.
During the end of the fall and winter period (blue circles) the river flow and
the turbidity reached their maxima (Figure 5.9A and B). These variables were
opposed on the first axis to the water temperature and PAR measures, which
values were high during the late spring and summer period (green and orange
circles). The salinity was negatively correlated with turbidity and flow. The
maximum concentration of chlorophyll a was mainly associated to the spring
period (green circles). Finally, precipitation was positively related to the turbidity
and flow, although this variable was represented to a lesser extent on the first

and second axis of the analyses.

The specific composition of the microalgae community varied along this tem-
poral gradient of environmental conditions (Figure 5.9C). Planktonic taxa were
generally found throughout the year. Epipsammic taxa such as Plagiogramma
(PLA), as well as haptobenthic taxa, mainly represented by Melosira (MEL) and
Fragilaria (FRA), were highly and positively related to turbidity and river flow
variables, characteristic of the winter period. Nevertheless, the relationship be-
tween Grammatophora (GRA, haptobenthic) and these environmental conditions

was less evident. The analysis at Bois de la Chaise revealed a contrasting differ-
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ence between the seasonal dynamic of two epiphitic taxonomic units. Indeed, Lic-
mophora (LIC) was generally found during summer while Tozarium was observed
in winter. Epipelic and tychoplanktonic taxa presented low scores on both axes,
suggesting their presence over mostly all the year. Finally, the genus Scenedesmus
(Chlorophyceae) was representative of the winter period and it is mainly asso-
ciated to freshwater inputs. This taxonomic units was mainly observed at Le

Croisic station.
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5.1.4 Discussion

5.1.4.1 Benthic microalgae contribution to pelagic systems

The temporal contribution of benthic microalgae to the water column was in-
vestigated in a macrotidal system using two twelve-year time-series. Data from
the Phytoplankton and Phycotoxin Monitoring Network (REPHY) were previ-
ously analyzed to study spatio-temporal phytoplankton dynamics, but the ben-
thic contribution to the pelagic community was barely described (Beliaeff et al.
2001; Gailhard et al. 2002). In the present study, the contribution of benthic mi-
croalgae abundance to the water-column assemblages reached up to 80% of the to-
tal abundance, especially during the winter period when the phytoplankton abun-
dance was at its lowest level. Therefore, the seasonal structure and composition of
the phytoplankton community was influenced by benthic taxa inputs. Similar re-
sults were observed by Guarini et al. (2004) within two French littoral macroti-
dal systems (Marennes-Oléron Bay and Aiguillon Bay) where the benthic contri-

bution to pelagic microalgal communities reached 84% during winter.

The resuspension of benthic microalgae is a well-known phenomenon in coastal
areas (Admiraal 1984; Baillie & Welsh 1980; de Jonge 1985), related to sediment
erosion due to wind-induced waves (de Jonge & Van Beusekom 1995; Demers
et al. 1987) and tidal currents (Baillie & Welsh 1980). These physical forcings
have however been observed for soft-bottom communities dominated by epipelic
and epipsammic species, but different forces are likely to be involved for hard-
bottom haptobenthic (epilithic) and epiphytic species. For the latter, extreme
hydrodynamic events (storm) and/or the seasonal cycle of the plant on which
their grow, may be stronger drivers of their resuspension. To get a better insight
of the benthic species contribution to the water column and the underlying erosive
mechanisms, benthic taxa were allocated into different life-forms (Mclntire &
Moore 1977), to discriminate their respective contributions based on seasonal
patterns. The classical cycle of phytoplankton in temperate areas was used as

a reference. In our study, five benthic life-forms were identified in the water
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column, while only two (epipelic and epipsammic) are generally described in the
abundant litterature dealing with soft-bottom sediments (e.g. Hamels et al. 1998;
Sabbe 1993). It should nevertheless be kept in mind that these groups are not
always sharply defined.

In intertidal areas, the composition of the microalgae benthic assemblages
changes in relation with the different benthic landscapes (Ribeiro et al. 2013).
Thus, the relative contribution of the different life-forms to the pelagic assem-
blages will also vary locally as a consequence of the benthic habitat availabil-
ity. The differences in the sediment structure shape the abundance of life-forms:
muddy sediments favor the epipelon/tychoplankton groups while the epipsam-
mon is more commonly found in sandflats (Round 1965). Coastal areas with
seaweed in rocky areas and seagrasses in soft-bottom sediments favor the pres-
ence of epiphytic and haptobenthic taxa. In Bourgneuf bay (Bois de la Chaise
site), there are large mudflats colonized by epipelic species and coarser sedi-
ments (muddy sand to fine sand) dominated by epipsammic life-forms (Méléder
et al. 2007a,b). In our study, the resuspended benthic assemblages of this area
were dominated by epipelic and epipsammic life-forms, but also by haptoben-
thic life-forms such as Melosira. The latter are probably related to the pres-
ence of a large rocky zone with mediolittoral belts of pheophytes. The median
abundance of epipelic assemblages in the water column was higher than for the
epipsammic life-forms. However, the resuspended abundance of the epipsammic
group was highly variable and the abundance of this life-form in the water column
reached usually 4.3 x 103 cells L™, On the contrary, a lesser variation in the abun-
dance of epipelic life-forms was observed. These patterns reflect distinct tempo-
ral dynamics associated to different resuspension drivers, that can be better un-
derstood by the subsequent seasonal analysis. The presence in the water col-
umn of some epiphytic taxa, although in relatively low abundance (e.g. Lic-
mophora), confirms the importance of considering not only sediment-associated

microalgae, but also species living in other substrates.
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5.1.4.2 Seasonal signal of microalgae life-forms

A striking result of this study was the characterisation of different temporal
dynamics associated to life-forms. Concerning phytoplankton, a spring maximum
abundance was observed at both sites, but interestingly, at Le Croisic it lasted
over the summer period to decline during the fall season. In temperate areas,
this pattern in phytoplankton dynamic is associated to well-identified seasonal
changes in mixing conditions, increase in nutrient, light availability and grazing
(Winder & Cloern 2010). The higher influence of the Loire flow at Le Croisic
(nutrients inputs) and/or the lower turbidity (higher irradiance) at this site, are

probably related to the observed lasting summer abundance.

Concerning benthic groups, the analysis clearly revealed that life-forms had
different temporal patterns. These patterns are interestingly uncoupled with the
seasonal dynamics observed when sampling the benthos, as they are more a re-
flection of the relationship between specific life-forms, the substrate and the hy-
drodynamic conditions favouring their resuspension within the plankton. In-
deed, the resuspended epipsammic life-forms showed a clear seasonal cycle in
the water column which contrasts with the absence of seasonality commonly de-
scribed when studied in the sediment (Méléder et al. 2007b; Ribeiro et al. 2013;
Sabbe 1993). On the opposite, epipelic species colonizing mudflats at low tide
are characterized by a seasonal variation (e.g. Brito et al. 2013; de Jonge & Van
Beusekom 1995; Haubois et al. 2005; Murphy et al. 2009; van der Wal et al. 2010)
that was not detected after their resuspension. Globally, the benthic contribu-
tion was higher during the winter period. During this season, the high hydro-
dynamism is responsible for the resuspension of heavier sand grains which ex-
plain the increase of the abundance of epipsammic taxonomic units in the wa-
ter column. The lower abundance of this life-form observed during calmer condi-

tions, typically during summer, reinforced this signal.

In Bourgneuf bay, lighter mud particles, and the associated epipelic life-forms,
are regularly resuspended by tidal currents according to a forthnightly cycle with

high concentrations every sping tides (Gernez et al. 2014). In fact, semi-diurnal
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variations of suspended particulate matter and chlorophyll a above mudflats have
an order of magnitude equivalent to their seasonal variations. This process explain

why epipelon did not show a seasonal pattern in the water column.

The absence of seasonality of tychoplanktonic life-forms is consistent with the
fact that they share a common habitat with epipelic species, with which they also
share similar physiological reponses (Barnett et al. 2015). Indeed, tychoplank-
ton can be abundant in mudflats (Trites et al. 2005). However, as a life-form it
did not bring relevant information compared to the other groups. Tychoplank-
ton is defined as temporarily suspended benthic organisms but this study rein-
forces the idea that most benthic microalgae, whatever their life-form, may be
temporarily suspended in a dynamic macrotidal coastal system. The ambiguity
of this definition, although inherent to its amphibious life (Barnett et al. 2015;
Sabbe et al. 2010), is a constraint to exploit this life-form for ecological stud-

ies.

The seasonal pattern of the haptobethic group was comparable with that of
epipsammic life-forms but there was an attenuation of the signal. In fact, this
group includes taxonomic units like Fragilaria with species common in the epip-
sammon (Méléder et al. 2007a), while others can be epilithic (McIntire & Moore
1977). Nevertheless, Melosira seems to be the main driver of the seasonal sig-
nal. Among these taxonomic units, there are epilithic species that can domi-
nate benthic microalgal assemblages (McIntire & Moore 1977; Moore & Mclntire
2009). The same remarks can be done for the taxonomic unit Grammatophora.
Haptobenthic cells can have a strong connection to the substratum through mu-
cilage stalks (Fernandes & de Souza-Mosimann 2001). These taxa were positively
correlated with winter variables (turbidity and river flow) which suggests that
their resuspension occurs mainly during high hydrodynamic conditions. Their
stronger connection to substrata may explain a lower resuspension compared to
epipsammic life-forms, consistent with the lower winter signal observed for hap-
tobenthic life-forms. It was expected that epiphyton would replicate the sea-
sonal patterns of life-forms that grow attached to the substrate, and surge dur-

ing the fall-winter period, under more dynamic conditions. However, this was
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not the case and during this 12-year study, the main taxonomic unit was Lic-
mophora mainly observed during summer. Moore & McIntire (2009) reported
Licmophora as common epiphyte on Zostera leaves, found from spring to fall and
rare in winter. In Bourgneuf Bay (Bois de la Chaise site) there is a large seagrass
bed of Zostera noltei with the highest biomass and extension in summer (Bar-
illé et al. 2010). The increase in substrate availability, following the growth sea-
son of seagrass leaves could be the main factor responsible for the increase in
the abundance of epiphytic taxa such as Licmophora and to some extent Gram-
matophora. The boundary between epilithic and epiphytic life-forms is not al-
ways a clear-cut (McIntire & Moore 1977), and the genus Grammatophora was ob-
served as a common epiphyte of Z. noltei leaves in Bourgneuf bay (M. Poulin;
comm. pers.). Kasim & Mukai (2006) already mentioned the contribution of epi-
phytic species to phytoplanktonic assemblages. The analysis of the fate of these
different life-forms in the water column, with their marked seasonal differences,
should bring a finer understanding of the benthic-pelagic coupling in macroti-

dal areas.

5.1.4.3 Ecological consequences of the different life-form resuspension

Resuspension of microphytobenthos is strongly participating to benthic-pelagic
coupling (Ubertini et al. 2012), with a well-known trophic contribution of benthic
species for primary consumers (de Jonge & Van Beuselom 1992). Some of these
consummers are not necessarily benthic dwellers. This is the case of off-bottom
cultivated suspension-feeders like oysters (Kasim & Mukai 2006) but also plank-
tivorous filter-feeders such as the atlantic anchoveta (Krumme et al. 2008), whose
isotopic signature or gut content revealed respectively the assimilation and the in-
gestion of benthic microalgae. Kasim & Mukai (2006) have shown the impor-
tance of benthic diatom assemblages for oyster and clam aquaculture in Japan.
In Bourgneuf bay, the diet of cultivated oysters Crassostrea gigas is character-
ized by a substantial utilization of microphytobenthos, with a mean annual value
of 27% estimated from stable isotopes analyses (Decottignies et al. 2007). How-

ever, a stonger influence was detected in winter, consistent with the higher pro-
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portion of resuspended benthic species observed in this study. To our knowl-
edge, the winter availability of benthic diatoms for suspension-feeders, notably
epipsammic/haptobenthic species, has not been addressed specifically, since stud-
ies gererally focus on spring growth and summer reproduction. During this pe-
riod of low phytoplanktonic abundance common to all north European coastal
zones, the energy gained from food by filter-feeders sometimes hardly balanced
their basal metabolic costs (Alunno-Bruscia et al. 2011). However, haptoben-
thic/epipsammic species may not be suitable food sources for suspension-feeders
since the most common species can form large chains (e.g. Grammatophora,
Melosira, Plagiogramma) which may prevent their ingestion. Experiments based
on suspension-feeders short-term physiological responses to monospecific diets
(Barillé et al. 2003), could be a first step to assess their trophic interest and anal-

yse the role of haptobenthic/epipsammic species in coastal food-webs.

A second ecological consequence is related to the epiphytic life-forms. In spite
of the low abundance of this group, a seasonal signal was detected with a sum-
mer maximum. This result is consistent with the previously described tempo-
ral dynamics of epiphytes in temperate and tropical areas which showed a sea-
sonality (Okolodkov et al. 2007; Vila et al. 2001). In our study, the main microal-
gae identified was the diatom Licmophora, known as a dominant genus in epi-
phytic assemblages (Mclntire & Moore 1977). Several benthic dinoflagellates po-
tentially producing toxins are epiphytic species (Hoppenrath et al. 2014) and
can participate to these assemblages. This is the case of Prorocentrum lima, ob-
served as epiphyte on macroalgae (MacKenzie et al. 2011), and detected but with
low abundances in the REPHY network. The resuspension of these species and
their transfer through food webs can have a strong impact in shellfish ecosys-
tems, where cultivated bivalves can accumulate toxins and be responsible for hu-
man poisoning events (Hoppenrath et al. 2014). MacKenzie et al. (2011) indi-
cated that the accessibility of toxic cells to elevated rack cultivated oyster was an
important factor to assess the risk of bivalves contamination. This study showed
that epiphytes are detected at the water surface during high tides and can there-
fore potentially reach shellfish cultures located at the vicinity of the sampling
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point (oysters on racks and mussels on wood poles). It would be interesting to
see if a genus like Licmophora could be an indicator of resuspension events in-
volving co-occuring epiphytic (and epilithic) potentially toxic benthic dinoflagel-

lates.

5.1.5 Conclusions

This study explored the temporal variations of different microalgae life-forms
from a 12-year time-series measuring phytoplankton in a macrotidal systems.
Our results outline the contribution of benthic microalgae in turbid macrotidal
systems, particularly in winter months when the abundance of phytoplankton
decreases. In addition to the seasonal signal of the phytoplankton, the temporal
variation detected in the structure of pelagic assemblages in long-time series was
in part derived from the contribution of several benthic life-forms. By allocating
the different taxonomic units within life-forms, it was also possible to determine
that this contribution was in part dependent on their specific benthic life-form.
Particularly, the epipsammic group was more present in the pelagic assemblage
during the fall-winter period under high hydrodynamic conditions, while other,
mainly the epipelic life-form was present throughout the year, as they were easily

re-suspended and do not follow a seasonal pattern.
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CONTENU DU CHAPITRE

— Ce chapitre présente les principales conclusions de cette étude per-
mettant de situer les résultats obtenus dans un contexte plus large.
Nous évoquons l'intérét et les limites des diverses approches et
méthodes d’analyse du phytoplancton utilisées afin de mieux définir
les perspectives des travaux de recherche futurs.
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Conclusions générales et perspectives

6.1 Variations des communautés phytoplanctoniques

Les analyses effectuées ont permis de répondre aux questions initialement posées
dans ce travail, a savoir (i) I’évolution a long-terme des communautés phytoplancto-
niques ainsi que les variations spatiales de cette évolution et (ii) l'influence des fac-
teurs environnementaux sur les changements observés. Les résultats obtenus dans le
chapitre 3 montrent que les changements de la communauté phytoplanctonique sont
tres divers et que les variations se sont produites a différentes échelles et niveaux d’or-
ganisation. Deux composantes du phytoplanton sont particulierement étudiées : les di-
atomées et les dinoflagellés. Le changement de la proportion relative de ces classes a
¢été mis en relation avec des variations majeures des conditions hydro-climatiques et de
la disponibilité des sels nutritifs (e.g. IRIGOIEN et al. 2002 ; KLAIS et al. 2011 ; ZHAI
et al. 2013, Table 6.1). Dans notre étude, I’analyse de I’évolution temporelle de ces deux
classes en Manche et dans le sud de la Mer du Nord a conduit a identifier une augmen-
tation de I’'abondance des dinoflagellés notamment apres 2001. Cette modification a été
accompagnée des variations de la salinité, de la concentration en sels nutritifs et de I'in-
dice climatique AMO (associé a la température de surface de la mer). Cette méme ap-
proche a été utilisée sur ’ensemble du littoral frangais métropolitain, mais les varia-
tions temporelles au sein des deux classes sont trés hétérogenes spatialement (cf. Cha-
pitre 3) et par exemple, une tendance vers la diminution de I'abondance des dinofla-
gellés est observée entre 1995 et 2000 sur I’ensemble des lieux de surveillance a 1'Est
du littoral Méditerranéen.

Des analyses triadiques partielles ont permis par la suite d’étudier plus en détail
les variations temporelles de la composition spécifique des assemblages phytoplancto-
niques (Table 6.1). Les analyses effectuées a 1’échelle du littoral francais ont montré
qu’il n’existe pas de typologie temporelle d’unités taxinomiques commune a l’en-
semble des lieux de surveillance. A Déchelle des différentes zones du littoral, la ty-
pologie des années est globalement différente d’une zone a l'autre et implique sou-
vent, différentes unités taxinomiques. Néanmoins, il est intéressant de souligner des si-
militudes entre la typologie temporelle des zones de la Manche orientale-Mer du Nord,
du Bassin d’Archachon et de la zone est de la Méditerranée, avec 2001 comme année
clé. Les unités taxinomiques responsables de cette évolution ne sont cependant pas les
mémes. Ainsi, nous pouvons observer une augmentation significative de 1'unité taxi-
nomique Gymnodinium-Gyrodinium en Manche-Mer du Nord (Figure 3.17) et une di-
minution de celle-ci a l'est de la Méditerranée (Figure 3.17). Dans le Bassin d’Arca-
chon, d’autres unités taxinomiques sont responsables de la typologie temporelle et im-
pliquent notamment la diatomée Lithodesmium. En 2001, GOBERVILLE et al. (2010) ob-
servent un changement abrupt de ’environnement des zones cotieres du littoral francais
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en étudiant des données sur la circulation atmosphérique (intensité et direction du
vent), les précipitations, la température et la concentration en sels nutritifs.
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Les analyses de co-inertie ont montré que I’évolution temporelle observée des as-
semblages phytoplanctoniques est également accompagnée par une évolution de ’envi-
ronnement abiotique (Table 6.1). Cet environnement abiotique a été décrit par rapport
aux trois variables disponibles sur ’ensemble des lieux de surveillance : la température,
la salinité et la turbidité. Ces trois variables apparaissent comme structurant la typolo-
gie temporelle, mais leur contribution dépend de la zone géographique, par exemple, la
température est une variable structurante a Villefranche mais ’est moins dans le Bas-
sin d’Arcachon. L’évolution la plus similaire entre les différentes zones par rapport
aux variations du milieu concerne la salinité. Cette variable semble augmenter dans la
plupart des zones étudiées. Néanmoins, les variations des assemblages phytoplancto-
niques ne sont peut-étre pas le reflet d’une variation directe de la salinité, mais le re-
flet d’autres modifications concernant les précipitations et les apports en sels nutri-
tifs des rivieres.

Une hypothese émise lors de I'analyse des résultats observées en Manche orien-
tale et sud de la Mer du Nord fait référence a 'augmentation de ’'abondance des dino-
flagellés suite a la réduction des sels nutritifs. Cette réduction observée de 2001 a 2005
a pu étre renforcée par la diminution des précipitations et son influence sur le débit des
fleuves (GOBERVILLE et al. 2010). Il existe une forte corrélation entre les flux de ni-
trates en mer et les débits des fleuves, alors que pour les phosphates cette corrélation
est nettement mois importante (voir Chapitre 3 - Section 1.3, ONML 2013). La di-
minution du phosphore s’explique plus par 'amélioration des performances des sta-
tions d’épuration, I'augmentation du nombre d’assainissements collectifs et par une
moindre utilisation des engrais phosphatés en agriculture (ONML 2013). Une impor-
tante adaptation physiologique de nombreuses especes de dinoflagellés est leur capa-
cité a acquérir 'azote a travers l'ingestion de particules ou par l'absorption de com-
posés organiques dissous (ANDERSON et al. 2002). Ces organismes mixotrophes peuvent
donc prospérer dans des environnements ou les sels nutritifs sont en faible concentra-
tion.

Les différents mécanismes évoqués dans les études portant sur les variations des as-
semblages phytoplanctoniques incluent la modification des apports en sels nutritifs, la
température, la turbidité ou la variabilité climatique (exprimée par les indices clima-
tiques) qui influencent le cycle de vie des populations (Table 6.1). Tout comme ces va-
riables régulent la croissance du phytoplancton par des processus type < bottom-up >,
la prédation (régulation type < top-down =) est également un facteur de contrdle du
phytoplancton. Malgré le réel intérét que représente 1’étude conjointe de 1’évolution du
phytoplancton et des prédateurs, aucune donnée de ce compartiment biologique n’était
disponible. Néanmoins, VANDROMME (2010) a étudié I’évolution sur le long-terme de
la communauté du zooplancton a l’est du littoral francais. Dans cette zone, un chan-
gement important de la communauté s’est opéré a partir des années 2000, ou ’abon-
dance du zooplancton a augmenté significativement. Ce changement est en adéquation
avec la structure temporelle observée dans cette zone concernant le phytoplancton.

Les résultats ainsi obtenus montrent qu’il n’existe pas de schéma unique des va-
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riations des assemblages phytoplanctoniques le long de la cote francaise. Cependant,
ces communautés semblent répondre a des variations détectées sur les variables abio-
tiques et a de la variabilité climatique multidécennale (cf. Chapitre 3). Dans les zones
cotieres, nous observons donc la réponse intégrée des changements intervenant a grande
échelle et a I’échelle locale. La réponse variée entre les différentes zones du littoral sou-
ligne une importante influence des facteurs locaux. Dans ces zones, ces facteurs com-
prennent I'altération des flux de sels nutritifs et des interactions trophiques (WINDER
& CLOERN 2010). L’augmentation ou la réduction des apports en sels nutritifs peuvent
provoquer un important changement de la biomasse phytoplanctonique et de la struc-
ture des assemblages (GOBERVILLE et al. 2010 ; JEPPESEN et al. 2005). La diminution
des apports en phosphates a été auparavant mise en relation avec la réduction de la bio-
masse du phytoplancton et I'augmentation d’especes mixotrophes ou caractéristiques
des zones meso-oligrotrophes (ANNEVILLE et al. 2005). L’introduction d’especes non-
indigenes ou la pression de péche sur les grands prédateurs peuvent également affec-
ter la dynamique du phytoplanton a travers la chaine trophique (CLOERN 1996 ; FRANK
et al. 2005). L’abondance et composition du zooplancton module la biomasse phyto-
planctonique (VANDROMME 2010). L’importance relative de ces facteurs differe d’une
zone a 'autre, ce qui pourrait expliquer les différentes réponses observées.

La question est de savoir si les modifications que nous avons observées sur les assem-
blages phytoplanctoniques font partie ou non d’un changement de régime écologique.
Ce dernier est défini comme un changement abrupt sur plusieurs niveaux trophiques
qui conduit a la reconfiguration rapide de ’écosysteme dans des états alternatifs (AN-
DERSEN et al. 2009). L’état d'un écosysteme change quand la structure (e.g. struc-
ture en taille des communautés) et les fonctions essentielles de celui-ci (e.g. produc-
tion primaire, transfert de matiere dans le réseau trophique) sont fortement modifiées.
Un écosysteme est supposé étre dans un état d’équilibre (Figure 6.1a, ligne continue) et
retourne vers un état d’équilibre lorsqu’il subi une perturbation (Figure 6.1a, fleches).
Lorsque les conditions environnementales sont modifiées (e.g. apport en sels nutritifs,
température) et approchent un niveau critique (F5), un faible changement des condi-
tions peut porter le systéme vers un état d’équilibre alternatif (Figure 6.1b, depuis
la branche supérieure vers 'inférieure), ce qui correspond a un changement abrupt du
systeme. Restaurer 1’état d’équilibre initial (depuis la branche inférieure vers la branche
supérieure) ne pourra se produire que si les conditions précédentes sont rétablies suffi-
samment loin, au niveau du point Fj.

Dans les écosystemes marins, plusieurs études illustrent ces changements de régime.
Aux Caraibes (Jamaique), la pression de péche sur des poissons herbivores et la
réduction de 'abondance de l'oursin Diadema antilliarum due a un pathogene, a fa-
vorisé le passage d’un état caractérisé par une importante couverture des récifs coral-
liens (avant 1980) & une dominance de macroalgues (survenue début 1980) (DEYOUNG
et al. 2008; SCHEFFER et al. 2001). Dans le Pacifique Nord, il existe des évidences
des changements de régime affectant différents niveaux (des poissons au zooplanc-
ton et phytoplancton) suite a des variations climatiques (DEYOUNG et al. 2008 ; GE-
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FIGURE 6.1 — Variations de I’état d’équilibre de ’écosysteme suite a des modifications telles
que Papport en sels nutritifs ou laugmentation de la température. (a) L’écosysteme est sup-
posée étre a 1'équilibre (ligne continue) et retourne vers un état d’équilibre (fleches) lors-
qu’il subi une perturbation. (b) L’état du systéme évolue si les conditions environnemen-
tales sont modifiées (gauche vers la droite). Les fleches donnent le sens de ’évolution. Ar-
rivée a un seuil (Fy) I’état du systeme change brusquement vers un autre état (de la branche
supérieure vers la branche inférieure) séparé par un équilibre instable (ligne discontinue).
Le retour a I’état initial (depuis la branche inférieure vers la branche supérieure) ne pourra
se produire que si les conditions précédentes (droite vers la gauche) sont rétablies suffisam-
ment loin (F7). D’aprés SCHEFFER et al. (2001).

DALOF & SMITH 2001). L’examen de plusieurs indicateurs biologiques a également
mis en évidence un changement de régime dans la Mer du Nord entre 1982 et 1988
(BEAUGRAND 2004). L’identification de ces changements abrupts du systéme sup-
pose qu’a I’échelle temporelle, chacune des périodes (avant et apres) soit composée
par des années ayant des caractéristiques similaires. Dans notre étude, cette situation
est particulierement observée dans la Manche orientale-Mer du Nord apres 2001 (li-
mite en gris, Figure 6.2) alors que par exemple, a l'est de la Méditerranée, nous ob-
servons une évolution plus progressive de la structure de la communauté phytoplanc-
tonique. Néanmoins, a l'intérieur de chaque état du systeme, il existe également une
certaine variabilité liée a sa résilience. Celle-ci correspond au maximum de perturba-
tion que I’écosysteme peut supporter sans provoquer le passage a un autre état alterna-
tif d’équilibre, i.e. la capacité d’un écosysteme a retrouver son état initial apres une per-
turbation. Les variations observées peuvent faire partie de la variabilité interannuelle
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FIGURE 6.2 — Variations de la communauté phytoplanctonique dans la Manche orientale-Mer
du Nord (a droite) et a l'est de la Méditerranée (a gauche) reflétée a travers les résultats de
Panalyse triadique partielle (ATP). Répresentation des résultats obtenus dans le Chapitre 3
de cette these.

et il faudrait des séries temporelles plus longues pour (i) déterminer si le systeme conti-
nue a évoluer ou revient vers un état initial et (ii) documenter les sources de variabi-
lité interannuelle a différentes échelles temporelles nécessaires a la compréhension des
réponses des écosystemes face a diverses perturbations. Afin de mesurer la résilience
de 1’écosysteme, il serait nécessaire de quantifier I'intensité de la perturbation qui a
conduit aux variations observées. De plus, il est difficile de détecter un changement de
régime ou les conséquences sur I’écosysteme sans analyser d’autres compartiments bio-
logiques.

6.2 Niche écologique : intérét, limites et perspec-

tives

L’analyse de la composition spécifique de la communauté, i.e. au niveau des unités
taxinomiques, a démontré que les évolutions temporelles des différentes unités au
sein des groupes de dinoflagellés et de diatomées different (voir Chapitre 3). Ceci
reflete la variation existante entre les unités taxinomiques quant aux conditions envi-
ronnementales favorables a leur développement. Les approches utilisées pour I'étude
des variations a long-terme des assemblages permettent de décrire les évolutions
conjointes du phytoplancton et celle de ’environnement (cf. Chapitre 3). Cependant, la
compréhension de ces changements du phytoplancton nécessite une étude plus détaillée
de la relation spécifique entre les unités taxinomiques et leur environnement. Ceci nous
a amené a utiliser une autre approche de I’étude de la diversité avec I'objectif de décrire
I'environnement occupé par une unité taxinomique, i.e. sa niche écologique (cf. Cha-
pitre 4). Dans notre étude, la niche est définie comme l’espace a n dimensions ou
I'unité taxinomique évolue, basé sur le concept de HUTCHINSON (1957). Cet espace en-
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vironnemental que nous avons caractérisé représente la niche réalisée d’'une unité et
non sa niche fondamentale. Cette derniere est définie comme I'hypervolume a n di-
mensions favorable a la croissance dans ’absence de compétition ou d’autres interac-
tions biotiques. Certains taxons peuvent occuper une grande partie de leur niche fon-
damentale tandis que d’autres vont occuper un espace inférieur. Ainsi, il est diffi-
cile de déterminer dans quelle mesure une espece occupe sa niche fondamentale.

Le nombre d’études portant sur cette approche de niche écologique est plus réduit
dans le domaine du phytoplancton (Table 6.2), et en général ces travaux visent a
étudier la relation entre un taxon spécifique et les conditions ou celui-ci évolue. Dans
notre étude, 'espace a été caractérisé par le biais de trois parametres : la margina-
lité, la tolérance et le degré de chevauchement entre deux unités. Ces parametres per-
mettent de fournir une indication sur la position de la niche d’une unité en ce qui
concerne différents gradients environnementaux et la gamme de variations des condi-
tions ou cette unité est présente. L’aspect généraliste-spécialiste d’une unité taxino-
mique peut apporter une information supplémentaire sur des unités indicatrices de
certaines conditions environnementales. Des unités taxinomiques telles que Dactylio-
solen (principalement formée par l'espece D. fragilissimus) ont été indicatrices dans
cette étude de températures relativement élevés alors que d’autres comme Ceratium
sont présentes quand les concentrations en sels nutritifs atteignent des niveaux re-
lativement faibles. Une augmentation (ou diminution) de I’abondance de ces taxons
peut donc étre le reflet de modifications du milieu. De fagon similaire, une unité taxi-
nomique peut etre absente d’un site mais apparaitre si les conditions environnemen-
tales sont modifiées. Dans ce contexte, I’analyse de la contribution des différentes zones
étudiées dans 'estimation de la niche d’une unité apporte I'information sur les taxons
qui sont ubiquistes ou au contraire caractéristiques d’une zone spécifique. Phaeocys-
tis est certainement un taxon d’intérét, de par sa spécificité a une zone particuliere, les
conditions caractéristiques de son apparition et sa relation avec d’autres unités taxino-
miques (les plus faibles chevauchements sont observés systématiquement entre paires
de taxons incluant cette unité). D’autres unités taxinomiques ont été rencontrées sous
une large gamme de conditions environnementales comme par exemple Skeletonema.
Cette unité taxinomique, correspondant a une microalgue essentielle a ’aquaculture,
peut étre indicatrice de changements majeurs du systeme et de modifications des ap-
ports en sels nutritifs, principalement en silice. D’autres taxons ont un intérét tout par-
ticulier car indicateurs des évenements toxiques causant des dommages a la conchy-
liculture, a la santé humaine et a 1’écosysteme de facon générale. La caractérisation
des niches des unités telles que Pseudo-nitzschia participe a 'amélioration de notre
compréhension de 1’écologie de ces taxons et fournit un outil d’explication et de diag-
nostic des risques d’apparition d’especes potentiellement toxiques.

Une perspective a cette analyse de description des conditions environnementales ou
les différentes unités taxinomiques évoluent est d’utiliser le cadre conceptuel de niche
écologique comme méthode pour expliquer les variations d’abondances observées (Fi-
gure 6.3). Cette approche est déja utilisée pour I’analyse des modifications d’abondance
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FactorY
A

Lethal range

4’
Factor X

Critical Low Medium High Optimal

0 0.2 0.4 0.6 0.8 1.0
Standardised Abundance

FIGURE 6.3 — Espace environnemental & deux dimensions occupé par un taxon fictif. Cet
espace est construit a partir des valeurs standardisées de ’abondance du taxon (entre 0 et 1)
en fonction de deux facteurs X et Y. Les valeurs de X et Y observées durant une année fictive
(ligne noire) peuvent étre superposées a cet espace et reliées aux variations d’abondance
du taxon observées (cercles). Cette méme procédure peut étre envisagée afin d’étudier les
variations inter-anuelles d’abondance d’un taxon. D’aprés HELAOUET et al. (2013).

d’especes du zooplancton, et a montré le réel intérét de la niche écologique dans 1'ex-
plication des mécanismes conduisant aux variations des populations (HELAOUET et al.
2013). Dans cette étude, la niche de deux especes du zooplancton est défini sur deux
axes (température et indice de disponibilité alimentaire) a partir des abondances ob-
servées sur environ 3 millions d’échantillons recueillis dans le nord de 'océan Atlan-
tique. Si les conditions environnementales d’une région sont connues pour une année
donnée, il est possible de superposer la trajectoire de ’espece dans 1’espace de la niche
(Figure 6.3, ligne noire) et de relier cette trajectoire a des changements de I’abon-
dance (Figure 6.3, cercles). Cette procédure peut étre envisagée afin d’étudier les va-
riations inter-anuelles d’abondance d’un taxon.

Notre analyse a également des limites. En premier lieu, nous considérons 1’abon-
dance comme étant un facteur révélateur des conditions environnementales favorables
au développement d’une espece. Le concept de niche est défini comme la région
environnementale ou le taux de croissance de la population est positif (voir Cha-
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pitre 1 Figure 1.8). Cependant, dans le cas du phytoplancton, le maximum d’abon-
dance ne correspond pas nécessairement aux conditions optimales de croissance d’une
population de microalgues. Cet aspect a été abordé par GRUNER el al. (2011) en
déterminant sur une série temporelle la période de croissance maximale d’une espece
phytoplanctonique, et en utilisant ces périodes pour caractériser les conditions envi-
ronnementales de développement a travers une approche de niche écologique. Dans
notre étude, la fréquence d’échantillonnage a raison d’'une ou deux fois par mois
ne permet pas de bien identifier ces périodes. De plus, bien que nous ayions ex-
ploré les caractéristiques phénologiques de certaines unités taxinomiques, cette ap-
proche se heurte également au manque de données ayant une fréquence suffisante
pour caractériser leur phénologie de facon assez fine. Pour cela, il serait intéressant
de sélectionner un certain nombre de lieux de surveillance et d’'unités taxinomiques ou
d’autres données sont disponibles (résultat des campagnes par exemple). Des données
ayant une fréquence d’échantillonnage plus adaptée permettraient d’étudier les ca-
ractéristiques phénologiques d’especes du phytoplancton et d’intégrer les notions de
taux de croissance dans ’approche de niche écologique.

Une autre hypothese forte de notre étude est que nous ne prenons pas en considération
les phénomenes d’adaptation. Plus spécifiquement les possibles adaptations ayant déja
eu lieu sont considérées dans l'estimation de la niche, mais afin de relier les chan-
gements d’abondance d’une unité taxinomique aux changements du milieu nous ne
considérons pas la capacité adaptative d’une espece, ce qui peut rendre ’explication
des résultats plus délicate. Nous avons évoqué dans le Chapitre 4 l'intérét de com-
parer a travers différents sites, I’espace environnemental occupé par une méme unité
taxinomique : les différences observées sont-elles le reflet des adaptations locales, des
différentes souches ou simplement le reflet de 'hétérogénéité des conditions environne-
mentales entre les différents sites 7 La réponse a cette question peut nous aider a mieux
comprendre les stratégies évolutives du phytoplancton, notamment dans un contexte de
changements futurs. Plusieurs aspects doivent étre considérés afin de répondre a cette
question dont une meilleure résolution taxinomique, et l'intégration des notions de si-
milarité et d’équivalence de la niche (BROENNIMANN et al. 2012 ; WARREN et al. 2011).

Dans le Chapitre 5, nous apportons une information complémentaire en ajoutant a
I’analyse des caractéristiques écologiques des unités taxinomiques relatives a ’associa-
tion au substrat. Les patrons temporels des différentes formes de vie sont abordés afin
d’étudier leur contribution dans la colonne d’eau. Les microalgues benthiques peuvent
étre considérées comme des unités indicatrices de ’existence d'un type d’habitat, et ap-
paraissent dans la colonne d’eau sous certaines conditions environnementales. Le lien
entre 'habitat et la niche d’especes de microalgues a été étudié auparavant (HEINO &
SOININEN 2006). Selon ces auteurs, les diatomées attachées au substrat sont en général
plus largement distribuées et plus tolérantes que les especes non attachées. Enfin, les
analyses effectuées dans le Chapitre 5 soulignent I'importance de considérer les ca-
ractéristiques du cycle de vie des organismes, dont vont dépendre les réponses a long-
terme que nous observons dans le phytoplancton.
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6.3 Méthodes d’analyse : intérét, limites et pers-
pectives

L’intérét des Modeles Linéaires Dynamiques a été mis en évidence en étudiant les
séries temporelles sur le long-terme. Dans le Chapitre 3, ces modeles ont été utilisés
afin de décrire ’évolution de deux principaux groupes du phytoplancton et des cer-
taines unités taxinomiques. La dynamique saisonniere des différentes formes de vie
est explorée dans le Chapitre 5. La possibilité de ces modeles de prendre en compte
les caractéristiques inhérentes des séries issues des systemes d’observation et de la sur-
veillance s’est avérée étre un réel avantage en comparaison avec d’autres méthodes (e.g.
General Additive Models). En effet, les DLM permettent d’analyser des séries ayant des
données manquantes, de prendre en compte la variabilité de la composante saisonniere,
des données exceptionnelles et des changements des méthodes d’analyse. Toutes ces ca-
ractéristiques sont a prendre en compte des lors que nous analysons des séries tempo-
relles en écologie. L’utilisation de ces modeles dans notre contexte d’étude permet donc
d’avoir un retour d’expérience sur les DLM.

Dans cette these, nous avons élaboré une stratégie d’analyse qui inclut I'utilisation
des analyses triadiques partielles afin d’explorer la structure temporelle des assem-
blages phytoplanctoniques pour ensuite détailler I’évolution des unités taxinomiques
clés de cette typologie temporelle avec I'utilisation des DLM (Chapitre 3). Un probleme
récurrent observé est le traitement des séries temporelles comportant un grand nombre
d’absences d'un taxon spécifique. Dans ce cas, les modeles n’ont pas pu étre validés. Une
extension envisageable afin d’améliorer 'adéquation entre le modele et les données phy-
toplanctoniques serait la prise en compte du caractere censuré des données par une li-
mite de détection (100 cellules/L). Ceci concerne également les séries de sels nutritifs
ol les valeurs observées sont également censurées par une limite de détection de I'appa-
reil de mesure. De plus, nous avons utilisé une transformation logarithmique des abon-
dances phytoplanctoniques mais d’autres lois de distribution seraient mieux adaptées
a ces données écologiques (e.g. distribution de Poisson).

Les DLM sont capables d’intégrer des informations exogenes afin de prendre en
compte des modifications des méthodes d’analyse (e.g. changement pour une méthode
de mesure plus précise). Deux méthodes ont été utilisées afin d’identifier ces chan-
gements. La premiere concerne l'utilisation a priori des informations disponibles de
la position dans la série ou les changements ont eu lieu. La seconde est 1'utilisation
des méthodes statistiques afin d’identifier des points de changement. Cette derniere
a 'avantage d’identifier des changements qui ne sont pas forcément connus a priori.
Néanmoins, un nombre important de points de changements sont souvent identifiés par
ces méthodes statistiques et il faut prendre une décision sur la vraisemblance de ces in-
terventions, notamment d’un point de vue écologique. Nous considérons cette étape
comme |'une des plus délicates de I'analyse, et a notre avis, un travail d’analyse des
séries temporelles, effectué de maniere conjointe avec les experts, est nécessaire.
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Ce processus d’intervention est également utilisé pour ’analyse des données excep-
tionnelles. Ces données sont considérées comme des valeurs ayant une variance d’ob-
servation plus importante, et dans ce contexte, 'avantage est qu’elles ne sont pas
écartées de 'analyse. Néanmoins, nous pouvons nous interroger sur le caractere excep-
tionnel d’'un nombre relativement important de valeurs et si au contraire elles sont le
reflet d’'un phénomene écologiquement intéressant. Malgré ces limites, les analyses ef-
fectuées ont permis d’approfondir les connaissances sur ces modeles dans le cadre d’ana-
lyses des séries temporelles issues des systemes d’observations. Les problématiques ren-
contrées permettent d’émettre de possibles pistes d’amélioration.

Enfin, les différentes méthodes statistiques utilisées dans cette étude sont principa-
lement descriptives et de ce fait il est difficile d’établir des relations causales. Une al-
ternative consiste a utiliser une approche de modélisation mécaniste (e.g. a partir des
traits fonctionnels) qui garantit une meilleure compréhension des processus liés a la dy-
namique du phytoplancton.

6.4 Autres approches complémentaires dans I’étude
du phytoplancton

Face al’évolution des conditions environnementales, les systemes d’observation four-
nissent des éléments nécessaires a I’évaluation des impacts sur les systemes biologiques.
Les travaux présentés dans cette these mettent en évidence les variations a long-terme
des communautés phytoplanctoniques a partir des données recueillies dans le cadre du
REPHY. Cependant, bien que de nombreuses questions posées aient pu étre étudiées,
notamment celles concernant les évolutions a long-terme, la comparaison inter-sites et
les notions de niche écologique, d’autres analyses nécessitant une distribution tempo-
relle plus importante (notamment une fréquence d’échantillonnage plus élevée) et une
résolution plus fine des jeux de données (e.g. résolution taxinomique), n’ont pu étre ef-
fectuées.

6.4.1 Phénologie et résolution temporelle

Comme évoqué dans le Chapitre 1, les changements au sein du phytoplancton ne
concernent que leur abondance, et des modifications importantes ont été observées au
niveau de leur phénologie (EDWARDS & RICHARDSON 2004 ; GUINDER et al. 2010;
WINDER & SCHINDLER 2004b), constituant un aspect important de I’étude écologique
du phytoplancton. Des criteres phénologiques tels que la date de début des efflorescences
et la durée de celles-ci sont souvent utilisés afin d’étudier 'effet des variations hydro-
climatiques sur le cycle de vie des organismes (e.g. WALTERS et al. 2013 ; WINDER &
SCHINDLER 2004b). Toutefois, 'identification correcte de ces périodes nécessite d’avoir
des ensembles de données a haute fréquence temporelle. Un échantillonnage a raison
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de deux fois par mois, voire une fois par mois, comme c’est le cas dans le cadre du
REPHY, peut entrainer une imprécision sur la définition de ces périodes. Ainsi, une
fréquence d’échantillonnage faible en ce qui concerne le phytoplancton représente une
source potentiellement importante de variations lors de I’évaluation de ces parametres.

Face a I'intéret résultant des études phénologiques, I'une des stratégies d’optimisa-
tion du REPHY concerne une fréquence d’échantillonnage mieux adaptée a cet enjeu.
De plus, des nouvelles technologies permettent également le suivi a haute fréquence et
de maniere automatique des parametres biologiques et physico-chimiques. Des systemes
de mesure in situ a haute fréquence appelés stations Marel sont aujourd’hui mises en
place sur le littoral fran cais, comme par exemple a Boulogne-sur-Mer. Ces stations
mesurent les parametres température de 1’eau, salinité, oxygene dissous, fluorescence
(chlorophylle), turbidité, pH, humidité relative et radiation disponible pour la pho-
tosynthese (PAR), ceci toutes les 20 minutes. Les concentrations en sels nutritifs (ni-
trates, silicates et phosphates) sont quant a elles mesurées toutes les 12 heures (voir LE-
FEBVRE et al. 2012b). Durant une année, la station MAREL a Boulogne-sur-Mer col-
lecte plus de 26 000 mesures par parametre. A titre d’exemple, ceci représente envi-
ron le nombre de mesures acquises pendant dix ans par le systeme d’observation du
phytoplancton de Helgoland, une des plus longues séries de données au niveau mon-

dial.

6.4.2 Structure des communautés et nouvelles méthodes d’iden-
tification

La composition spécifique du phytoplancton est une variable qui influence la compré-
hension des processus qui affectent les organismes. Il est possible de coupler les systemes
a haute fréquence et des techniques telles que la cytométrie en flux afin d’obtenir une
mesure de la composition spécifique du phytoplancton, tout en gardant une résolution
temporelle assez fine. La cytométrie en flux utilise les signaux optiques émis par les par-
ticules, liés aux dimensions de celles-ci, a leur structure interne, ou a ’autofluorescence
de certaines cellules (GUISELIN 2010). Une fois traités, ces signaux permettent d’obte-
nir des groupes fonctionnels, et dans certains cas, une différenciation entre les espéces
(basées sur des profils optiques bien identifiés). L'un des réels avantages par rapport
aux données acquises actuellement dans le cadre du REPHY est la prise en compte de
deux groupes supplémentaires cruciaux pour 1’étude de la diversité de la communauté
phytoplanctonique : le nanoplancton et le picoplancton. En revanche, la cytométrie
en flux ne permet pas actuellement de différencier entre les différentes especes des di-
atomées, et seuls trois groupes sont différenciés sur la base de leur contenu pigmen-
taire (GUISELIN 2010). Ces analyses par cytométrie en flux vont faire partie des nou-
veaux parametres mesurés dans le cadre du REPHY, a partir de 2015, et seront réalisées
sur quelques lieux de surveillance dans un premier temps.

D’autres méthodes envisagées dans le REPHY viennent compléter ’analyse de la
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composition du phytoplancton. L’analyse pigmentaires par HPLC permet d’obtenir
une distribution des groupes phytoplanctoniques par ’étude de leurs pigments biomar-
queurs (JEFFREY et al. 1997). Cette méthode a par exemple I'avantage d’avoir une
bonne résolution sur toutes les classes de taille du phytoplancton et une bonne repro-
ductibilité, mais il est impossible de déterminer les especes.

Les améliorations en cours dans les techniques d’observation du microphytoplanc-
ton utilisées dans le cadre du REPHY permettent d’ores et déja d’automatiser et d’ho-
mogénéiser ces observations. En effet, un nouvel outil couple une numérisation des cel-
lules de phytoplancton effectuée par le matériel FlowCam a une reconnaissance des
taxons par le logiciel ZooPhytolmage, via un set d’apprentissage évolutif. Cet outil
FlowCAM peut étre couplé a un systeme de cytométrie en flux (SIERACKI et al. 1998).
Les résultats s’approchent de ceux obtenus par un observateur humain, avec ’avan-
tage d’avoir un gain considérable de temps, des informations supplémentaires (telles
que les dimensions des cellules, les biovolumes), ainsi qu'une possibilité de revenir sur
les résultats grace au stockage et a I’archivage informatique des images.

6.4.3 Vers une approche fonctionnelle de la diversité

La caractérisation des taxons par rapport a leurs traits a été soulignée comme
un élément clé dans la compréhension des réponses des organismes du phytoplancton
aux modifications environnementales (voir Figure 1.7 - Chapitre 1). Cet aspect a été
également évoqué lors de 'analyse de la niche écologique des unités taxinomiques, et
notamment utilisé dans ’analyse des formes de vie des taxons en suspension dans la
colonne d’eau, bien que dans ce contexte, seule la relation avec le substrat ait été prise
en compte. L’approche par traits biologiques n’a pas été completement étudiée lors de ce
travail, d’une part du fait du manque d’information sur les traits de vie de nombreuses
especes du phytoplancton, et d’autre part, au cas ou cette information serait disponible,
la résolution taxinomique des données n’aurait pas permis une association fiable entre
les unités taxinomiques et les informations rencontrées dans la littérature.

L’importance pour la communauté scientifique d’avoir une base électronique concer-
nant les traits du phytoplancton a été soulignée auparavant par LITCHMAN et al.
(2010). Une telle base de données permettrait principalement (i) un développement sub-
stantiel des approches basées sur les traits biologiques pour une meilleure compréhension
de ’écologie du phytoplancton, (ii) la caractérisation de la diversité fonctionnelle et
(iii) I'explication et/ou la prévision de la réorganisation de la communauté face aux
changements globaux. La compilation de traits morphologiques, comportementaux et
écologiques peut étre facilement obtenue grace aux observations par microscopie ou
bien en utilisant l'outil FlowCAM /ZooPhytolmage décrit précédemment. Cet exer-
cice est en revanche plus difficile pour les caracteres physiologiques, peu compilés, dis-
persés dans la bibliographie et mesurés pour un ensemble restreint d’especes. A titre
d’exemple, LITCHMAN et al. (2010) proposent une caractérisation des especes par rap-
port a leur taille, forme, demande en silice, motilité, capacité a fixer I’azote, phagotro-
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phie, taux de croissance, toxicité, type de toxines, capacité a former des kystes, acqui-
sition des sels nutritifs, type de reproduction, type de paroi cellulaire, présence de mu-
cilage, symétrie, préférence d’habitat (eau douce, saumatre, ou marine), histoire de vie
(pélagique versus benthique) et résistance a la prédation.

Une résolution taxinomique assez fine pourrait étre utilisée afin de déduire les
valeurs de traits a partir des informations disponibles dans la littérature. Dans ce
contexte, I'analyse au niveau de la génétique apporterait une information précise de
la taxinomie des organismes. Cependant, ces analyses demandent des compétences en
génétique et en bio-informatique complexes et cotiteuses. Dans le cadre du REPHY,, des
échantillonnages sont effectués sur deux lieux de surveillance pour une analyse par me-
tabarcoding, mais a I’heure actuelle ce type d’analyse n’est pas considéré comme un pa-
rametre routinier dans le futur REPHY.

6.4.4 Intégration des données environnementales et écologiques

Dans le présent travail, la relation entre les variations spécifiques de la commu-
nauté phytoplanctonique et celles du milieu a été étudiée. A cet égard, I'une des princi-
pales contraintes rencontrées a été la disponibilité des données environnementales, no-
tamment en ce qui concerne les concentrations en sels nutritifs, nécessaires a l'in-
terprétation des résultats concernant le phytoplancton. Hormis les données acquises
dans le cadre de réseaux régionaux spécifiquement dédiés, une grande partie des séries
temporelles de sels nutritifs ont été acquises depuis 2007, i.e. depuis la mise en place
du programme de surveillance relatif a la Directive Cadre sur 'Eau. La fréquence
et la période d’échantillonnage ne permettent pas toujours de faire le lien entre les
sels nutritifs et les variations a long-terme du phytoplancton. Un suivi annuel avec
une fréquence d’échantillonnage plus élevée est envisagé dans le cadre du REPHY sur
des lieux stratégiques pour 1’étude du phytoplancton. Cette démarche initiée dans le
cadre du REPHY inclut également la possibilité d’échanger des données (e.g. zooplanc-
ton) avec d’autres systemes d’observation (e.g. SOMLIT).

Tout au long de cette these, les différents mécanismes décrits dans la littérature
et intervenant dans la réorganisation des communautés du phytoplancton ont été sou-
lignés. Parmi les variables physiques analysées, la stabilité de la colonne d’eau joue
un role important dans les changements observés sur le phytoplancton, en particulier
dans des zones ou la stratification intervient durant des périodes spécifiques au cours
de T'année (e.g. océans, lacs, zones cotieres avec faibles courants de marée). En ef-
fet, la date de début de la stratification de la colonne d’eau est utilisée pour expliquer
des changements phénologiques du phytoplancton ainsi que des variations de la struc-
ture de taille des communautés (WINDER & HUNTER 2008 ; WINDER & SCHINDLER
2004b). IRWIN et al. (2012) évoquent cette variable comme étant le facteur le plus im-
portant dans la définition de niches d’especes du phytoplancton. Néanmoins, cette va-
riable n’est pas toujours mesurée, et d’autres variables considérées comme étant des
proxys de la stratification sont souvent utilisées. Par exemple, 'augmentation de la
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température de surface de la mer devrait augmenter la stratification verticale (Go-
BERVILLE et al. 2010) et affecter le phytoplancton (EDWARDS & RICHARDSON 2004).
Dans les zones cotieres fortement influencées par les débits de rivieres, il faut considérer
non seulement l'effet de la stratification thermique mais également celui de la stratifi-
cation haline. Tout ceci souligne l'intérét pour les réseaux d’observation de considérer
des parametres supplémentaires, et de mieux organiser la collecte des données hydro-
logiques complémentaires.

6.5 Axes futurs de recherche

Un des défis majeurs de 1’étude des évolutions a long-terme des communautés phy-
toplanctoniques est de pouvoir identifier la part de la variabilité liée aux processus na-
turelles de celle d’origine anthropique (BEAUGRAND & GOBERVILLE 2010). Dispo-
ser d’un état de référence permettrait de quantifier I'influence des processus natu-
rels et anthropiques. Cependant, I'influence des activités humaines sur la biodiver-
sité remonte bien avant la mise en place des réseaux d’observation, empéchant ainsi la
détermination d'un état de référence initial. Il est en revanche possible de définir des
états de référence relatifs ou opérationnels (BEAUGRAND & GOBERVILLE 2010). Dans
ce contexte, la disponibilité de données du phytoplancton acquises a long terme est une
condition préalable fondamentale a ’étude des réponses spatio-temporelles de ce com-
partiment biologique face au variations de I’environnement. Minimiser les lacunes exis-
tantes au niveau de la période et de la fréquence d’échantillonnage, de la résolution taxi-
nomique et des parametres environnementaux, permettrait d’améliorer la détection des
réponses des taxons du phytoplancton aux changements environnementaux ainsi que
les interprétations et projections découlant des analyses effectuées.

L’étude des différentes facettes de la biodiversité comme outils d’approfondissement
des connaissances sur la dynamique du phytoplancton s’est avérée pertinente, mais nous
avons également souligné la nécessité d’intégrer d’autres aspects de la diversité. En par-
ticulier, la question des variations phénologiques des especes reste a évaluer. Le cycle
saisonnier du phytoplancton est fortement relié au climat, ce qui fait de la phénologie
un indicateur biologique sensible aux variations climatiques. Un aspect souligné a plu-
sieurs occasions concerne l'intégration des traits biologiques dans 'analyse du phyto-
plancton, un aspect qui peut étre envisagé pour l'estimation de la niche écologique.
Ces approches permettrons d’aller vers la sélection de taxons indicateurs des change-
ments environnementaux. Intégrer a ces démarches la génétique des populations ai-
derait a élucider les mécanismes d’adaptation. Enfin, une approche intégrée de plu-
sieurs composantes de 1’écosysteme doit étre prise en compte pour mieux appréhender
I’état écologique du systeme et de son évolution. La mise en ceuvre de ces axes de re-
cherche nécessite une évolution des dispositifs d’observation, comme celle engagée par
le REPHY.
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Annexes






Information supplémentaire : Article 1

TABLE A.1 — Assigned codes and taxonomic groups of phytoplankton taxa identified along
the French Coast of the English Channel and the southern Bight of the North Sea between
Gray lines pointed to main taxonomic units analysed in this study.

1992 and 2011.

Group Code Species Family
Diatoms AchnG Achnanthes sp Achnanthaceae
Diatoms Actinoc Actinocyclus sp Hemidiscaceae
Diatoms Actinop Actinoptychus sp., A. senarius, A. cam- | Heliopeltaceae
panulifer
Diatoms AsteAsteAste Asterionella sp, Asterionella formosa, | Fragilariaceae
Asterionellopsis  sp, Asterionellopsis
glacialis, Asteroplanus, Asteroplanus
karianus
Diatoms Attheya Attheya armata Attheyaceae
Diatoms BacillaG Bacillaria sp, B. pazillifera Bacillariaceae
Diatoms Bacteri Bacteriastrum sp Chaetocerotaceae
Diatoms Belloro Bellerochea sp Bellerocheaceae
Diatoms BiddulpG Biddulphia sp, B. alternans, B. rhom- | Biddulphiaceae
bus
Diatoms Ceratul Cerataulina sp, C. pelagica Hemiaulaceae
Diatoms ChaetocG Chaetoceros sp, C. compressus, C. cur- | Chaetocerotaceae
visetus, C. debilis, C. pseudocurvisetus,
C. danicus, C. debilis, C. decipiens, C.
lorenzianus, C. densus, C. impressus,
C. didymus, C. didymus var. protube-
rans, C. rostratus, C. socialis, C. socia-
lis f. radians
Diatoms Corethr Corethron sp, C. pennatum Corethraceae
Diatoms CoscStel Coscinodiscus sp, Stellarima sp, C. ra- | Coscinodiscaceae
diatus, C. marginatus
Diatoms Cylindr Cylindrotheca closterium Bacillariaceae
Diatoms Dactyli Dactyliosolen fragilissimus Rhizosoleniaceae
Diatoms Diplone Diploneis sp Diploneidaceae
Diatoms Ditylum Ditylum sp, D. brightwellii Lithodesmiaceae
Diatoms EucaClim Eucampia sp, E. zodiacus, Climaco- | Hemiaulaceae
dium
Diatoms FragilaG Fragilaria sp Fragilariaceae
Diatoms Grammat Grammatophora sp Striatellaceae
Diatoms Guinard Guinardia sp, G. delicatula, G. flaccida, | Rhizosoleniaceae
G. striata
Diatoms Helicot Helicotheca Lithodesmiaceae
Diatoms LaudSchr Lauderia sp, Schroederella sp Lauderiaceae +
Skeletonemata-
ceae
Diatoms Leptocy Leptocylindrus sp, L. danicus, L. cur- | Leptocylindraceae
vatulus, L. minimus

Continued on next page




Table A.1 — continued from previous page

Group Code Species Family
Diatoms Licmoph Licmophora Licmophoraceae
Diatoms LithodeG Lithodesmium Lithodesmiaceae
Diatoms MelosirG Melosira sp Melosiraceae
Diatoms Meunier Meuniera sp, M. membranacea Naviculaceae
Diatoms NaviFallHaslLyrePetr | Navicula sp, N. pelagica, Fallacia sp, | Naviculaceae + Sel-
Haslea sp, Lyrella sp, Petroneis sp laphoraceae + Ly-
rellaceae
Diatoms NitzHant Nitzschia sp, N. longissima, Hantzschia | Bacillariaceae
Diatoms Odontel Odontella sp, O. aurita, O. granulata, | Triceratiaceae
O. mobiliensis, O. regia, O. sinensis
Diatoms Paralia Paralia sulcata Paraliaceae
Diatoms PlagBrock Plagiogramma sp, Brockmanniella bro- | Plagiogrammaceae
ckmannii + Cymatosira-
ceae
Diatoms Plagiogmop Plagiogrammopsis sp, P. vanheurckis Cymatosiraceae
Diatoms PleuGyro Pleurosigma sp, Gyrosigma Pleurosigmataceae
Diatoms PodoHyal Podosira sp, P. stelligera, Hyalodiscus | Hyalodiscaceae
sp
Diatoms Probosc Proboscia indica Rhizosoleniaceae
Diatoms Pseunitz Pseudo-nitzschia, P. americana, P. de- | Bacillariaceae
licatissima, P. pungens, P. seriata
Diatoms RhapDelp Rhaphoneis sp, Delphineis sp Rhaphoneidaceae
Diatoms RhizosoG Rhizosolenia sp, R. hebetata, R. imbri- | Rhizosoleniaceae
cata, R. styliformis, R. robusta, R. se-
tigera, R. pungens
Diatoms Skeleto Skeletonema costatum Skeletonemaceae
Diatoms Stauron Stauroneis Stauroneidaceae
Diatoms Stephan Stephanopyzis Stephanopyxidaceae
Diatoms Surirel Surirella Surirellaceae
Diatoms SyneTozxa Synedra sp, Toxarium sp Fragilariaceae +
Toxariaceae
Diatoms ThalPoro Thalassiosira sp, T. angulata, T. an- | Thalassiosiraceae
tarctica, T. levanderi, T. minima, T.
nordenskioeldii, T. rotula, T. gravida,
Porosira sp
Diatoms ThalThalLiol Thalassionema sp, Thalassionema nitz- | Thalassionemataceag
schioides, Thalassiothrixz sp, Lioloma
sp
Dinoflagellates Akashiw Akashiwo sanguinea Gymnodiniaceae
Dinoflagellates Alexand Alexandrium sp, A. minutum, A. osten- | Gonyaulacaceae
feldii
Dinoflagellates Amphidi Amphidinium sp., A. crassum Gymnodiniaceae
Dinoflagellates Ceratiu Ceratium sp, C. minutum, Neocera- | Ceratiaceae
tium furca, N. fusus, N. lineatum
Dinoflagellates Cochlod Cochlodinium sp Gymnodiniaceae
Dinoflagellates DinophyG Dinophysis sp, D. acuminata, D. saccu- | Dinophysiaceae
lus
Dinoflagellates DiploDiploDiploZygaOble Diplopsalis sp, Diplopelta sp, Diplopsa- | Protoperidiniaceae

lopsis sp, Zygabikodinium sp, Oblea sp

Continued on next page




Table A.1 — continued from previous page

Group Code Species Family
Dinoflagellates DissPyro Pyrocystis sp Pyrocystaceae
Dinoflagellates GonyaulG Gonyaulax sp Gonyaulacaceae
Dinoflagellates GymnGyro Gymnodinium sp, Gyrodinium sp, Gy- | Gymnodiniaceae
rodinium spirale
Dinoflagellates Heteroc Heterocapsa, H. niei, H. rotundata, H. | Peridiniida incertae
triquetra sedis
Dinoflagellates Karenia Karenia sp, K. mikimotoi Gymnodiniaceae
Dinoflagellates Karlodi Karlodinium, K. veneficum Gymnodiniaceae
Dinoflagellates Katodin Katodinium sp Gymnodiniaceae
Dinoflagellates Micraca Micracanthodinium sp Cladopyxidaceae
Dinoflagellates NoctiluG Noctiluca scintillans Noctilucaceae
Dinoflagellates Oxyphys Oxyphysis sp Amphisoleniaceae
Dinoflagellates Peridinie Peridiniella sp Cladopyxidaceae
Dinoflagellates Phalacr Phalacroma rotundatum Dinophysiaceae
Dinoflagellates PolykriG Polykrikos sp, P. schwarzii Polykrikaceae
Dinoflagellates Pronoct Pronoctiluca Protodiniferaceae
Dinoflagellates ProroceG Prorocentrum sp, P. micans, P. arcua- | Prorocentraceae
tum, P. gibbosum, P. cordatum, P. bla-
ticum, P. triestinum
Dinoflagellates Protoce Protoceratium Gonyaulacaceae
Dinoflagellates ProtPeri Protoperidinium sp, P. bipes, P. depres- | Peridiniaceae +
sum, P. minutum, Peridinium sp Protoperidinia-
ceae
Dinoflagellates PyrophaG Pyrophacus sp Pyrophacaceae
Dinoflagellates ScriEnsiPentaBysm, Scrippsiella sp, Ensiculifera sp, Penta- | Peridiniaceae
pharsodinium sp, Bysmatrum sp
Dinoflagellates Spatulo Spatulodinium pseudonoctiluca Kofoidiniaceae
Dinoflagellates Torodin Torodinium sp Gymnodiniaceae
Dinoflagellates TriceraG Triceratium sp, T. favus Gymnodiniaceae
Dinoflagellates WarnNemaNema Warnowia sp, Nematodinium sp, Ne- | Warnowiaceae
matopsides sp
Chlorophytes Ankistr Ankistrodesmus sp Selenastraceae
Chlorophytes Crucige Crucigenia sp Trebouxiophyceae
incertae sedis
Chlorophytes Pediast Pediastrum sp Hydrodictyaceae
Chlorophytes Pyramim Pyramimonas Pyramimonadaceae
Chlorophytes Scenede Scenedesmus sp, S. communis Scenedesmaceae
Cyanobacteria Microcy Microcystis sp Microcystaceae
Euglenids FEugleni FEuglena sp Euglenaceae
Euglenids FEutreptie FEutreptiella sp Eutreptiaceae
Haptophyta Chrysoc Chrysochromulina sp Prymnesiaceae
Haptophyta Phaeocy Phaeocystis sp Phaeocystaceae
Silicoflagellates DictyocG Dictyocha sp, D. speculum Dictyochaceae
Raphidophytes ChattonG Chattonella Chattonellaceae
Raphidophytes Heteros Heterosigma sp, H. akashiwo Chattonellaceae
Ebridian flagel- | Ebria Ebria tripartita Ebriaceae

lates
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North Sea between 1992 and 2011.
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FIGURE A.2 — Seasonal patterns of environmental variables at ten stations along the French
Coast of the English Channel and the southern Bight of the North Sea between 1992 and
2011. Abbreviations of environmental variables : DIN(dissolved inorganic nitrogen), SIOH
(silicate), PO4 (phosphates), TEMP (temperature), SALI (salinity). Left and right scales for
black and gray lines respectively.
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present trends and 90% confidence interval respectively, as predicted by the Dynamic Li-
near Model. Gray and dark dots correspond to deseasonalized observations and outliers res-
pectively. LD (detection limit).



Analyses a I’échelle du littoral francais

B.1 Contexte hydrologique

Une variabilité inter-annuelle marquée caractérise le débit des principales rivieres
dans les zones d’étude (Figure B.1). Globalement, I'année 2001 a été caractérisée
par des débits relativement plus forts alors que durant ’année suivante ceux-ci ont
été en moyenne plus faibles (e.g. Loire, Leyre, Rhone). De forme similaire, ’année
2005 présente des débits plus faibles (e.g. Vilaine, Charente, Loire, Leyre). Plus parti-
culierement la Somme présente des périodes d’augmentation et de diminution du débit.
Néanmoins, depuis 2004 les débits mensuels de cette riviere sont plus faibles que ceux
enregistrés durant les années 1995, 2001-2003.

L’évolution temporelle des températures enregistrées est montrée dans la Figure
B.2. Globalement, I'année 2003 a été caractérisée par des températures estivales plus
élevées, mais d’autres années ont également enregistré des valeurs élevées durant cette
période comme par example 'année 2006. L’hiver de 2006-2007 a été caractérisé par
des températures relativement plus faibles principalement en Manche et dans 1’Ouest
et Sud de la Bretagne.

La salinité est caractérisée par une importante variabilité inter-annuelle au cours de
la période analysée (Figure B.3). Néanmoins, sur certains lieux de surveillance celle-ci
semble augmenter (e.g. Somme, Teychan, Anse de Carteau). La turbidité a également
montré de fortes variations inter-annuelles et varie fortement en fonction du lieux de
surveillance (Figure B.4).

1. Ces séries répresentent les données extraites de Quadrige2 et réportées a 'unité de mesure NTU
(voir page 68). Dans les Modeéles Dynamiques Linéaires nous avons tenu compte du passage entre
la mesure FNU-Formazin Nephelometric Units et NTU-Nephelometric Turbidity Unit a travers une
intervention (voir Chapitre 2).
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B.2 Unités taxinomiques utilisées dans 1’analyse (ATP)

TABLE B.1 — Unités taxinomiques recontrées sur le littoral francais. Les unités soulignées ont été utilisées
dans I'analyse (ATP) des variations temporelles sur le long terme de la communauté phytoplanctonique. Les
codes des unités taxinomiques ainsi que celui des familles est renseigné.

Phylum Famille Code famille Code unité Genres, especes inclus

Chlorophyta Chlorellaceae CHLOR ACTIN Actinastrum

Chlorophyta Chlorodendraceae CHLOROD TETRA Tetraselmis, Prasinocladus

Chlorophyta Halosphaeraceae + HALPTE PACH Pachysphaera, Pterosperma

Pterospermataceae

Chlorophyta Hydrodictyaceae HYDROD PEDI Pediastrum

Chlorophyta Pyramimonadaceae PYRAM HALOS Halosphaera

Chlorophyta Pyramimonadaceae PYRAM PYR Pyramimonas, P. longicauda

Chlorophyta Scenedesmaceae SCENED SCE Scenedesmus

Chlorophyta Selenastraceae SELEN ANKIS Ankistrodesmus

Chlorophyta Trebouxiophyceae TREBOU CRUCI Crucigenia

incertae sedis

CyanobacteriaMerismopediaceae MERIS MERIS Merismopedia

CyanobacteriaMicrocystaceae MICROCYS MICROC Microcystis

CyanobacteriaNostocaceae NOSTO ANAB Anabaena

CyanobacteriaOscillatoriaceae OSCILLA OSCILL Oscillatoria

Euglenozoa  Euglenaceae EUGL EUG FEuglena, Futreptia, Futreptiella

Haptophyta Phaeocystaceae PHAEO PHA Phaeocystis

Haptophyta Prymnesiaceae PRYMNE CHRY Chrysochromulina

Haptophyta Prymnesiaceae PRYMNE PRYM Prymnesitum

Myzozoa Amphidomataceae ~ AMPHIDO AMPHIDO  Amphidoma

Myzozoa Ceratiaceae CERAT CEI Ceratium, Neoceratium tripos, N. furca, N. fu-
sus, N. lineatum, N. minutum, N. macroceros

Myzozoa Ceratocoryaceae CERATO CERATO Ceratocorys

Myzozoa Cladopyxidaceae CLADOP MIC Micracanthodinium

Myzozoa Cladopyxidaceae CLADOP PALA Palaeophalacroma

Myzozoa Cladopyxidaceae CLADOP PER Peridiniella

Myzozoa Dinophysiaceae DINOP DIN Dinophysis, D. acuminata, D. acuta, D. cau-
data, D. fortii, D. norvegica, D. sacculus, D.
tripos, Phalacroma, P. rapa, P. rotundata

Myzozoa Dinophysiaceae DINOP MET Metaphalacroma

Myzozoa Dinophysiaceae DINOP ORN Ornithocercus

Myzozoa Dinophysiaceae DINOP SINO Sinophysis

Myzozoa Goniodomataceae GONIO GONIO Goniodoma, Goniodoma polyedricum

Myzozoa Gonyaulacaceae GONYAU ALE Alexandrium, A. affine, A. andersonii, A. ca-
tenella, A. insuetum, A. leei, A. margalefii, A.
minutum, A. ostenfeldii, A. pseudogonyaulaz,
A. tamarense, A. tamutum

Myzozoa Gonyaulacaceae GONYAU AMY Amylaz, A. triacantha, A. buzus

Myzozoa Gonyaulacaceae GONYAU GON Gonyaulaz, G. grindleyi, G. spinifera, G. ve-
rior, Protoceratium

Myzozoa Gonyaulacaceae GONYAU LIN Lingulodinium polyedrum

Myzozoa Gymnodiniaceae GYMN LEPI Lepidodinium, L. chlorophorum

Myzozoa Gymnodiniaceae GYMN AKA Akashiwo, Akashiwo sanguinea

Myzozoa Gymnodiniaceae GYMN AMPHI Amphidinium, A. carterae, A. operculatum, A.
crassum

Myzozoa Gymnodiniaceae GYMN COCH Cochlodinium

Continue dans la page suivante
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Table B.1 — continuation de la page précédente

Phylum Famille Code famille Code unité Genres, especes inclus
Myzozoa Gymnodiniaceae GYMN GYM Gymnodinium, G. catenatum, G. impudicum,
Gyrodinium, G. spirale
Myzozoa Gymnodiniaceae GYMN KAR Karenia, K. brevis, K. papilionacea, K. miki-
motoi
Myzozoa Gymnodiniaceae GYMN KARLO Karlodinium, Karlodinium veneficum
Myzozoa Gymnodiniaceae GYMN KAT Katodinium, K. glaucum
Myzozoa Gymnodiniaceae GYMN TOR Torodinium, T. robustum
Myzozoa Kofoidiniaceae KOFOI SPATULO Spatulodinium, Spatulodinium pseudonoctiluca
Myzozoa Noctilucaceae NOCTIL NOC Noctiluca, N. scintillans
Myzozoa Ostreopsidaceae OSTREOP COOLI Coolia
Myzozoa Ostreopsidaceae OSTREOP OST Ostreopsis
Myzozoa Oxyrrhinaceae OXYRR OXYR Ozyrrhis, Oxyrrhis marinag
Myzozoa Oxytoxaceae OXYTO AMPHIDINIO Amphidiniopsis
Myzozoa Oxytoxaceae OXYTO 0),:9% Ozytozum, Corythodinium
Myzozoa Oxytoxaceae OXYTO THEC Thecadinium
Myzozoa Peridiniida incertaec PERI ADEN Adenoides
sedis
Myzozoa Peridiniida incertae PERI HET Heterocapsa, H. niei, H. rotundata, H. triquetra
sedis
Myzozoa Podolampadaceae PODOL BLEP Blepharocysta
Myzozoa Podolampadaceae PODOL PODL Podolampas
Myzozoa Polykrikaceae POLYK POL Polykrikos, P. schwarzii
Myzozoa Prorocentraceae PROROCEN MES Mesoporos
Myzozoa Prorocentraceae PROROCEN PRO Prorocentrum, P. balticum, P. compressum, P.
cordatum, P. gracile, P. lima, P. mexicanum,
P. rhathymum, P. micans, P. arcuatum, P. gib-
bosum, P. triestinum
Myzozoa Protodiniferaceae PROTODIN PRON Pronoctiluca
Myzozoa Protoperidiniaceae  PROTOPERIN  DIP Diplopsalis, Diplopelta, Diplopsalopsis, Prepe-
+ Peridiniaceae ridinium, Oblea
Myzozoa Protoperidiniaceae PROTOPERIN  KRYP Kryptoperidinium foliaceum
+ Peridiniaceae
Myzozoa Protoperidiniaceac = PROTOPERIN  PRP Archaeperidinium minutum, Peridinium, P.
+ Peridiniaceae quinquecorne, Protoperidinium, P. bipes, P. co-
nicum, P. depressum, P. diabolum, P. longipes,
P. divergens, P. obtusum, P. pentagonum, P.
latissimum, P. punctulatum, P. steinii, P. py-
riforme
Myzozoa Protoperidiniaceae  PROTOPERIN SCR Ensiculifera, Scrippsiella, Pentapharsodinium,
+ Peridiniaceae Bysmatrum
Myzozoa Pyrocystaceae PYROC DISS Dissodinium, Pyrocystis
Myzozoa Pyrocystaceae PYROC PYRO Pyrophacus
Myzozoa Pyrophacaceae PYROP FRAGILI Fragilidium
Myzozoa Warnowiaceae WARNOW WARNW Warnowia, Nematodinium, Nematopsides
Myzozoa non renseigné non renseigné PSELIO Pseliodinium
Ochrophyta Achnanthaceae ACHNAN ACH Achnanthes
Ochrophyta  Asterolampraceae ASTEROL ASTERO Asteromphalus
Ochrophyta  Attheyaceae ATTH ATT Attheya, A. armata
Ochrophyta Aulacodiscaceae AULACODIS AULAC Aulacodiscus
Ochrophyta Bacillariaceae BACIL BACI Bacillaria, B. pazillifera
Ochrophyta Bacillariaceae BACIL NIT Ceratoneis closterium, Cylindrotheca, C. graci-

lis, Nitzschia, N. longissima, Hantzschia

Continue dans la page suivante
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Table B.1 — continuation de la page précédente

Phylum Famille Code famille Code unité Genres, especes inclus
Ochrophyta Bacillariaceae BACIL PSE Pseudo-nitzschia, P. americana, P. australis,
P. delicatissima, P. fraudulenta, P. multis-
triata, P. pseudodelicatissima, P. pungens, P.
seriata, P. subpacifica, Pseudo-nitzschia, com-
plexe seriata, groupe des effilées (multiseries
+ pungens), Pseudo-nitzschia, complexe se-
riata, groupe des larges (australis 4 fraudulenta
+ seriata + subpacifica), Pseudo-nitzschia,
groupe des larges asymétriques (australis + se-
riata + subpacifica), Pseudo-nitzschia, groupe
des larges symétriques (fraudulenta), Pseudo-
nitzschia, groupe des sigmoides (multistriata)
Ochrophyta  Bellerocheaceae BELLO BEL Bellerochea
Ochrophyta Catenulaceae CATEN AMPHO Amphora
Ochrophyta Chaetocerotaceae CHAETO BACT Bacteriastrum
Ochrophyta Chaetocerotaceae CHAETO CHA Chaetoceros, C. affinis, C. curvisetus, C. de-
bilis, C. pseudocurvisetus, C. danicus, C. de-
cipiens, C. lorenzianus, C. densus, C. castra-
canei, C. didymus, C. protuberans, C. fragilis,
C. wighamii, C. lorenzianus, C. peruvianus, C.
rostratus, C. socialis, C. socialis f. radians, C.
subtilis, C. wighamii
Ochrophyta Chattonellaceae CHATTO CHATT Chattonella
Ochrophyta Chattonellaceae CHATTO FIB Fibrocapsa, F. japonica
Ochrophyta Chattonellaceae CHATTO HETS Heterosigma, H. akashiwo
Ochrophyta Cocconeidaceae COCCON COCC Cocconeis
Ochrophyta Corethraceae CORET COR Corethron, C. pennatum
Ochrophyta Coscinodiscaceae COSCINO COS Coscinodiscus, Stellarima, C. oculus-iridis, C.
radiatus, C. marginatus, C. wailesii
Ochrophyta Cymatosiraceae + CYMPLA CAMPY Campylosira, Campylosira cymbelliformis
Plagiogrammaceae
Ochrophyta Cymatosiraceae + CYMPLA PLAG Plagiogrammopsis, Plagiogrammopsis vanheur-
Plagiogrammaceae ckii
Ochrophyta Cymatosiraceae + CYMPLA PLA Brockmanniella, B. brockmannii, Plagio-
Plagiogrammaceae gramma
Ochrophyta Dictyochaceae DICT DIC Dictyocha, D. fibula, D. speculum
Ochrophyta Dinobryaceae DINOB DINOB Dinobryon
Ochrophyta Diploneidaceae DIPLO DIPLO Diploneis
Ochrophyta Entomoneidaceae ENTOM ENT Entomoneis
Ochrophyta Fragilariaceae =~ + FRATOX AST Asterionella, Asterionellopsis, Asteroplanus,
Toxariaceae Asterionella formosa, Asterionellopsis glacia-
lis, Asteroplanus karianus
Ochrophyta Fragilariaceae @~ 4+ FRATOX FRA Fragilaria
Toxariaceae
Ochrophyta Fragilariaceae =~ + FRATOX SYN Synedra, Toxarium
Toxariaceae
Ochrophyta Gomphonemataceae GOMPH GOMP Gomphonema, Gomphoneis
Ochrophyta Heliopeltaceae HELIOP ACTP Actinoptychus, A. senarius, A. campanulifer
Ochrophyta Hemiaulaceae HEMIAUL CER Cerataulina, C. pelagica
Ochrophyta Hemiaulaceae HEMIAUL EUC FEucampia, Climacodium, E. zodiacus
Ochrophyta Hemiaulaceae HEMIAUL HEM Hemiaulus
Ochrophyta Hemidiscaceae HEMIDIS ACT Actinocyclus

Continue dans la page suivante
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Table B.1 — continuation de la page précédente

Phylum Famille Code famille Code unité Genres, especes inclus
Ochrophyta Hyalodiscaceae HYALO POD Podosira, Hyalodiscus, P. stelligera
Ochrophyta Lauderiaceae + LAUMEPA LAU Lauderia, Schroederella, L. annulata, Schroede-
Melosiraceae + Pa- rella
raliaceae
Ochrophyta Lauderiaceae + LAUMEPA MEL Melosira
Melosiraceae + Pa-
raliaceae
Ochrophyta Lauderiaceae + LAUMEPA PAR Paralia sulcata
Melosiraceae + Pa-
raliaceae
Ochrophyta Leptocylindraceae LEPTO LEP Leptocylindrus, L. danicus, L. curvatus, L. mi-
niMus
Ochrophyta Licmophoraceae LICM LIC Licmophora
Ochrophyta Lithodesmiaceae LITHOD DIT Ditylum, D. brightwellii
Ochrophyta Lithodesmiaceae LITHOD HEL Helicotheca
Ochrophyta Lithodesmiaceae LITHOD LIT Lithodesmium, L. undulatum
Ochrophyta Naviculaceae + Sel- NAVIC MEU Meuniera, M. membranacea
laphoraceae + Ly-
rellaceae
Ochrophyta Naviculaceae + Sel- NAVIC NAV Haslea, H. wawrikae, Navicula, N. gregaria,
laphoraceae + Ly- N. cryptocephala, N. pelagica, Fallacia, Lyrella,
rellaceae Petroneis
Ochrophyta Naviculaceae + Sel- NAVIC TRACH Trachyneis
laphoraceae + Ly-
rellaceae
Ochrophyta Pedinellaceae PEDINE APEDI Apedinella radians
Ochrophyta Pedinellaceae PEDINE PSEPED Pseudopedinella
Ochrophyta Pinnulariaceae PINNU PINN Pinnularia
Ochrophyta Plagiotropidaceae PLAGIOT PLAGIOT Plagiotropis
Ochrophyta Pleurosigmataceac ~ PLEURO DONKI Donkinia
Ochrophyta Pleurosigmataceae =~ PLEURO PLE Gyrosigma, Pleurosigma
Ochrophyta Pleurosigmataceae =~ PLEURO TOXO Tozonidea
Ochrophyta Rhabdonemataceae RHABDO RHAB Rhabdonema
Ochrophyta Rhaphoneidaceae RHAPHO RHA Delphineis, Rhaphoneis
Ochrophyta Rhizosoleniaceae RHIZOSO DAC Dactyliosolen, D. fragilissimus
Ochrophyta Rhizosoleniaceae RHIZOSO GUI Guinardia, G. delicatula, G. flaccida, G. striata
Ochrophyta Rhizosoleniaceae RHIZOSO RHI Neocalyptrella robusta, Proboscia, P. alata, P.
indica, Rhizosolenia, R. hebetata, R. imbricata,
R. styliformis, R. setigera, R. setigera f. pun-
gens
Ochrophyta Skeletonemaceae SKELETO DET Detonula, Detonula pumila
Ochrophyta  Skeletonemaceae SKELETO SKE Skeletonema, S. costatum
Ochrophyta Stauroneidaceae STAURO STAU Stauroneis
Ochrophyta Stephanodiscaceae =~ STEPHANO CYCLOT Cyclotella
Ochrophyta Stephanopyxidaceae STEPHANOP STEP Stephanopyzis
Ochrophyta Striatellaceae STRIATE GRAM Grammatophora, G. serpentina
Ochrophyta  Striatellaceae STRIATE STR Striatella
Ochrophyta  Surirellaceae SURIRE SUR Surirella
Ochrophyta Thalassionemataceae THALASSIONE THL Thalassionema, T. nitzschioides, Thalassio-

thriz, Lioloma

Continue dans la page suivante
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Table B.1 — continuation de la page précédente

Phylum Famille Code famille Code unité Genres, especes inclus

Ochrophyta Thalassiosiraceae THALASSIOSI  THP Porosira, Thalassiosira, T. angulata, T.
anguste-lineata, T. antarctica, T. gra-
vida, T. levanderi, T. minima, T. nor-
denskioeldii, T. punctigera, T. rotula, T. gra-
vida, T. subtilis

Ochrophyta Biddulphiaceae TRICERA ODOBID Biddulphia, B. rhombus, Odontella, O. aurita,

+ Triceratia- 0. granulata, O. mobiliensis, O. regia, O. si-
ceae nensis, Trigonium alternans

Ochrophyta Triceratiaceae TRICERA TRI Triceratium, T. favus

Protozoa Ebriaceae EBRIA EBR FEbria, E. tripartita

incer-

tae se-

dis

Protozoa Ebriopsidaceae EBRIOP HERM Hermesinum

incer-

tae se-

dis

Streptophyta Closteriaceae CLOST CLOSTER Closterium

Streptophyta Desmidiaceae DESM STAURAS Staurastrum
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B.3 Valeurs de I'indice IndVal calculé sur ’ensemble d’unités

taxinomiques

TABLE B.2 — Valeurs de I'indice IndVal calculé sur I’ensemble des unités taxinomiques a partir des différentes
zones du littoral francais. Chaque valeur est exprimée en pourcentage, variant en conséquence entre 0 et
100%. Voir Table B.1 pour les codes des unités taxinomiques.

Phylum Code EC OB SB PC AB MSW  MSE
Chlorophyta ACTIN 0 0 0 1,49 0 0 1,72
Chlorophyta ANKIS 0,45 1,46 0,33 0 0 0 0
Chlorophyta CRUCI 0 0 0 2,78 0 0 0
Chlorophyta HALOS 0 1,85 0 0,46 0 0 0
Chlorophyta PACH 0 2,17 0 0,31 0 0 0
Chlorophyta PEDI 3,15 0 13,8 3,96 0 0 0,05
Chlorophyta PYR 5,21 0,5 18,52 31,82 0 0 0,08
Chlorophyta SCE 12,77 1,14 7,33 15,52 0,56 0 7,5
Chlorophyta TETRA 0 0 0,2 8,35 0 0 0
Cyanobacteria ANAB 0 0 0 1,57 0 0 0,81
Cyanobacteria MERIS 0 0,52 0,63 0,13 2,33 0 0,14
Cyanobacteria MICROC 0 0 0 5,56 0 0 0
Cyanobacteria OSCILL 0 1,6 0,5 0,05 0 0 19,32
Euglenozoa EUG 8,14 16,68 8,71 16,6 17,78 9,25 13,54
Haptophyta CHRY 0,14 6,89 4,46 1,97 4,23 0 14,03
Haptophyta PHA 64,88 8,58 0,85 0,48 0,59 0 0,04
Haptophyta PRYM 0 0 0 4,17 0 0 0
Myzozoa ADEN 0 1,76 0,51 0 0 0 0
Myzozoa AKA 0,33 0 0,31 0,62 0,48 9,13 2,51
Myzozoa ALE 5,93 17,61 15,32 10,33 16,03 11,54 3,49
Myzozoa AMPHIDINIO 0 2,78 0 0 0 0 0
Myzozoa AMPHI 9,95 21,67 3,91 19,31 1,13 0 19,25
Myzozoa AMPHIDO 0 12,59 3,49 0 2,41 0 0
Myzozoa AMY 0 13,56 15,09 0,2 1,37 0 0,03
Myzozoa BLEP 0 0,33 0 0,84 0 0 8,83
Myzozoa CEI 1,91 16,46 18,18 15,72 16,93 10,65 13,73
Myzozoa CERATO 0 0 0 0 5,56 0 0
Myzozoa COCH 0 2,33 2,41 12,09 1,7 0,5 0
Myzozoa COOLI 0 0 0 2,2 0 0 10,13
Myzozoa DIN 0,69 16,02 19,19 12,54 17,35 12,44 17,39
Myzozoa DIP 12,14 19,29 20 3,07 18 0,54 11,58
Myzozoa DISS 11,55 18,17 2,38 3,19 0,79 0 0,08
Myzozoa FRAGILI 0 0,64 0,04 0,92 10,2 0 2,15
Myzozoa GONIO 0 0 0,04 0,04 19,33 0 6,02
Myzozoa GON 1,54 19,23 15,58 7,87 19,84 7,65 8,14
Myzozoa GYM 1549 13,62 1581 16 13,69 14,1 11,08
Myzozoa HET 1,53 17,36 15,39 16,16 17,02 9,51 10,03
Myzozoa KAR 0,01 20,12 20,06 6,77 20,83 1,99 17,92
Myzozoa KARLO 6,46 4,11 0,55 0 0 0 0
Myzozoa KAT 16,15 2296 8,54 19,98 2,49 4,6 0,98
Myzozoa KRYP 0 3,03 4,28 1,11 0,19 0,51 4,9
Myzozoa LEPI 0 33,51 24.4 10,6 0,46 0 0
Myzozoa LIN 0 0 0,19 1,16 9,22 0 38,28
Myzozoa MES 0 7,62 0,41 0 1,69 0 0
Continue dans la page suivante
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Table B.2 — suite de la page précédente

Phylum Code EC OB SB PC AB MSW  MSE
Myzozoa MET 0 5,56 0 0 0 0 0
Myzozoa MIC 0,04 47,93 3 0 0 0 0
Myzozoa NOC 10,05 4,16 24,44 23,29 3,95 0 0
Myzozoa ORN 0 0 0 0 0 0 7,41
Myzozoa OST 0 0 0 3,5 0 0,51 27,97
Myzozoa OXYR 0 0,2 0,25 7,18 0 0,22 2,15
Myzozoa OXY 0 10,63 2,39 7,12 0,95 20,54 17,49
Myzozoa PALA 0 0 0,48 1,3 0 0 3,82
Myzozoa PERID 0 17 0,03 0 0 0 13,94
Myzozoa PODL 0 0 0 0 0 9,81 0,22
Myzozoa POL 5,99 11,53 16,22 18,39 3,61 7,56 0,39
Myzozoa PRONOC 0 20,66 6,24 0,6 4,43 0 8,07
Myzozoa PRO 13,89 14,77 15,44 15,41 12,71 14,51 13
Myzozoa PRP 12,06 13,94 14,52 15,91 15,1 14,06 13,18
Myzozoa PSELIO 0 1,33 0 0 0 0 12,68
Myzozoa PYRO 1,37 2,1 3,62 3,91 3 0 1,43
Myzozoa SCR 7,43 15,39 14,74 15,83 14,85 15,16 13,36
Myzozoa SINO 0 2,78 0 0 0 0 0
Myzozoa SPATULO 0,68 1,76 0 0 0 0 0
Myzozoa THEC 0 0 0 0 5,56 0 0
Myzozoa TOR 2,05 21,85 6,25 24,65 25,6 0 2,97
Myzozoa WARNW 0 24,99 6,12 17,8 3,78 0 0
Ochrophyta ACH 0,02 11,27 3,35 0,25 33,76 0,56 7
Ochrophyta ACT 0,19 0,5 0 0,85 0 0 34,03
Ochrophyta ACTP 0,72 2,54 0,36 66,74 0 0 0,02
Ochrophyta AMPHO 0 9,16 6,18 2,24 2,09 0 8,85
Ochrophyta APEDI 0 3,25 1,01 3,57 0 0 0
Ochrophyta AST 17,36 2,76 10,78 16,19 21,33 13,88 10,21
Ochrophyta ASTERO 0 10,58 0,69 0,31 2,38 0 0,63
Ochrophyta ATT 1,96 39,67 0,57 0 0,29 0 0
Ochrophyta AULAC 0 0 0 0 5,56 0 0
Ochrophyta BACI 11,26 0,33 2,02 38,8 2,44 0,16 0,17
Ochrophyta BACT 0,38 3,5 8,22 14,85 20,73 9,31 5,1
Ochrophyta BEL 6,78 0 0,9 0,49 0 0 0
Ochrophyta CAMPY 0 0 0 0 16,67 0 0
Ochrophyta CER 12,47 15,8 16,94 13,97 15,14 14,18 7,58
Ochrophyta CHA 14,71 14,69 13,09 14,31 14,82 15,3 13,07
Ochrophyta CHATT 0,88 0 0 1,46 0 0 0
Ochrophyta COCC 0 7,74 1,93 1,15 24,61 30,52 11,03
Ochrophyta COR 1,09 9,76 3,15 0,31 35,6 0 0,02
Ochrophyta COS 18,34 5,85 16,44 20,44 4,38 15,13 4,02
Ochrophyta CYCLOT 0 0,32 3,58 2,64 0 0 0,14
Ochrophyta DAC 491 17,06 8,33 13,2 17,44 15,81 13,94
Ochrophyta DET 0 5,29 3,67 2,58 0,87 0 0
Ochrophyta DIC 10,37 15,91 15,78 15,26 14,92 8,93 14,01
Ochrophyta DINOB 0 52,07 2,83 0 2,18 0 0,86
Ochrophyta DIPLO 15,1 12,09 5,3 16,66 20,48 0,02 1,65
Ochrophyta DIT 18,99 10,49 15,87 15,75 15,07 11,75 5,35
Ochrophyta DONKI 0 24,35 0,51 0 0 0 0
Ochrophyta ENT 0 18,57 2,69 2,97 1,02 0 8,9
Ochrophyta EUC 18,7 9,11 13,02 15,11 15,33 10,12 2,19
Ochrophyta FIB 0 5,76 1,47 9,71 0 0 0,08

Continue dans la page suivante
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Phylum Code EC OB SB PC AB MSW  MSE
Ochrophyta FRA 0,12 10,11 438 1722 026 0 0
Ochrophyta GOMP 0 2,78 0 0 0 0 0
Ochrophyta GRAM 0 12,26 13,5 11,57 18,41 20,27 5,46
Ochrophyta GUI 18,11 14,91 14,06 14,6 15,11 12,23 10,24
Ochrophyta HEL 6,96 0,28 0,32 15,48 37,02 0 0
Ochrophyta HEM 0 1,54 0,34 0,76 12,66 35,08 24,67
Ochrophyta HETS 2,72 4,02 0,95 5,34 42,58 0 0,02
Ochrophyta LAU 19,56 10,54 16,02 17,1 13,36 11,41 1,48
Ochrophyta LEP 13,68 14,29 15,63 14,69 15,05 13,4 13
Ochrophyta LIC 1,54 13,98 9,94 2,64 16,42 20,89 18,69
Ochrophyta LIT 0,22 2,05 6,63 41,26 19,62 0 0
Ochrophyta MEL 4,02 5,9 0,2 19,4 13,35 10,89 0,85
Ochrophyta MEU 44,26 3,91 0,5 5,92 7,06 0 0
Ochrophyta NAV 15,67 14,12 13,72 15,95 9,68 15,29 13,38
Ochrophyta NIT 1515 13,76 13,22 13,7 1588 159 124
Ochrophyta ODOBID 23,11 3,9 14,05 19,13 18,71 5,32 2,49
Ochrophyta PAR 19,96 17,97 18,85 20,66 19,15 0 0,06
Ochrophyta PINN 0 2,78 0 0 0 0 0
Ochrophyta PLA 20,12 17,69 11,51 24,69 0,1 0 0
Ochrophyta PLAG 12,23 0,22 1,46 0,07 0 0 0
Ochrophyta PLAGIOT 0 23,23 0,91 0 0 0 0
Ochrophyta PLE 13,34 13,35 14,81 16,16 14,22 14,4 12,18
Ochrophyta POD 3,31 11,61 2,6 11,93 0 0 0
Ochrophyta PSEPED 0 0,99 0 2,04 0 0 9,61
Ochrophyta PSE 14,68 14,3 14,93 12,35 13,98 15,89 13,34
Ochrophyta RHAB 0 4,65 1,2 0 0 0 0,29
Ochrophyta RHA 53,53 2,22 3,58 15,47 0 0 0
Ochrophyta RHI 17,98 13,68 15,65 13,8 14,14 14,45 10,11
Ochrophyta SKE 13,9 13,03 14,31 15,29 13,83 15,49 13,62
Ochrophyta STAU 0,04 1,48 3,19 18,77 12,04 0,07 0
Ochrophyta STEP 8,34 0,19 0,03 0 10,16 0 0
Ochrophyta STR 0 6,55 3,66 0 11,87 12,2 21,46
Ochrophyta SUR 0 0,36 0,45 43,1 0 0 0,21
Ochrophyta SYN 1,16 10,52 5,64 29,08 0 0 7,2
Ochrophyta THP 16,43 14,20 15,06 14,98 14,61 13,04 10,18
Ochrophyta THL 16,18 14,09 13,64 13,82 14,8 14,44 12,63
Ochrophyta TOXO 0 2,78 0 0 0 0 0
Ochrophyta TRACH 0 0 1,39 0 0 0 0
Ochrophyta TRI 0,04 0,86 2,49 9,78 8,93 0 0,05
Protozoa incer- EBR 0 3,95 1,99 57 0,17 24,45 6,68
tae sedis

Protozoa incer- HERM 0 0 0 1,53 0 0 10,74
tae sedis

Streptophyta CLOSTER 0 2,78 0 0 0 0 0
Streptophyta STAURAS 0 0,93 0 0 3,7 0 0

21
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B.4 Intrastructure de ’ATP

Années Unités taxinomiques

F1GURE B.5 — Intrastructure de ’ATP. Projection des lignes-années et colonnes-unités taxinomiques dans
les axes 1 et 2 du compromis respectif pour les zones de 'est de la Manche et sud de la Mer du Nord (b) sud
de Bretagne et (c) Pertuis Charentais. Les coordonnées sont reliées aux centres de classes (années ou unités
taxinomiques). Pour une meilleure visibilité, seules dix unités taxinomiques ayant des fortes coordonnées
sur I’axe 1 ou 2 sont représentées.
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Années Unités taxinomiques
MSW

MSE

FI1GURE B.6 — Intrastructure de ’ATP. Projection des lignes-années et colonnes-unités taxinomiques dans les
axes 1 et 2 du compromis respectif pour les zones de 'ouest de la Méditerranée et de 'est de la Méditerranée.
Les coordonnées sont reliées aux centres de classes (années ou unités taxinomiques). Pour une meilleure
visibilité, seule dix unités taxinomiques ayant des fortes coordonnées sur I’axe 1 ou 2 sont représentées.
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B.5 Robustesse des structures temporelles associées au phy-

toplancton
Années Familles
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FIGURE B.7 — ATP réalisée a partir des données du phytoplancton agrégées au niveau de la famille. Les
projections des lignes-années et colonnes-familles dans les axes 1 et 2 du compromis pour les zones du sud
de la Bretagne (SB), le Pertuis-Charentais (PC), et le Bassin d’Arcachon (AB). Voir Table B.1 pour les

codes des familles.
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FiGURE B.8 — ATP réalisée a partir des données du phytoplancton agrégées au niveau de la famille. Les

projections des lignes-années et colonnes-familles dans les axes 1 et 2 du compromis pour les zones de 'ouest
(MSW) et de 'est (MSE) de la Méditerranée. Voir Table B.1 pour les codes des familles.
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FIGURE B.9 — Résultats des ATP réalisées en enlevant a chaque analyse une unité taxinomique (code identifié
en rouge). Les unités enlevées correspondent & celles ayant des coordonnées élevées dans 'axe 1 ou 2 de
I’analyse. Zone — sud de Bretagne. Voir Table B.1 pour les codes des unités taxinomiques.
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FIGURE B.10 — Résultats des ATP réalisées en enlevant & chaque analyse une unité taxinomique (code
identifié en rouge). Les unités enlevées correspondent a celles ayant des coordonnées élevées dans 'axe 1 ou
2 de l'analyse. Zone — Pertuis-Charentais. Voir Table B.1 pour les codes des unités taxinomiques.
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FIGURE B.11 — Résultats des ATP réalisées en enlevant & chaque analyse une unité taxinomique (code
identifié en rouge). Les unités enlevées correspondent a celles ayant des coordonnées élevées dans l’axe 1 ou
2 de 'analyse. Zone — Bassin d’Arcachon. Voir Table B.1 pour les codes des unités taxinomiques.
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FIGURE B.12 — Résultats des ATP réalisées en enlevant a chaque analyse une unité taxinomique (code
identifié en rouge). Les unités enlevées correspondent a celles ayant des coordonnées élevées dans l'axe 1 ou
2 de 'analyse. Zone — ouest de la Méditerranée. Voir Table B.1 pour les codes des unités taxinomiques.
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FIGURE B.13 — Résultats des ATP réalisées en enlevant a chaque analyse une unité taxinomique (code
identifié en rouge). Les unités enlevées correspondent a celles ayant des coordonnées élevées dans 'axe 1 ou
2 de l'analyse. Zone — est de la Méditerranée. Voir Table B.1 pour les codes des unités taxinomiques.
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Ficure C.2 — Weighted average position of the 35 phytoplankton units considered in this study for the
Outlying Mean Index analysis (OMI). Niche positions are proportional to the OMI index for each taxonomic
unit (see Table 4.4). First and second axes of the OMI analysis represent 85.1% of the explained variance.
For codes corresponding to the taxa, see Table 4.1.



Table C.1: Observed niche overlap between each phytoplankton taxonomic pair. For codes of phytoplankton units refer to Table 1 in the main text. Results of the
similarity test are also highlighted. Rejection or not of the null hypothesis on both directions (P-value < 0.05) is represented by red color and acceptation by blue color.

Black values represent tests where the null hypothesis could not be rejected on both directions.

IALE|AST|BID|CEI|CER|CHA|COS [DAC|DIC|DIP|DIT\EUC|GON|GUI|GYMHET|KAT|LAU|LEP|NAV |NITINOC|ODO|PARs|PHA|PLE|POL|PRO|PRP|PSE|RHI(SCR|SKE|THP|THL

ALE 1

AST [0.79] 1

BID | 0.64{0.73] 1

CEI [0.87]0.83] 0.63] 1

CER | 0.84)0.73] 0.56| 0.85 1

CHA [ 0.820.88] 0.77) 0.83] 0.76 1

COS [0.63]0.74) 0.87] 0.64] 0.54] 0.77 1

DAC0.8010.67/0.52[0.79] 0.87] 0.71] 0.50) 1

DIC | 0.73]0.83] 0.80{ 0.74] 0.64] 0.86] 0.81] 0.61 1

DIP | 0.87{0.81] 0.68] 0.86| 0.82] 0.85] 0.66| 0.78{0.77] 1

DIT | 0.63[0.77] 0.83] 0.65] 0.54] 0.77] 0.89] 0.49{ 0.82{ 0.66| 1

EUC|0.78]0.73] 0.69] 0.75] 0.76| 0.81] 0.63] 0.75] 0.73] 0.84] 0.61 1

GON0.80]0.84] 0.60{0.85] 0.77] 0.79] 0.62] 0.71] 0.73] 0.79] 0.65| 0.70 1

GUI | 0.86{0.84] 0.71] 0.85| 0.82] 0.89| 0.69{ 0.77{0.78[ 0.89 0.69] 0.84] 0.77] 1

GYM|0.84]0.89] 0.76{ 0.85] 0.76] 0.93] 0.76[ 0.71] 0.84] 0.86] 0.77] 0.79] 0.79]0.90] 1

HET [0.76]0.82] 0.70] 0.78] 0.68] 0.82] 0.76] 0.63] 0.83) 0.77] 0.76| 0.70f 0.80{0.75] 0.83 1

KAT | 0.720.70] 0.66| 0.69] 0.70] 0.76| 0.61{ 0.70{ 0.71{0.79] 0.59] 0.86] 0.63]0.80] 0.75[ 0.64f 1

LAU | 0.70{0.84] 0.84] 0.73] 0.64] 0.83] 0.83] 0.58] 0.83] 0.76{0.86] 0.71] 0.71]0.78[ 0.81f 0.77} 0.68 1

LEP | 0.87)0.78] 0.65] 0.87| 0.86| 0.84] 0.63] 0.84] 0.73] 0.88) 0.62] 0.83] 0.76]0.89] 0.85] 0.75) 0.78[ 0.70] 1

NAV[0.74]0.81] 0.85] 0.72] 0.66{ 0.87] 0.83] 0.63] 0.88] 0.79{ 0.81f 0.78] 0.69]0.81f 0.85] 0.77] 0.76] 0.84] 0.77, 1

NIT | 0.80[0.88] 0.78[ 0.81] 0.72] 0.92] 0.80f 0.67/ 0.87/0.82] 0.80] 0.76] 0.78]0.84] 0.92] 0.84] 0.72] 0.82]0.80] 0.88] 1

NOC|0.87)0.76] 0.59{ 0.86] 0.86] 0.78] 0.58| 0.83] 0.67{ 0.86] 0.58] 0.76| 0.78]0.83] 0.80] 0.71] 0.70] 0.67] 0.86] 0.69]0.76 1

0DO00.63|10.75[0.90[ 0.64] 0.56] 0.77] 0.86] 0.51] 0.82] 0.68] 0.86] 0.67| 0.61{0.70] 0.75| 0.71] 0.64] 0.86| 0.63| 0.83]0.78] 0.59 1

PARs|0.67/0.77]0.90] 0.66f 0.57] 0.80[ 0.90f 0.53[0.85[0.69] 0.87] 0.68] 0.64]0.72] 0.80f 0.75[ 0.66| 0.84] 0.67] 0.88] 0.82| 0.61] 0.90] 1

PHA [ 0.67]10.69] 0.61] 0.66] 0.67| 0.68] 0.62] 0.59] 0.61] 0.67{ 0.62| 0.64] 0.62/0.73[ 0.70] 0.59] 0.61] 0.68] 0.66] 0.64] 0.65| 0.67 0.61] 0.61 1

PLE | 0.81]10.87] 0.7910.81f 0.73] 0.92f 0.80] 0.68| 0.84] 0.82] 0.79{ 0.77] 0.77/0.86] 0.93] 0.82] 0.73] 0.81]0.82] 0.880.94] 0.76] 0.78 0.83] 0.68] 1

POL | 0.7910.82{ 0.76{ 0.76 0.72] 0.86| 0.72] 0.70{ 0.80[ 0.83] 0.71) 0.80] 0.75]0.84] 0.84] 0.78] 0.76| 0.81] 0.80] 0.84] 0.84f 0.75| 0.75] 0.76] 0.67/0.84] 1

PRO | 0.87{0.83] 0.68] 0.88] 0.82] 0.87] 0.68] 0.78] 0.80{ 0.91] 0.68] 0.81] 0.82]0.88] 0.88] 0.81f 0.76{ 0.76] 0.89] 0.80] 0.85] 0.84] 0.68] 0.71| 0.66|0.86 0.83 1

PRP | 0.87)10.85]0.72/0.87] 0.80] 0.92] 0.72] 0.75] 0.82] 0.89] 0.72] 0.82] 0.80{0.91] 0.94] 0.82] 0.77] 0.78[ 0.89| 0.84{ 0.89] 0.83] 0.72f 0.75] 0.68] 0.90] 0.84] 0.91| 1

PSE | 0.86]0.85) 0.71] 0.85] 0.81{ 0.90] 0.70] 0.76] 0.78] 0.89{ 0.70| 0.83] 0.780.95 0.91] 0.76| 0.79] 0.79 0.88] 0.81]0.85] 0.83| 0.71] 0.73] 0.74{ 0.87} 0.85} 0.88] 0.91 1

RHI | 0.86]0.85) 0.72] 0.85] 0.81{ 0.90] 0.70] 0.76] 0.79] 0.89 0.70| 0.83] 0.77/0.95 0.91] 0.76] 0.78] 0.78 0.89] 0.82]0.86] 0.83| 0.71] 0.73] 0.73[0.88[ 0.84 0.89) 0.92]0.95] 1

SCR [ 0.86]0.85] 0.67 0.90] 0.81{ 0.87] 0.70] 0.75] 0.79] 0.86{ 0.71{ 0.76| 0.84]0.85 0.89] 0.85] 0.70] 0.74/ 0.86] 0.780.87] 0.83| 0.67| 0.72] 0.64{ 0.86{ 0.79[ 0.91] 0.91]0.85[0.86] 1

SKE | 0.66]0.80] 0.80{ 0.69{ 0.58] 0.79] 0.87] 0.53{ 0.84] 0.67{0.87] 0.62] 0.69[0.70f 0.78] 0.82] 0.59f 0.80{ 0.65] 0.81{0.84] 0.61| 0.82] 0.85] 0.580.82] 0.73] 0.71{0.74]0.70{0.71{0.75] 1

THP | 0.69]0.82] 0.84] 0.71] 0.60{ 0.82] 0.88] 0.55] 0.88] 0.72 0.89} 0.66| 0.70{0.74f 0.82] 0.83] 0.64] 0.85]0.68] 0.86]0.87] 0.64| 0.85] 0.90] 0.62{0.85} 0.77{ 0.75] 0.78]0.75|0.75{ 0.77/ 0.91 1

THL [ 0.74]0.84) 0.86] 0.74] 0.66| 0.87] 0.86] 0.61] 0.87]0.77{ 0.84] 0.74] 0.71]0.80f 0.86] 0.81] 0.70] 0.87/0.75] 0.91]0.89] 0.69| 0.85] 0.89] 0.64{ 0.89] 0.83] 0.79] 0.83]0.80]0.81{ 0.79] 0.84] 0.88 1




Information supplémentaire : Article 3

TABLE D.1 — Taxonomic units identified in the water column between 1995 and 2006 (included). Freq. :
occurrence frequency in percentage.

Class Code Included taza Life-form Reference Frreq.
Bacillariophyceae | BACI Bacillaria, B. paxillifera Epipelic Round et al. (1990) | 2.97

DIPLO Diploneis sp Epipelic Round et al. (1990) | 5.44
NAV Navicula sp, Fallacia sp, Has- | Epipelic Round et al. (1990) | 91.27

lea sp, Lyrella sp, Petroneis sp,

Stauroneis sp
NIT Nitzschia sp, Hantzschia sp Epipelic Round et al. (1990) | 53.38
PLE Pleurosigma sp, Gyrosigma sp Epipelic Round et al. (1990) | 75.29
SUR Surirella Epipelic Round et al. (1990) | 0.66
LIC Licmophora sp Epiphytic Round et al. (1990) | 35.58
STR Striatella Epiphytic Round et al. (1990) | 16.14
TOX Toxarium, Synedra Epiphytic Round et al. (1990) | 49.42
PLA Plagiogramma sp Epipsammic Round et al. (1990) | 36.74
RHA Rhaphoneis, Delphineis Epipsammic Round et al. (1990) | 15.32
ACH Achnanthes Haptobenthic Round et al. (1990) | 9.88
AMP Amphora sp Haptobenthic Round et al. (1990) | 14.83
BID Biddulphia, Trigonium alternans | Haptobenthic Round et al. (1990) | 29.82
COCC Cocconets sp Haptobenthic Round et al. (1990) | 22.57
FRA Fragilaria sp Haptobenthic Round et al. (1990) | 18.62
GRA Grammatophora sp Haptobenthic Round et al. (1990) | 71.99
MEL Melosira sp Haptobenthic Round et al. (1990) | 70.18
ACTINO | Actinocyclus Planktonic Round et al. (1990) | 2.31
AST Asterionella, A. formosa, Aste- | Planktonic Round et al. (1990) | 28.83

rionellopsis, A. glacialis, Astero-

planus, A. karianus
BACT Bacteriastrum Planktonic Round et al. (1990) | 5.11
BEL Bellerochea Planktonic Round et al. (1990) | 9.88
CER Cerataulina sp, C. Planktonic Round et al. (1990) | 37.73

pelagica
CHA Chaetoceros sp, C. danicus, C. | Planktonic Tomas (1997) 67.38

curvisetus, C. debilis, C. pseudo-

curvisetus, C. socialis, C. socia-

lis f. radians
COR Corethron pennatum Planktonic Algaebase 0.99
COS Coscinodiscus, Stellarima Planktonic Round et al. (1990) | 82.87
CcYC Cyclotella Planktonic Round et al. (1990) | 0.66
DAC Dactyliosolen fragilissimus Planktonic Round et al. (1990) | 1.81
DET Detonula Planktonic Round et al. (1990) | 1.48
DIT Ditylum sp Planktonic Round et al. (1990) | 48.43
EUC FEucampia sp, Climacodium sp Planktonic Round et al. (1990) | 12.69
GUI Guinardia sp, G. delicatula, G. | Planktonic Tomas (1997) 43.82

striata
HEL Helicotheca Planktonic Round et al. (1990) | 4.12

Continued on next page

35




36

Table D.1 — continued from previous page

Class Code Included taza Life-form Reference Freq.
LAU Lauderia sp, Schroederella sp Planktonic Round et al. (1990) | 17.63
LEP Leptocylindrus sp, L. danicus, L. | Planktonic Round et al. (1990), | 70.18

curvatus, L. minimus Algaebase
LIT Lithodesmium Planktonic Round et al. (1990) | 3.79
RHI Rhizosolenia, R. imbricata, R. | Planktonic Round et al. (1990) | 62.67
styliformis, R. setigera, R. seti-
gera f. pungens
SKE Skeletonema costatum Planktonic Round et al. (1990) | 56.51
THL Thalassionema nitzschioides, | Planktonic Round et al. (1990) | 52.72
Thalassiothriz, Lioloma
THP Thalassiosira, T. levanderi, T. | Planktonic Round et al. (1990) | 72.65
minima, Porosira
TRI Triceratium favus Planktonic Round et al. (1990) | 0.49
NITL Nitzschia longissima Tychoplankton | Tomas (1997) 69.85
ODO Odontella sinensis, O. mobilien- | Tychoplankton | Tomas (1997) 10.05
sis, O. regia, O. aurita, O. gra-
nulata
PAR Paralia sulcata Tychoplankton | Round et al. (1990) | 0.66
PSE Pseudo-nitzschia spp Planktonic Tomas (1997) 50.74
Dinophyceae AKA Akashiwo, A. sanguinea Planktonic Daugbjerg et al 0.49
ALE Alexandrium, A. affine, A. mi- | Planktonic Tomas (1997) 6.92
nutum, A. ostenfeldii, A. tama-
rense
AMPHI Amphidinium sp, A. crassum Planktonic Tomas (1997), Al- | 2.64
gaebase
AMY Amylaz, A. triacantha, A. buzus | Planktonic Tomas (1997) 1.65
CEI Neoceratium furca, N. fusus, N. | Planktonic Tomas (1997) 25.37
lineatum, N. minutum, Cera-
tium, C. tripos
COCH Cochlodinium sp Planktonic Tomas (1997) 0.33
DIN Dinophysis sp, D. caudata, D. | Planktonic Tomas (1997) 23.06
acuminata, D. sacculus, D.
acuta
DIP Diplopsalis, Diplopelta, Diplop- | Planktonic Tomas (1997) 13.67
salopsis, Preperidinium, Oblea
DISS Dissodinium sp, Pyrocystis sp Planktonic Tomas (1997) 0.66
GON Gonyaulax Planktonic Tomas (1997) 4.94
GYM Gymnodinium, Gyrodinium Planktonic Tomas (1997) 55.85
HET Heterocapsa triqueta Planktonic Tomas (1997) 20.76
KAR Karenia mikimotoi Planktonic Algaebase 11.04
KAT Katodinium Planktonic Tomas (1997) 32.45
KRY Kryptoperidinium foliaceum Planktonic Algaebase 0.99
LEPI Lepidodinium chlorophorum Planktonic Algaebase 3.62
LIN Lingulodinium polyedrum Planktonic Tomas (1997) 0.16
NOC Noctiluca scintillans Planktonic Tomas (1997) 8.57
POL Polykrikos sp Planktonic Tomas (1997) 13.84
PRO Prorocentrum sp, P. micans, P. | Planktonic Tomas (1997) 56.34

arcuatum, P. gibbosum, P. balti-
cum, P. cordatum

Continued on next page
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Class Code Included taza Life-form Reference Freq.
PROLI Prorocentrum lima, P. gracile Haptobenthic Tomas (1997) 0.49
PRONOC | Pronoctiluca sp Planktonic Tomas (1997) 2.31
PRP Protoperidinium sp, P. depres- | Planktonic Tomas (1997) 79.90
sum, P. bipes, P. steinii, P. py-
riforme, Peridinium sp, P. quin-
quecorne
PYRO Pyrophacus Planktonic Tomas (1997) 1.15
SCR Scrippsiella sp, Ensiculifera sp, | Planktonic Tomas (1997) 50.41
Pentapharsodinium sp, Bysma-
trum sp
TOR Torodinium Planktonic Tomas (1997) 5.11
WAN Warnowia, Nematodinium, Ne- | Planktonic Tomas (1997) 2.64
matopsides
Trebouxiophyceae | ACTINAS | Actinastrum Planktonic Algaebase 0.16
Chlorophyceae PED Pediastrum sp Planktonic Algaebase 15.49
Chlorophyceae SCE Scenedesmus Planktonic Algaebase 18.62
Chrysophyceae DINOB Dinobryon Planktonic Tomas (1997) 0.16
Ebriophyceae EBR Ebria tripartita Planktonic Tomas (1997) 0.33
Raphidophyceae | HETS Heterosigma akashiwo Planktonic Tomas (1997) 1.15
CHATT Chattonellasp Planktonic Tomas (1997) 0.16
Prasinophyceae PYR Pyramimonas Planktonic Tomas (1997) 18.45
Cyanophyceae MICR Microcystis Planktonic Algaebase 0.16
Dictyochophyceae | DIC Dictyocha Planktonic Tomas (1997) 28.67




Résumé

Les zones cotieres sont des systemes dynamiques exposés a leffet des variations cli-
matiques et des impacts anthropiques influencant la diversité des communautés. Dans ces
écosystemes, le phytoplancton joue un role important de par sa place comme producteur pri-
maire et integre les effets des changements globaux et des variations de la qualité des eaux
cotieres. L’objectif général de ce travail a été d’étudier les variations a long-terme de la diver-
sité des communautés phytoplanctoniques en eaux cotieres a différentes échelles et niveaux
d’organisation. Les données recueillies par le Réseau d’Observation et de la Surveillance du
Phytoplancton et des Phycotoxines de 'TFREMER ont permis d’examiner, dans un premiere
partie, les variations temporelles des assemblages sur deux décennies a 1’échelle du littoral
francais et la relation avec les variations de l’environnement. Les tendances observées ne
sont en général pas identiques dans les différentes zones du littoral, soulignant une forte
composante locale ou régionale, caractéristique des écosystemes cotiers. La seconde partie
porte sur les conditions favorables a la présence de certaines unités du phytoplancton. La
niche écologique des unités a été caractérisée par leur marginalité, leur tolérance et leur degré
de chevauchement, apportant des informations sur des unités indicatrices des conditions en-
vironnementales spécifiques. Enfin, la contribution des taxons benthiques aux assemblages
phytoplanctoniques a été analysée a partir de leur forme de vie et de la dynamique temporelle
de leur remise en suspension.

Mots clés : variation temporelle, niche écologique, forme de vie, modele dynamique
linéaire, méthode multi-tableaux

Abstract

Coastal areas are highly-dynamic systems exposed to the effect of climate variations and
human impacts, influencing the community diversity. In these ecosystems, the phytoplank-
ton constitutes the base of food webs and integrates the effects of global changes and quality
variations of coastal waters. In this context, the general objective of this study was to assess
the long-term changes in the diversity of phytoplankton communities in coastal waters at
different scales and levels of organization. Firstly, the data collected by the Phytoplankton
and Phycotoxin Monitoring Network from the IFREMER was examined to study the tem-
poral variations of the assemblages within the last two decades along the French coast and
to assess the relationship with the modifications in their environment. Generally, long-term
trends are not identical across the different coastal zones, noting that these changes may
have a strong local or regional component which is a characteristic of coastal ecosystems.
The second part focuses on the study of environmental conditions favorable to the presence
of a number of phytoplankton units. The ecological niche of these units was characterized by
their marginality, their tolerance and their degree of overlap, providing information about
taxon indicator of specific environmental conditions. Finally, the contribution of benthic
taxa to phytoplankton assemblages has been analyzed using their life-forms and the tempo-
ral dynamic of their resuspention in the water column.

Key words: temporal variation, ecological niche, life-forms, dynamic linear model,
multi-table analysis





