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PRÉFACE

Des intoxications humaines résultant de la consommation de coquillages ont été signalées en

France depuis plusieurs siècles. Sans doute étaient-elles dues, principalement, aux conséquences de

la durée du transport depuis les lieux de production jusqu'à ceux de consommation et au développe­

ment de bactéries indésirables. Aujourd'hui, où les risques bactériens et viraux sont très réduits

grâce aux contrôles systématiques dans les zones de production, il faut compter avec les proliféra­

tions soudaines d'algues unicellulaires planctoniques produisant des toxines diverses qu'accumulent

les animaux filtreurs comme les moules ou les huîtres. Les océanographes connaissent depuis long­

temps ces phénomènes, globalement décrits sous le nom d'eaux décolorées ou, terme qui ne

s'applique qu'à certaines espèces d'algues, de marées rouges. Les mécanismes qui expliquent ces

manifestations soudaines sont, il faut le dire, encore incompris. Dans certains pays, ces proliféra­

tions conduisent à des effets indésirables, voire dangereux, sur la santé humaine ou sur les poissons

élevés en cage flottante: c'est par exemple le cas sur les côtes américaines de l'Atlantique ou dans

les eaux japonaises.

Sur les côtes de la France métropolitaine, après les mortalités massives de moules de la baie

de Douarnenez en 1980, les nombreux cas d'intoxication humaine constatés au cours de l'été 1983

ont conduit les autorités à mettre en place un réseau de surveillance systématique des proliférations

du Dinoflagellé Dinophysis. réseau dont la maîtrise d'œuvre est confiée à l'Institut français de

recherche pour l'exploitation de la mer. Ce réseau a progressivement étendu ses investigations à

d'autres formes d'algues unicellulaires, à la suite notamment de la première observation sur les

côtes françaises d'une forme produisant des toxines paralytiques, le Dinotlagellé A/nandriwlI.

En quelques années, les nuisances et les pertes économiques causées par les proliférations

d'algues indésirables sont devenues significatives. Le développement du réseau d'observation en

mer et de surveillance de la salubrité des coquillages exige, d'autre part, un approfondissement des

connaissances scientifiques, tant en ce qui concerne le déterminisme océanographique des efflores­

cences algales que la nature exacte des toxines produites et leurs effets sur l'animal et sur l'homme.
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II convenait d'amplifier l'effort de recherche dans ce domaine. En mai-juin 1988, l'apparition bru­

tale et J'extension rapide d'une efflorescence de Chrysochromulina polylepis sur les côtes du

Danemark, de la Suède et de la Norvège, entraînant des mortalités catastrophiques sur les

Invertébrés marins et les élevages de Salmonidés en cage, contribua à la décision du secrétariat

d'État auprès du Premier ministre, chargé de l'Environnement et de la Prévention des risques

technologiques et naturels majeurs, de prendre l'initiative, en 1989, de .la création d'un programme

de recherche national intitu.lé "Efflorescences algales marines". Ce programme est placé sous une

tutelle multiple: le secrétariat d'État chargé de l'Environnement, le ministère de la Recherche et de

la Technologie, le ministère chargé de la Mer, l'Institut français de recherche pour l'exploitation de

la mer et le programme Environnement du Centre national de la recherche scientifique.

Le programme "Efflorescences algales marines" est doté de l'organisation habituelle: un

comité directeur et un comité scientifique. Le comité scientifique prépare le cahier des charges des

appels d'offres, puis évalue la qualité, la pertinence et l'originalité des propositions de recherche

préparées par les laboratoires. Les recommandations du comité scientifique sont présentées au

comité directeur qui décide, en fonction des grandes priorités et des budgets disponibles auprès des

différentes tutelles, des actions à meute en place et du niveau de financement à leur accorder. Au

cours de la première année les recherches ont été délibérément orientées vers les études écologiques

et écophysiologiques (déterminisme océanographique des proliférations, exigences écophysiolo­

giques, cycle biologique des espèces d'algues, culture en laboratoire). A partir de 1990, un second

volet, concernant la nature et l'origine des toxines ainsi que les études de toxicologie fondamentale

et appliquée (mise au point de nouvelles méthodes de diagnostic rapide), a été créé. Il s'appuie sur

un comité scientifique particulier.

L'une des premières tâches définies dans le programme "Efflorescences algales marines"

était la rédaction d'une synthèse des connaissances à l'échelle mondiale sur les diverses espèces

d'algues unicellulaires indésirables, réputées produire des proliférations soudaines sur nos côtes ou

susceptibles de le faire. Le soin de coordonner la préparation et la rédaction finale d'un ouvrage qui,

dès l'origine, se voulait le fruit de l'effort collectif des spécialistes français, a été confié à Alain

Sournia. Je tiens à profiter de cette occasion pour lui exprimer ma reconnaissance devant le travail

accompli: dès le printemps 1990, il était possible de publier, sous une signature collective (A.

Sournia, C. Belin, B. Berland, E. Erard-Le Denn, D. Grzebyk, C. Marcaillou-Le Baut, P. Lassus et

F. Partensky) une première plaquette d'information d'une trentaine de pages, ''Nuisances et intoxi­

cations causées en France par le phytoplancton et les "efflorescences" marines" (mars 1990), dif­

fusée à plusieurs centaines d'exemplaires auprès des administrations, des professionnels et des

médias. Quelques mois plus tard, un article intitulé "Plancton nuisihle sur les côtes de France"

était publié dans la revue de vulgarisation scientifique Pour la Science (juillet 1990, n° 153, pp. 60­

67).

Aujourd'hui, l'importante synthèse rédigée par les mêmes auteurs sous la responsabilité de

A. Sournia fournit un corpus de connaissances qui permettra aux spécialistes de disposer d'une

information complète et moderne sur les algues unicellulaires toxiques ou indésirables et leurs

manifestations et les toxines qu'elles sécrètent et libèrent dans le milieu marin. Cette synthèse vient

compléter les informations contenues dans le fascicule "Eutrophication and algal hlooms in North
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Sea coastal zones, the Baltic and adjacent areas : prediction and assessment ofpre\'entive actions"

(Commission des Communautés européennes, Water Pollution Research Report 12, par C. Lancelot,

G. Billen et H. Barth), à la fois plus large (eutrophisation et déficience en oxygène dissous) et plus

orienté vers la prolifération à Chrysochromu!inu du printemps 1988.

Le programme national "Efflorescences algales marines" organise, au début du mois de

février 1991, un premier colloque au cours duquel seront notamment abordées les liaisons avec les

recherches poursuivies dans les départements et territoires d'outre-mer sur une intoxication chro­

nique provoquée par le DinofiageUé d'eaux chaudes, Gambierdiscus, la ciguatera. Ce colloque, qui

comprendra plusieurs spécialistes étrangers, devrait contribuer à identifier les voies de recherche

prioritaires et à évaluer les premiers résultats d'un effort national qui doit désormais rechercher un

prolongement naturel dans le cadre des programmes de recherche de la Communauté européenne.

C'est dans cette direction que le comité directeur du programme souhaite voir s'engager les équipes

françaises, et c'est le vœu que je forme en ce début d'année 1991.

Lucien LA UBIER

président du comité directeur

du programme

"Efflorescences marines a/gales"
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SUMMARY

As compared to some other countries, France has been relatively spared by noxious phyto­
plankton so far. No human death has ever heen recorded if one excepts a few douh(ful cases (of
either planktological or baueriological origin) at the very heginning of this century. Several types
of poisoning and other damages, and seemingly more and more of them, occuned du ring the last
ten years, however, and some highly toxic species ofphytoplallkton have beell found recently on the
coasts of France. ln the present woi"k, the different responsihle organisms are reviewed as regards:
identification, taxonomy, yvorld distrihution, ecology, physiology and nutrition, hiochemistry, and
toxicity or other nuisances. This includes different species.

/ - Several species of the dinof7agellate genus Dinophysis. These are either photosyl1thetic
or nonphotosynthetic organisms, the hiology of which is virtually unknown as a((empts to cultivate
them in the lahoratory have aIl heen unsuccessful so far. They do not form hlooms, one case excep­
ted where cell counts may reach /0' cellsll (Anrifer harI/our, close to the ril'er Seine estuary) and a
few tens cells per /iter are enough to exert damages ra humans after consumption of mussels (and
other shellfishes in other countries). These intoxications belong to the DSP type (Diarrhetic
Shellfïsh Poisoning), they are caused hy several, duly identtfïed toxins and amoul1ted to several
thousands intoxications per year in France hefore a monitoring network was set out.

2 - The dinoflagellate Gymnodinium cf nagasakiense, more commonly known as
Gyrodinium aureoJum or Gyrodinium cf aureolum. This photosynthetic alga commonly blooms on
the coasts of Brittany and close to the hydrological fronts off Brittany. /t causes damages to the
natural surroundingfauna as weil as to aquaculture, hy means ofeither (a) physicochemical altera­
tion ofseawater, (b) unidentified cytotoxins of weak acrivity, and/or (c) the producrion ofa group of
recently identified allelopathic exotoxins of the hemolytic type.

3 - AI exandrium minutum, a highly poisonous dilloflagellare which belongs ra the PSP type
(Paralytic Shellfïsh Poisoning). lts occunence and hlooming have heen known on the French coasts
./ôr 2-3 years. The monitoring system proved successful in preventing its damages.

4 - Phaeocystis cf pouchetii (Prymnesiophyte). This olga has a particular life cycle with
solitary, minute,jlagellated cells alternating with colonial, non-motile, mucous-producing glohules.
ln France, ifs occurrence is restricred to the very northern coasts. Its nuisances consist in foam
accumulation on the beaches and in water-jïltering systems of eleuric power plants. The spatial
and inrer-annual distrihution ()fPhaeocystis is correlated l1'ith the increasing eutl'Ophication caused
hy nutrient discharge from the N.E. El,trope rivers.

5 - The dinoflagellates Prorocentrum minimum and Gyrodinium spirale and the silicoflagel­
late Dictyocha spp. These organisms have recently han recordedfrom the French coasts hut cau­
sed /ittle or no damage. They are known as toxic or noxious in other countries, however.

As regards long term evolution. the geographical extension, frequency and inrensity ol these
phenomena seern to be increasing in France as they are in the l'est of the world. Some conclusions
and perspectives are outlined with particular attention to potential causes, diversity of the orga­
nisms. and research strategies.
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INTRODUCTION

Les intoxications humaines résultant de la consommation de "coquillages" sont connues
depuis plusieurs siècles en France (références in CHEVALLIER & DUCHESNE, 1851) comme en Europe
(BAUTZMANN, 1689 ; MENTZEL, 1689 ; NETTER & RlBADEAU-DuMAS, 1907c ; etc.). ou en Amérique
du Nord (STREETS, 1878). On suppose que la cause principale en a d'abord été bactériologique, eu
égard aux conditions de transport et à l'absence de contrôles de salubrité dans le passé. Il faut
compter aujourd 'hui avec une autre origine, certaines algues unicellulaires planctoniques (phyto­
plancton) qui causent dans notre pays jusqu'à plusieurs milliers d'intoxications par an. Sur l'impor­
tance des dommages, à défaut d'une évaluation mondiale qui reste à faire, voici quelques indices
sans ordre particulier:

- 175 empoisonnements humains, dont 26 mortels, lors de la première manifestation du
dinofJagelJé Pyrodinium sur la côte pacifique de l'Amérique centrale (ROSALES-LoESSENER et al.,
1989) ;

- 5 décès probablement (de source officieuse) au Canada en 1987 causés par une diatomée
jusque-là anodine (Nitzschia pungens) ;

- pertes économiques de l'industrie touristique évaluées à 15 millions de dollars lors de
l'épisode de 1973-74 à Gymnodinium hreve en Floride (HABAS & GILBERT, 1975) ;

- en France, plusieurs milliers par an d'intoxications diarrhétiques à Dinophysis avant la
mise en place du réseau de surveillance (voir aussi les différents chapitres du présent travail et la
synthèse de BELIN et al., 1989) ;

- pertes économiques de J'aquaculture en Suède et Norvège causées par Chrysochromu/ina
en 1988 : JO mjllions d'E.C.U. (BARTH & NJELSEN, 1989) ;

- pertes économiques dans la mer intérieure de Seto (Japon) pour la période 1972- 1987 :
près de 20 milhards de yens (OKAICHI, 1989), soit plus d'un milliard de francs.

Ces phénomènes préoccupent aujourd'hui à juste titre, tout autant le public, les aquaculteurs,
et les administrations que les scientifiques.

Soulignons que la France a été jusqu'ici largement épargnée puisque d'autres pays comptabi­
lisent des dizaines ou centaines de décès depuis le début du siècle. On vient toutefois de découvrir
la présence dans nos eaux côtières d'une espèce connue comme hautement toxique dans d'autres
pays (voir le chapitre concernant Alexondrium) ; c'est peut-être elle ou l'une de ses congénères qui
a tué une dizaine de personnes dans le nord de la France au tout début du siècle (NETTER &
RlBADEAU-DuMAS, 1907a-b).

Par ailleurs, nos exploitations aquacoles sont assez fréquemment touchées par des proliféra­
tions planctoniques qui peuvent y détruire des quantités notables de mollusques et de poissons (tel
fut le cas de la moitié du stock de moules de la baie de Douarnenez en 1980) ; et l'on se souvient
des conséquences de l'épisode à Chrysochromu/ino sur les élevages de salmonidés de mer du Nord
en 1988, manifestation qui a bien voulu épargner nos côtes.

Un phénomène d'un autre type sévit périodiquement dans le pas de Calais: l'accumulation
d'une écume nauséabonde sur les plages et obturation des canalisations d'eau de mer des installa­
tions industrielles, dues à la prolifération d'une algue unicellulaire.
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Les nuisances et les pertes économiques sont donc devenues, en 10-20 ans, significatives:
destruction de stocks, réduction d'emploi dans les installations conchylicoles ou aquacoles, mévente
consécutive aux périodes d'interdiction de consommation, nettoyage des installations côtières, etc.

Telles sont les raisons qui ont suscité le lancement, en 1989, du Programme National
"Efflorescences algales marines". L'une des premières tâches assignées à ce programme a été la
rédaction d'une synthèse des connaissances, synthèse que voici. Celle-ci fait le point:

sur les connaissances, françaises et mondiales, relatives aux espèces identifiées sur les
côtes métropolitaines de la France (II;

sur les types de dommages et leur localisation dans le temps et dans l'espace;

sur les mesures prises ou à prendre dans notre pays.

(1) La ciguatera, ichthyotoxisme spécifique des récifs coralliens et lui aussi imputable au phytoplancton. n'est pas traitée
ici: on peut consulter à ce sujet BAGNIS (1 ni). BAGNIS ef al. (1985) et ANDERSON & LaBEL ( 1987).
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LE GENRE OINOPHYS/S (DYNOPHYCÉES)

CHAPITRE l

LE GENRE DINOPHYSIS (DINOPHYCÉES)

En juin 1983, plusieurs milliers de cas d'intoxications diarrhéiques consécutives à l'absorp­
tion de moules furent observées en Bretagne sud. Des analyses planctoniques et l'examen des
contenus stomacaux des bivalves montrèrent la présence d'un dinoflagellé : Dinophysis, déjà connu
à cette époque en Hollande et au Japon pour produire une toxine diarrhéique accumulable par les
filtreurs. Dans le même temps, des tests identiques à ceux utilisés par les chercheurs japonais (test
sur souris) se révélèrent positifs avec les moules de la baie de Vilaine, puis avec celles d'autres sec­
teurs du sud-Bretagne.

Les recherches entreprises en 1984 ont permis d'identifier l'agent toxique comme étant
majoritairement l'acide okadaïque et non la DTXI comme au Japon. Au cours de /986-1987, la tech­
nique d'analyse chimique de ce composé était suffisamment éprouvée pour permettre de confirmer
dans tous les secteurs frappés d'interdiction Ja présence de cette toxine dans les mollusques. Dès
1984, le test-souris était adapté aux besoins d'un contrôle routinier et calibré par un autre test biolo­
gique permettant de fixer le seuil de salubrité pour la consommation humaine. La correspondance
entre l'essai biologique et les résultats chimiques, la recherche de toxines autres que l'acide oka­
da'Lque et la mise au point d'un test immunologique plus rapide et plus sensible sont cependant tou­
jours en cours d 'étude.

Quant aux facteurs contrôlant le développement du genre Dinophysis en zone côtière, il est
apparu très vite que le manque de données biologiques compliquait le problème. Des essais de cul­
ture sur différents milieux effectués en 1984 et 1985 n'ont pas abouti, mais ils ont permis de confir­
mer (par observation en microscopie électronique à transmission) la présence de chloroplastes chez
D. cf. aeuminata et, donc, de confirmer son aptitude à réaliser la photosynthèse. Les descripteurs
hydrologiques suivis de 1984 à 1987 en baie de Vilaine, joints aux dénombrements cellulaires de
Dinophysis dans l'eau, ont montré J'absence de relation directe entre les teneurs en sels nutritifs
(nitrates et phosphates) et l'augmentation de la concentration cellulaire. Aucun facteur chimique
"déclenchant" n'a pu être mis en évidence. Par contre, la stratification des masses d'eau, favorisée
par une thermocline marquée ou par d'autres phénomènes physiques, semble toujours présente lors
de ces phénomènes. Des campagnes de prélèvement au large de la Bretagne, réalisées en 1986 et
1987, ont montré la large dispersion géographique de cette espèce entre juin et août jusqu'à plus de
60 km de côtes. Des essais de modélisation mathématique de ces blooms permettent actuellement
de préciser les scénarios d'apparition et les facteurs prédominants, aussi bien à partir des données de
la baie de Vilaine et de l'ensemble de la Bretagne sud, que de données récemment recueillies en
baie de Seine (Antifer) en 1987. Cependant, les paramètres biologiques indispensables à la pertinen­
ce de ces modèles (migration verticale, formes de résistances hivernales) ne sont encore connus que
par des observations in situ, à défaut d'expériences in vitro sur les cultures.

L'importance économique des développements de Dinophysis en zone côtière, aussi bien en
France que dans divers pays européens, incite donc à des études approfondies sur la toxicité et le
comportement des espèces responsables.
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LE GENRE OINOPHYSIS (DYNOPHYCÉES)

A B

\

c

Figure 1 - Morphologie externe de Dinophysis (flagelles non visibles).
Détail des ailettes sulcales. (D. sa('cu/lIs, A-B) et cingulaires (D. cf acuminora, C).

Fin de division de D. frtfJOS (D) et vue latérale gauche de D. skagii (E).
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LE GENRE OINOPHYS/S (DYNOPHYCÉES)

MORPHOLOGIE, IDENTIFICATION ET BIOLOGIE

Le genre Dinophysis Ehrenberg

On rattache ce genre à la classe des Dinophycées, ordre des Dinophysales et famille des
Dinophysaceae. 11 s'agit (SOURNIA, 1986) de cellules de taille petüe à moyenne (30-100 ilm) possé­
dant, comme la plupart des dinoflagellés, deux sillons perpendiculaires: le cingulum (transversal) et
le sulcus (vertical) ménagés dans une thèque cellulosique et abritant chacun un flagelle locomoteur
(Fig. 1). Chez Dinophysis, deux collerettes bordent le cingulum sans guère dépasser la hauteur de
l'épithèque, tandis que les ailettes sulcales, dissemblables (la gauche soutenue par trois côtes), attei­
gnent en largeur jusqu'à la moitié du diamètre de la cellule. La distinction entre Phalacroma et
Dinophysis s'étant révélée arbitraire, un seul genre a été retenu: Dinophysis (ABÉ, 1967b ; BALECH
1971, 1976) ; toutefois HALLEGRAEFF & LUCAS (1988) reprennent la distinction primitive
DinophysislPhalaeroma en distinguant ces deux genres par leurs caractères néritique et photosyn­
thétique pour le premier, océanique et hétérotrophe pour le second.

Environ 200 espèces sont relevées dans la littérature, mais plusieurs ne présentent qu'une
description sommaire faisant rarement état de la variabilité des contours ou des expansions ; la
"tabulation" (forme et dispositions mutuelles des plaques cellulosiques) n'a été décrite que dans très
peu de cas. Les principaux critères de la diagnose (SOURNIA, 1986) sont la taille et la forme de la
cellule, la morphologie comparée des plaques cingulaires CI et C et des plaques hypothécales HI et
H4 , ainsi que la forme de la plaque sulcale postérieure (Sp) (Fig. 2). De fait, certaines espèces possé­
dant des cornes ou épines antapicales, comme D. tripos, D. caL/data, D. hastata, pourront être
reconnues relativement aisément, de même que d'autres espèces à morphologie caractéristique
(D. aeL/ta, D. fortii, D. norvegiea, D. rotL/ndata). Cependant, une variabilité intraspécifique impor­
tante rend difficile l'identification de bon nombre de cellules proches par la taille et le contour de
D. acuminata. La division cellulaire par scission binaire donne deux cellules-filles connectées
quelque temps par la suture dorsale et faciles à observer dans les prélèvements phytoplanctoniques
(Fig. 1d) ; chez une espèce tropicale (D. miles), les cellules peuvent même rester attachées en roset­
te au niveau du "pont mégacytique dorsal" (TAYLOR, 1987).

Pour ce qui est la variabilité intraspécifique de taille de ces organismes, SOLUM (1962) a
montré que les cellules de D. lachmannii (= D. acuminata) étaient plus longues à faible salinité; de
même, des températures basses provoqueraient les mêmes effets (Fig. 3).

La convexité dorsale de l'hypothèque et l'ornementation de cette dernière (surface aréolée,
ponctuée ou lisse) ne permettent pas une identification facile, ces caractères étant variables. Ainsi,
chez D. aeL/minata, les plaques de l'hypothèque sont le plus souvent faiblement convexes en vue
latérale et ventrale (DODGE, 1982) mais peuvent également être droites. En mer du Nord, cette espè­
ce, selon LARSEN & MOESTR P (1989), peut être confondue avec D. OVL/m et D. pL/netata. Enfin, une
petite forme, souvent présente lors de blooms à Dinophysis sur les côtes françaises, est décrite
comme D. skagii (Fig. 1) par plusieurs auteurs (SOLUM, 1962 ; BALECH, 1976 ; DODGE, 1982), mais
poun-ait être une forme aberrante de D. aeuminata.

Plusieurs espèces sont aujourd'hui considérées comme toxiques, ce qui rend plus aigu enco­
re le problème de la diagnose. Bien que OODGE (1982) écrive qu' "aucune toxicité ou biolumines­
cence n'est associée avec les membres de ee genre", LARSEN & MOESTRUP (J 989) recensent offi­
ciellement comme espèces toxiques D. acuminata, D. aeuta et D. norvegica dans les eaux danoises.
Seule D. acuminota a été décrite comme responsable d'intoxications diarrhéiques sur les côtes hol­
landaises. Il est à noter que les travaux menés ces dix dernières années par les Japonais aboutissent
à un nombre d'espèces beaucoup plus élevé et que, le plus souvent, deux à trois espèces différentes
sont concomitantes lors des blooms toxiques sur les côtes scandinaves ou espagnoles.
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D G

cca

ccp

Figure 2 - En haut à gauche, organisation générale des Dinophysales en vue ventrale et légère­
ment "éclatée" (ni les collerettes, ni les ailettes ne sont représentées).
AI et A2 : plaques apicales; El à E4 : plaques épithécales ; CI à C4 : plaques cingulaires ; HI à H4 : plaques
hypothécales ; G et D : gauche et droite. A droite, détail des plaques sulcales. Sa' Sd' sP' Sm et s, : sulcales
antérieure, droite, postérieure, médiane et gauche; Po : pore flagellaire).

En bas. Dinophysis en vues latérales droite (D) et gauche (G) ; mêmes symboles que précédemment
avec, en outre: cca, ccp : collerettes cingulaires antérieure et postérieure; AD et AG : ailettes sulcales
droite et gauche, la seconde sous-tendue par les épines RI à R3./n SOURNIA,1986.
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Figure 3 - Variations morphologiques des cellules de D. /achmannii dans le fjord d'Oslo.
1: Frognerkilen. 2-4: fjord d'Oslo, 5-16: fjord de Tonsberg./n SOLUM, 1962.

Espèces de Dinophysis des côtes françaises

Un rapide examen des Dinophysis recensés sur nos côtes entre 1920 et 1983 (Tabl. 1) fait apparaître
un nombre restreint d'espèces dont la répartition est soit large (D. acuminata), soit limitée à la zone
méditerranéenne (D. saccu/us). Pourtant, des observations comparées, réalisées en 1984
(Y. FUKUYü, comm. pers.) sur des échantillons français, hollandais et japonais de D. acuminata, per­
mettaient d'affirmer que l'espèce japonaise (à cingulum étroit, convexité dorsale marquée et taille
plus petite que les espèces européennes) se distinguait nettement des organismes prélevés en baie de
Seine ou en baie de Vilaine. Des examens plus approfondis ont été aimablement réalisés plus tard
par E. BALECH a deux reprises (1986 et 1987) sur des échantillons de Manche, Atlantique et
Méditerranée (Fig. 4). Le résultat de ces examens est rapporté dans le tableau 2. L'espèce d'Antifer,
représentative de la baie de Seine, est un peu plus grande que D. acuminata avec une courbure dor­
sale de l'hypothèque peu convexe et une ailette sulcale gauche typique qui ferait peut-être conclure
à une nouvelle espèce (E. BALECH, comm. pers.). Enfin, les caractères permettant de distinguer
D. saccu/us et D. acuminata seraient essentiellement la convexité postérieure avec une apophyse
gauche beaucoup plus développée chez D. acuminata. Quelques échantillons préparés en microsco­
pie électronique à balayage (MEB) sont présentés sur la figure 5 et donnent L1ne idée de la variation
morphologique observable au moment des efflorescences de Dinophysis sur les côtes françaises.
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Tableau 1: Répartition géographique française de quelques espèces fréquentes de Dinophysis
selon différents auteurs.

Auteurs Lieux et années D. aeu- D.forlii D. sac- D. aeula D. mlun-

minata eulus dola

Manche, mer du Nord
SCHODDUYN (1926) Baie d'Ambleteuse - - - - +
LAFON el al. (1955) Baie de Seine + - - - -

(1951, 1952, 1953)
ERARD (1977) FJamanville - - - + -

(1976-77)
GROSSEL(1981) Paluel (1979) - - - + -

RYCKAERT (1983) Penly (1978-80) + - - - -

VU-DO et HOUSSEMAINE Estuaire de Seine + - - - -

(1980) (J 978-1979)
PAULMlER (1969) Rivières de Morlaix + - - - -

et de la Penzé
(1963 à 1966)

Atlantique
FAURÉ-FRÉMlET Baie du Croisic - - - + +

& PUIGAUDEAU (1923)
PA ULMlER ( 1972) Rivière d'Auray + + - + -

(1967 à 1970)
GRALL (1977) Erdeven (1976) + - - + +
RYCKAERT (1981) PJogoff (1979) + - - - -

QUEGUINER (1982) Rade de Brest + - - - -

(1981 et 1982)

Méditerranée
PAVILLARD (1936) Golfe du Lion - + + + -

(190get1910)
DEVÈZE (1959) Golfe de Marseille - - + - -

(1955)
TRAVERS (1962) Golfe de Marseille - + + + -

(1962)

Tableau 2: Identification de quelques échantillons de Dinophysis des côtes françaises CE. BALECH,
comm. pers.).

Côte méditerranéenne
Baie de Vilaine
Port d'Antifer
Bretagne sud (campagne 1986)
Baie de l'Aiguillon

Dinophysis pavillardii, D. saceulus
Dinophysis saeculus, D, mlundala, D, exiguo, D. cf. norvegico
Dinophysis skagii, D, mlllndalCi. D. acumil1C1la
Dinophysis sacculus, D. acuminata. D. mlundala
Dinophysis aeumillClla

Plusieurs taxons seraient donc en cause: D. lachmannii (Charente, 1987 et Douamenez,
1986), D. sacculus (baie de Vilaine, 1985) D. cf. l10rvegica (baie de Vilaine, 1987) et D. cf. acumi­
nata (Antifer, 1986), que ce soit pour caractériser l'espèce dominante lors d'un "bloom" ou bien
pour indiquer la plurj-spécificité de ces phénomènes. Il semble que ces différentes espèces appar­
tiennent à un groupe considéré par KOfOlD & SKOGSBERG (1928) comme "très difficile à délimiter".
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Il reste que les critères utilisés pour la détermination de ces espèces varient selon les auteurs.
Si la morphométrie a été utilisée très tôt (SCHILLER, 1937) et est encore largement utilisée
aujourd'hui pour ce genre (longueur totale, distance entre les rayons de l'ailette sulcale gauche), il
semble que les critères liés à la mesure de la taille traduisent simplement les très grandes variations
observables en fonction de la saison (SOLUM, 1962) et du lieu de prélèvement. Ces variations ressor­
tent clairement du tableau 3 et apparaissent également dans les quelques mesures réalisées sur des
échantillons de baie de Vilaine en 1986.

Figure 4 - Dinophysis des côtes françaises:
a et b, D. pavil/ardii (Méditerranée)
c et d, D. sacculus (baie de Vilaine)
e, D. acuminata (Charente-Maritime)
f, D. cf. acuminata (port d'Antifer)
g et h, D. cf. norvegica ? (baie de Vilaine)
Dessins inédits de E. BALECH

Tableau 3 : Dimensions en /-lm de quelques espèces de Dinophysis selon ABÉ (1967), BALECH
(1976), FUKUYO (1981), DODGE (1982) et BURNS & MITCHELL (1982).

L: longueur totale; 1 : largeur; R 1-R2 et R T R3 : distances entre les trois épines su!cales gauches.

Espèces L 1 R1-R2 R2-R3 Ailette sulcale gauche

Dinophysis aeuminata 42 - 43 15 - 22 6 - 8,5 9 - 12 0,6 L
38 - 51 36 - 48
38 - 45
38 - 58
25 - 47

Dinophysis saceulus 48 - 60 26 - 36 0,4 - 0,5 L
Dinophysis skagii 38,5 18 6 12 0,5 L

Dinophysis fortii 42 - 76 26 - 54
60 - 68 33 - 40

Dinophysis aeu/a 65 - 75 22 - 27 Il - 14 18 - 22
54 - 94 43 - 60
50 - 80 30 - 55

Dinophysis dens 52 - 59 Il - 12 12 - 17,5
50 - 59
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Figure 5 - Quelques espèces de Dinophysis du "groupe aeL/minara" provenant
de différents secteurs des côtes françaises

a, D. saccu/us (Le Chapus, 1988) ; b, D. sC/ecu/us (Gruissan, 1987) ; c, D. norvegica (Arcachon, 1986) ;
d, D. reniformis (anse de Carteau, 1985) ; e, D. cf acuminata (Antifer, 1987) ;

f, D. cf aeuminata (baie de Vilaine, 1987).
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Cependant, d'autres auteurs (BALECH, 1976 ; AOACHI & IRIE 1981 ; SOURNIA, 1986) préfèrent
s'en tenir aux informations obtenues après dissection des plaques su!cales, ce qui requiert une étude
morphologique poussée difficilement accessible à des agents chargés de contrôler de façon routiniè­
re les densités de Dinophysis dans les eaux des zones conchylicoles. C'est pourquoi le réseau de
surveillance mis en place en France à partir de 1984 ne prend actuellement en compte que les
dénombrements totaux des espèces relevant du genre Dinophysis, le "groupe acuminata" s'étant
toujours révélé dominant lors des blooms côtiers alors que des espèces comme D. rotundata et D.
tripos sont peu représentées, voire rares dans le plancton côtier. A titre indicatif, nous reproduisons
néanmoins (Tabl. 4) une clé de détermination des espèces de Dinophysis de la Manche.

Tableau 4 : Clé de détermination des espèces de Dinophysis (traduit de DOOGE, 1982).

1 a. Cellule avec une membrane postérieure. avec ou sans épine ~ 2
b. Cellule avec une hypothèque pointue ou arrondie avec ou sans petites protubérances "bossues" ~ 3
c. Cellule avec une hypothèque étirée en un large diverticule antapicaJ effilé simple ou double; ailette

sulcale gauche large ~ D. caudata
2 a. Epithèque clairement visible, non masquée par l'ai lette antérieure. Membrane postérieure relativement

petite ~ D. mucronata
b. Epithèque masquée par une ailette cingulaire antérieure en gouttière. Membrane postérieure large et

pouvant être supportée par une côte ~ D. hastata
3 a. Cellule avec l'ailette sulcale gauche non supportée par des côtes. Petites espèces avec l'épithèque

clairement visible ~ 4
b. Cellule avec l'ailette sulcale gauche supportée par trois côtes ~ 5

4 a. Epithèque crénelée en vue latérale; sulcus débordant sur l'épi thèque ~ D. nasUlum
b. Epithèque arrondie et lisse; sulcus ne débordant pas sur l'épithèque ~ D. contracta

5 a. Cellule dont la plus grande largeur est sous le centre de l'hypothèque ~ D. acuta
b. Cellule en pointe à partir de la partie médiane ou convexe de façon symétrique en vue latérale ~ 6

6 a. Cellule avec une épithèque arrondie visible au-delà de l'ailette cingulaire antérieure ~ 7
b. Cellule avec l'épithèque cachée par J'ailette cingulaire antérieure ~ 8

7 a. Corps sphérique. couvert de pores. ailette sulcaJe gauche étroite. Cingulum relativement large,
profondément creusé < 36 )..lm de long ~ D. pulchella

b. Aplati latéralement, avec une ailette sulcale gauche de taille moyenne, < 36 )..lm de long ~ D. rotundata
8 a. Hypothèque anguleuse; non arrondie ~ 9

b. Hypothèque arrondie ou pouvant avoir de petites protubérances antapicales ~ 10
9 a. Cellule avec des côtes de l'hypothèque plus ou moins parallèles. Ailette sulcale gauche longue et

supérieure au 3/4 de la longueur de J'hypothèque ~ D. dens
b. Ailette sulcale gauche inférieure au 3/4 de l'hypothèque. Cellule plus large au centre. Bord ventral des

plaques hypothécales principales concave ~ D. nOI'\'egica
10 a. Cellule beaucoup plus longue que large avec ou sans protubérances postérieures ~ D. aCl/minota

b. Cellule ovoïde ou arrondie postérieurement ~ 11
11 a. Ailette sulcale gauche non infléchie vers la droite. Plus grande largeur au centre de l'hypothèque

~D. ovum
b. Ailette sulcale gauche infléchie vers la droite ~ 12

12 a. Cellule petite « 40 ,u.m) régulièrement ovale ~ D. pUl1ctata
b. Cellule plus large (> 40 )..lm) surtout près de l'extrémité antérieure ~ D. recurva.

Données biologiques

L'examen microscopique de différentes espèces de Dinophysis montre généralement un
noyau large situé dans l 'hypothèque, parfois une pusule et des chromatophores. Des stades mégacy­
tiques peuvent être fréquemment rencontrés. Les chloroplastes, comme on l'a vu, sont soit présents,
soit absents; lors d'observations de cellules vivantes et très mobiles de Dinophysis cf. acuminata en
provenance d'Antifer, la variation individuelle du nombre de ces organites était importante. Les tri­
chocystes typiques sont absents chez D. acuminata et sont remplacés par des organites différents,
les rhabdosomes (VESK & LUCAS, 1986) ; lorsque les chloroplastes sont confinés dans les parties
antérieures et postérieures de l'hypothèque, il est facile d'observer au grossissement x 1 000 des
amas fibrillaires correspondant à ces rhabdosomes (Fig. 6). Les chloroplastes ont été étudiés en
microscopie électronique à transmission (MET) par DURAND-CLEMENT et al. (1988), SCHNEPT &
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ELBRÀCHTER (1988) et HALLEGRAEFF & LUCAS (1988) ; ils présentent ou non, selon les auteurs et
selon les espèces, l'ultrastructure typique des Dinoflagellés. Leur fréquente coloration orange en
épifluorescence correspond à la présence de phycobilines ; la coloration rosée observée par GEIDER
& GUNTHER (1989) chez D. norvegica est attribuée par ces auteurs à des phycoérythrines. Pour
SCHNEPF & ELBRÀCHTER (1988), l'origine endosymbiotique (Cryptophycées) des chloroplastes par
phagocytose et perte des membranes est évidente, au moins pour toutes les espèces de Dinophysis
photosynthétiques (Tabl. 5) excepté D. jortii. HALLEGRAEFF & LUCAS (1988) proposent une spécia­
tion reposant sur le type et la présence des chloroplastes (Fig. 7).

1 10 u

B

Figure 6 - Schéma de deux cellules vivantes de DiJ10physis cf. acuminata en vue latérale,
provenant d'Antifer (d'après microphotographies).

A : cellule très mobile, B : cellule peu mobile (observée après quelques jours de maintien
de ['échantillon au laboratoire). n : noyau, v : grosse vacuole (organe d'osmorégulation),

a : grain coloré par le Lugol, z : zone pigmentée (zone plastidiale ?), c : rhabdosomes.

Figure 7 - Relations phylogéniques possibles entre les espèces et genres de Dinoflagellés
dinophysoïdes (vues latérales, mais échelles différentes).

La plus grande part de la spéciation se trouve chez les espèces non photosynthétiques et conduit
à des genres tropicaux très ornementés avec des cyanobactéries symbiotiques. La lignée photosynthétique

est réduite aux espèces de Dinophysis aplaties bilatéralement. Pha/aemma rapa pourrait représenter
une lignée isolée d'espèces faiblement photosyntbétiques qui auraient acquis des Chrysophycées

endosymbiotiques (in HALLEGRAEFF & LUCAS, ] 988).
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Selon HALLEGRAEFF & LUCAS (1988), les espèces côtières formant des blooms telles que D.
acuminata et D. forlii sont de vrais dinoflagellés photosynthétiques, les cellules en phase de crois­
sance contenant de nombreux chloroplastes brun-rouges alors que les cellules sénescentes ont une
pigmentation réduite avec les plastides agrégés en une masse centrale orangée. Des blooms à domi­
nance de ces deux espèces dans les eaux de Tasmanie contenaient de la péridinine, pigment typique
des dinoflagellés, mais aucune vacuole digestive n'a pu être mise en évidence.

Tableau 5 : Classification des espèces de Dinophysis en fonction de la présence ou
de l'absence de chloroplastes (SCHNEPF & ELBRACHTER, 1988).

Avec fluorescence du type Cryptophycées

D. acumina/a Claparède et Lachmann

D. acu/a Ehrenb.

D. an/arC/ica Balech

D. moica Mereschk.

D. boehmii Paulsen

D. cal/dara Saville Kent

D. me/cori Bbhm

D. nOlw'gica Clap et Lachm.

D. omm Shütt

D. pune/ma Jbrgensen

D. simplex Bbhm

D. /ripos Gourret

D. /runeatu Cleve

D. /ubercl/lalO Mangin

Pas de chloroplastes

D. argus (Stein) Abé

D. circumsu/a (Karsten) Balech

D. con/raCla (Kof. et Skogsb.) Balech

D. cornu/a (Peters) Balech

D. Cllneus (Schütt) Abé

D. doryphorum (Stein) Abé

D. odiosa (Pavill.) Tai & Skogsb.

D. porodie/yum (Stein) Abé

D. plIlchella (Lebour) Balech

D. pusilla Joergensen

D. rapa (Stein) Balech

D. re/icula/a (Kofoidl Balech

D. ro/unda/a Clap et Lachm.

D. schuel/ii Murray et Whitting

D. /enl/il'ela/a Balech

D. uracan/ha Stein

En dehors des chloroplastes, des globules très colorés en brun après fixation au Jugol acé­
tique sont souvent présents chez D. acumil1ala et D. saccu/us et sont probablement de nature lipi­
dique, les cellules étant généralement pauvres en réserves d'amidon.

Ce bref aperçu cytologique montre la diversité du groupe étudié. Par ailleurs, un problème
sous-jacent a été soulevé par SCHNEPF & ELBRACHTER (1988) : y a-t-il une relation entre la toxicité
de certaines espèces et la présence de pigments photosynthétiques ? Comme nous le verrons plus
loin, ce critère n'est pas convaincant puisque D. rolundafa, espèce sans chloroplastes, produit une
toxine diarrhéique (DTX). Enfin les exigences nutritives des principales espèces de Dinophysis res­
ponsables de blooms côtiers (D. acuminata, D. acufa, D. fOl'fii) sont difficiles à préciser dans la
mesure où les essais de mise en culture de ces organismes ont échoué jusqu'à aujourd'hui et que,
d'autre part, le caractère strictement autotrophe de ces organismes n'est pas établi.
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Figure 8 - Image binaire de D. acuminata
partagée en quatre quadrants
(in ISHIZUKA et al., 1986).

Figure 9 - Profils caractéristiques de
D.fortii (a) et
de D. acuminata (b)
(in ISHIZUKA et al., 1986).

\

\

"

Figure 10 - Attributs et points caractéristiques Figure 11 - Approximation polygonale du
sur un objet binaire (D. cf. acuminata) Dinophysis traité sur la figure 10
obtenu à partir d'une image micros- (in CROCHEMORE, 1988).
copique (in CROCHEMORE, 1987).
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Sur le cycle biologique, peu de choses sont connues. La production éventueHe d'un kyste ou
d'une forme de résistance hivernale reste à démontrer, sous la réserve d'observations toutes récentes
de S. FRAGA et M.A. SAMPAYO sur D. acuta et D. tripos. Des examens de sédiments en baie de
Vilaine n'ont pas permis d'observer de telles formes de dormance et des expériences récentes de
germination avec stress themlique sur des sédiments de même origine n'ont pas permis de déceler
des formes mobiles de Dinophysis alors que les kystes d'autres DinoflageHés identifiés en baie de
Vilaine produisaient des cellules végétatives après ce traitement. Dans la littérature, une seule men­
tion est faite d'un kyste fossile attribuable hypothétiquement à une Dinophysale (GOODMAN, 1987)
et qui appartiendrait au genre Tania. On sait, par contre, que quelques cellules peuvent subsister
l'hiver dans les baies côtières à des concentrations très faibles (moins de 5 cellules (1). C'est le cas,
au Japon, de D. fortii en baie de Mutsu (OZAKA, 1985) et en France, de D. saccuLus (MAGGI et al.,
1988) en baie de Vilaine. Il faut noter cependant que D.fortii prolifère l'été au Japon dans les zones
semi-fermées côtières après un apport du large et que, selon les auteurs japonais, les cellules "pié­
gées" dans les eaux froides profondes des baies ne joueraient aucun rôle dans le bloom de fin de
printemps.

Aucune reproduction sexuée n'est décrite chez les Dinophysales; tout au plus peut-on
s'interroger sur le rôle des "petites formes" attribuées à D. skagii (voir plus haut). Cependant, des
petites formes résultant de stades en division de D. acuta ont été récemment observées en Nouvelle­
Zélande (MACKENZIE, 1990).

Nouvelles méthodes d'identification rapide

Dans la mesure où la diagnose des Dinophysis du "groupe acuminata" pose des problèmes
délicats et que les dénombrements estivaux sur les côtes françaises emploient plusieurs dizaines
d'agents de contrôle dans le cadre du réseau de surveiHance, l'orientation des recherches vers des
méthodes de détection rapide est devenue une nécessité. Trois types de méthodes dites "rapides"
d'identification peuvent être envisagées: 1) immunologiques, 2) cytofluorimétriques et 3) par ana­
lyse d'image.

Dans le premier cas, une quantité importante de cellules isolées (ou une culture) est nécessai­
re pour obtenir des anticorps spécifiques. Une alternative consiste à obtenir une sonde nucléique à
partir de quelques milliers de cellules et à extraire à partir de l'eau de mer l'ADN des Dinophysis
pour une détection ultérieure par la technique ELISA (Enzyme Linked Immunosorbant Assay) (KATO
et aL., 1976). La cytofluorimétrie pourra être utilisée dans la mesure où la taille et la fluorescence
naturelle des cellules auront été déterminées sur une culture. Les deux premières méthodes n'ont
pas fait l'objet d'études appliquées dans le cas de Dinophysis, alors que la troisième a été testée
parallèlement en France et au Japon.

ISHIZUKA et al. (1986) décrivent un système automatique de reconnaissance de forme appli­
qué à deux espèces de Dinophysis : D. Jortii et D. acuminata. Dans un premier temps, les auteurs
procèdent à une analyse structurelle d'une image binarisée et noircie par "remplissage" des contours
et des zones claires de l'objet. Compte tenu de la forme elliptique du Dinophysis, cette image est
divisée en quatre quadrants par les axes horizontaux et verticaux (Fig. 8). A partir d'un calcul de
probabilité sur la position respective de ces quadrants, il est possible de distinguer le genre
Dinophysis d'autres genres phytoplanctoniques. Cependant, les auteurs précisent que les cellules
mêlées à des débris organiques ou superposées ne sont pas "reconnues". Dans un deuxième temps,
par analyse de la courbure dorsale de l'hypothèque au moyen de descripteurs de Fourrier modifiés,
il est également possible de distinguer D.Jortii de D. acuminata (Fig. 9). En France, une étude a été
réalisée par CROCHEMORE (1988) sur D. cf. acuminata. Les résultats obtenus avec une analyse dis­
criminante et une analyse structurelle ont été comparés.

- Dans le premier cas (Fig. 10), des points caractéristiques sont déterminés sur le contour
de la cellule et l'ensemble des angles réalisés par les segments joignant ces points au barycentre
permet d'établir une fonction discriminante assimilant le contour à un vecteur.

- Dans le deuxième cas, le contour cellulaire est identifié à une forme polygonale (Fig. 11)
et l'image est assimilée à une "phase" codée, chaque code correspondant à une direction centripète
(extrémité d'un segment du contour vers le barycentre). L'analyse structurelle a permis de recon­
naître 95 % des Dinophysis dénombrés.
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Ces différentes méthodes sont opérationnelles et efficaces dans des conditions idéales: pré­
paration microscopique peu chargée en particules détritiques, Dinophysis tous positionnés en vue
latérale, nombre d'espèces limité à celles du "groupe acuminata". En pratique, un certain nombre
de difficultés restent à résoudre, les premières inhérentes à l'échantillon (pourcentages élevés de
Dinophysis posés en vue ventrale ou ayant pivoté autour de l'axe longitudinal), les secondes ayant
trait à la mécanisation du système de lecture (automatisation du déplacement de la platine et
recherche d'un nombre de champs microscopiques représentatif).

Tableau 6 : Nombre d'espèces de Dinophysis recensées en différentes parties de l'océan mondial.

Localités

Eaux tempérées
Iles Britanniques
Eaux côtières japonaises

Eaux côtières N. Zélande
Eaux côtières australiennes

Eaux tropicales et subtropicales
Pacifique tropical
Méditerranée
Golfe du Mexique
Océan Indien
Eaux austral iennes

ÉCOLOGIE

Répartition mondiale

Auteurs

DODGE (1982)
ABÉ (1967)
FUKUYO (1981)
BURNS & MITCHELL (982)
HALLEGRAEFf & LUCAS (1988)

KOfOID & SKOGSBERG (1928)
JORGENSEN (1923)
STEIDINGER & WILLIAMS (\970)
TAYLOR (1976)
HALLEGRAEFF & LUCAS (1988)

Dinophysis

9

14
8
7
6

19
19
9
12
Il

Le genre Dinophysis est largement représenté dans presque toutes les mers du globe et en
particulier en zones côtières. Nous nous limiterons, compte tenu du nombre d'espèces important en
zones tropicales et subtropicales (Tabl. 6), aux quelque dix espèces impliquées dans des manifesta­
tions toxiques ou reconnues toxiques après analyses chimiques (Tabl. 7). Ces différentes espèces ne
sont pratiquement jamais associées à des phénomènes d'eaux colorées. Les concentrations cellu­
laires atteignent tout au plus, pendant le maximum saisonnier, 10-20 . 103 cellules Il, exceptionnel­
lement (D. cf. acuminata) 106 cellules Il dans le port d'Antifer en 1983 et 1984 ; dans ce cas précis,
d'autres espèces étaient responsables de la coloration des eaux et des phénomènes courantologiques
particuliers pouvaient rendre compte de ces effectifs élevés. Un bloom exceptionnel de D. norvegi­
ca signalé en 1971 en mer du Nord (DODGE, 1977) n'a atteint que 28.103 cell./l.

Si certaines espèces sont signalées toute l'année dans les eaux côtières (D. acuminata, D.
rotundata) , d'autres comme D. fortii ne sont introduites dans les baies et estuaires qu'en milieu
d'année, grâce à des courants et à des conditions du milieu propices à leur développement (Fig. 12).
Les exemples montrant clairement le déterminisme d'apparition de ces espèces en zone côtière sont
peu nombreux. et nous en analyserons quelques-uns.
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Tableau 7 : Distribution de quelques espèces de Dinophysis supposées ou reconnues toxiques.

Espèces Répartition géographique selon différents auteurs

D. ClcumillatCl

D. ClCI/ICI

D. CCludCltCl

D·fol'tii

D. IClchmClt/l1ii
D. l1o/'l'cgica

D. !'(Itut/datCl

D. saccu/us
D. skagii
D. tripos

Espèce néritique présente toute J'année dans les eaux européennes. large répartition en Europe du
Nord, au Japon, rare en Méditerranée, présente dans les eaux côtières de Nouvelle-Zélande et
d'Australie, baies de New York, de Narraganserr (USA).
Espèce océanique. Méditerranée, Nouvelle-Zélande. Norvège. Atlantique. mers Arctiques, mer du
Nord. Skagerrak, Kattegat, Baltique. Bosphore, Manche, Bretagne (France), Plymouth (Angleterre),
baie de New York (USA).
Méditerranée, Japon, Atlantique, océan Indien, Adriatique, Manche, Bretagne. mer du Nord, Norvège.
Bosphore, baie de New York (USA).
Méditerranée, Nouvelle-Zélande, Australie, mers tempérées. subtropicales et chaudes, baie de New
York (USA).
Variété morphologique de D. ClcuminClra, même répartition.
Côte norvégienne, German Bight, espèce néritique il large distribution, spécialement en mer du Nord.
Woods Hole (USA).
Toutes mers européennes, présent toute l'année. Nouvelle-Zélande, baie de New York (USA).
Pacifique, Atlantique, océan Indien, golfe de Siam, golfe Persique, mer de Barents. Japon.
Méditerranée, Nord Adriatique, côte ouest du Portugal, Bretagne.
Norvège. Bretagne.
Manche, Norvège, Afrique du Sud, Australie, baie de New York (USA).

m
0

10

1). fortii

(crlls/ f!)
20

30

B

2 <\ JO 11 12

m
0

I).acuminata

(ccl1s/ f!) 10 '0 l~
, ! ,;

1O~

20 70 I~ J5 ~ '0

30 ' s s ,

B

10 11 12

Figure 12 - Distribution verticale annuelle de D. acumina/a et D. fortii sur les côtes japonaises.
Observations réalisées en 1986 dans la partie est de la baie de Mutsu.

D. for/ii est introduit dans la partie interne de la baie de mai à septembre,
alors que D. acuminala est présent toute l'année

(rapport du laboratoire préfectoral d'Aomori, 1987).
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Distribution de D. fortii dans les eaux japonaises

Chaque année, depuis 1981, le scénario d'apparition de D.fortii sur les côtes japonaises reste
inchangé: l'extension nord du Kuroshio, courant océanique chaud, entraîne d'avril à août ces dino­
flagellés du sud-ouest (mer du Japon) vers l'isthme séparant le Hokkaido du Honshu (Fig. 13). La
propagation des cellules se fait alors à la fois vers le nord du Hokkaido et vers la côte nord-est japo­
naise avec des zones particulières d'accumulation comme la baie de Mutsu (OZAKA, 1985 ;
IGARASHI, 1986 ; IWASAKI, 1986a ; FUKUYO, 1986). Le maximum saisonnier est décelable en juin
avec environ 104 cellules (1. Il faut noter que les variations d'abondance en baie de Mutsu et sur la
côte nord-est ont probablement des causes différentes: en baie de Mutsu, (OZAKA, 1986), des
conditions de température et de salinité favorables au développement de D. fortÎt" seraient les fac­
teurs prédominants alors que, sur les côtes de Sanriku (IGARASHI, 1985), les conditions nécessaires à
la multiplication des Dinophysis se trouveraient d'abord au large, dans les lentilles d'eau superfi­
cielles, après quoi les cellules seraient introduites dans les baies.

..c.......
0.
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o
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>
G)
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9 12 15 18 21 0
Time

3 6 9

Figure 14 - Migration de D.fortii vers la zone côtière pendant un cycle de marée
et en relation avec la thermocline (lWASAKf, 1986b).

De plus, l'extension sud d'un autre courant océanique, l'Oyashio (courant froid) jouerait un
rôle dans le déplacement des Dil10physis du large vers la côte en favorisant une zone stratifiée côtiè­
re plus ou moins proche des côtes selon la dérive de ce courant (IwASAKI & KUSANO, 1985)
(Fig. 14).

Le bloom de D. fortii se formerait donc à la fois par division cellulaire et par accumulation
physique sur la discontinuité entre 1'Oyashio et le Kuroshio. Les upwellings et la marée joueraient
en plus un rôle important dans le transport des ceIlules du large vers les zones conchylicoles. De
plus, IWASAKI (l986b) note la présence d'un D. lapidistrigiliformis dans les couches de plus forte
concentration verticale.
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Figure lS - Distribution de D. acuminata en mer du Nord d'août à septembre J983.
Répartition par carrés statistiques CIEM des concentrations moyennes (KAT, 1984).
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Des modèles prédictifs, s'appuyant soit sur les couples température/salinité corrélés au déve­
loppement de D.fortii, soit sur l'extension sud de l'Oyashio et ses conséquences sur les migrations
de cette espèce vers la côte, sont confrontés chaque année aux valeurs observées in situ, aussi bien
pour les concentrations cellulaires dans la colonne d'eau que pour les niveaux de contamination
DSP des coquillages, principalement des pectinidés.

Distribution de Dinophysis spp. dans les eaux nord-européennes

En Hollande, D. acuminata est une espèce courante des communautés phytoplanctoniques
d'août, avec un maximum saisonnier en septembre (104 cellules/l) pour une salinité de 30-33
(tabl. 8) et pour une vitesse du vent correspondant à des valeurs inférieures à 2 sur l'échelle
Beaufort (KAT, 1984) ; au-delà de la valeur 3, les concentrations cellulaires chutent à moins de
1 000 cellules /1. Des campagnes en mer du Nord (1983) ont montré que les densités maximales de
D. acuminata étaient bien rencontrées en zone côtière (Fig. 15), que ce soit pour l'est de la Grande­
Bretagne, l'Allemagne, le Danemark ou la Hollande.

Tableau 8 : Densités maximales observées pour D. acuminata en Hollande (KAT, 1984).

Années Période d' appari tian Cane. cel 1. max. ( J03celi. /1) Salinité

1973 AoGt-septembre 9 33,53
1975 Septembre 1,6 33.94
1976 Septembre 44 33,06
1981 AoGt-septembre 31,S 31,90

En septembre 1984, des eaux brunes à Ceratium furca ont coïncidé avec un bloom à
D. acuta et D. norvegica (DAHL & YNDESTAD, 1985) sur les côtes suédoises et norvégiennes. Les
concentrations cellulaires allaient de 200 à 10 000 cellules /1 pour retomber à 1 000 cellules /1 en
novembre 1985. D. acuta, bien représenté dans ce bloom, était plus concentré en surface qu'à 1 m
de profondeur. Les fortes densités côtières trouvées en surface en septembre 1984 seraient liées à
une accumulation par les courants océaniques à partir d'une population venant du sud du Skagerrak
(Fig. 16) et la diminution de la toxicité des coquillages en fin de phénomène serait liée à l'augmen­
tation des concentrations en phytoplancton non toxique. Le fjord d'Oslo avait déjà été contaminé en
1971 et 1974 par de fortes concentrations en D. acumil7ata, D. acuta et D. norvegica (TANGEN,
1983a).

Distribution de Dinophysis spp. dans les eaux côtières françaises

L'observation des concentrations maximales mensuelles de Dinophysis spp. sur les côtes
françaises (zones conchylicoles et estuariennes) entre 1983 et 1987 permet de mieux appréhender la
répartition spatiale des espèces (Fig. 17). Ainsi, chaque année la même séquence se reproduit sur les
côtes atlantiques et de la Manche, à savoir: densités maximales en juin pour la côte sud-bretonne
(alors que le nord Finistère et les Côtes-d'Armor ne sont pas touchés par le phénomène) et en
juillet/août pour la côte normande (plus particulièrement l'est de la baie de Seine) en ce qui concer­
ne D. cf. acuminata. Les résultats de 1987 font également apparaître des maximums saisonniers en
mai pour la Charente-Maritime et en septembre pour le littoral méditerranéen. TI n'apparaît pas
clairement de "dérive" des concentrations le long des côtes bretonnes ou normandes à l'instar du
modèle japonais. En effet, si l'on se réfère par exemple à l'année 1986, tous les secteurs sont
touchés dès le mois de mai et il ne semble pas y avoir de progression de l'espèce vers le nord-ouest.
Enfin, des zones "critiques" sont décelables en début et surtout en fin de phénomène en Bretagne
sud (baies de Vilaine et de Douarnenez).
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Figure 16 - Répartition de Dinophysis spp. dans les eaux superficielles du Skagerrak (cellules.l ).
D : concentrations relevées sur la section Arendal Hirtshals le 12 septembre 1984 ;

o :concentrations maximales observées sur la côte sud norvégienne en septembre-octobre 1984.
Les flèches indiquent le système courantologique général (DAHL & YNDESTAD, 1985).
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Figure 17 - Distribution mensuelle de mai à septembre de Dinophysis spp. (Bretagne sud)
et D. cf. aeL/minara (Normandie) pour la période 1983-1987.

Pour chaque mois, les concentrations maximales de surface (cellules./I)
ont été représentées. nd = non détecté (LASSUS et al., 1988).
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Figure 18 - Concentrations journalières (cell. / 1) de Dinophysis cf. acuminata en surface
dans le port pétrolier d'Antifer en juin, juillet et août 1987, 1988 et 1989.
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L'autre secteur côtier très étudié en France depuis 1987 est la zone portuaire d'Antifer qui
bénéficie de prélèvements journaliers. Les plus fortes densités côtières de Dinophysis cf. acuminata
sont rencontrées dans cette zone depuis 1983 ; l'espèce est, par ailleurs, présente dans toute la baie
de Seine pendant la période estivale. L'évolution des concentrations à 1 m de 1987 à 1989 montre
(Fig. 18) la présence en 1987 et 1988 de pics mensuels en juin, juillet et août alors qu'en 1989 se
retrouvent seulement les pics de juillet et août. Les plus fortes densités sont néanmoins observées en
août et le site d'Antifer apparaît bien en 1987 (Fig. 19) comme une zone d'accumulation préféren­
tielle sur le secteur côtier allant du Havre à Saint-Pierre-en-Port (de CREMüUX, 1988). Le régime de
courants superficiels paraît être un facteur prépondérant dans ce phénomène régional mais
n'explique pas la multiplication cellulaire plus élevée dans l'enceinte portuaire.

o

/11-08-1987/

o

{31-08- 1987/

Figure 19 - Concentrations superficielles de D. cf. acuminata
en août et septembre 1987 au nord du Havre.

Le diamètre des cercles est proportionnel à la densité cellulaire
entre les valeurs limites de 50 et 13600 cell./I. La zone portuaire d'Antifer s'individualise

comme le secteur des plus fortes densités en Dinophysis (de CRH'IOUX, 1988).

Les efflorescences méditerranéennes de Dinophysis sont plus difficiles à situer en période
estivale: les premières manifestations de D. pavillardii et D. acuminata dans l'anse de Cal1eau ont
eu lieu en juillet 1985 alors que la prolifération de D. acuminata en juin et juillet 1989 dans le golfe
du Lion a condamné la commercialisation des moules cultivées sur filières "off-shore" pendant trois
mois. On peut noter à ce propos qu'en 1989 les étangs languedociens (Thau, Salses-Leucate) n'ont
pas été contaminés alors que la toxicité des moJlusques au large était maximale.
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Ces observations, de même que les très fortes toxicités enregistrées à plusieurs reprises dans
les coquillages des îles bretonnes (Groix, Belle-Ile, Yeu), confirment l'hypothèse de proliférations
au large avant que le secteur côtier ne soit touché (DELMAs et al., 1990). Elles montrent également
que les moules soumises à des mises à sec périodiques par le marnage (zones de bouchots) sont
moins vulnérables que celles qui sont perpétuellement en pleine eau. Ceci s'explique, dans ce der­
nier cas, par une filtration continuelle des Dinophysis, donc par une concentration plus élevée des
toxines dans les tissus.
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Figure 20 - En haut: concentrations de Dinophysis spp. (cell. / 1) en juin 1986 à une profondeur
de 3 m au large de la Bretagne-sud (cercles ouverts =aucune cellule
décelée en concentrations supérieures ou égales à 40 celUI).

En bas: stratification thermique dans la même zone (les carrés sont proportionnels à
la différence de température entre 1 et 10 m) (LASSUS et a/., 1988).

Dans les eaux du large, la distribution géographique a été étudiée pour la zone sud bretonne
à partir de 1986 et pendant le maximum saisonnier de juin. On constate une distribution très large
de Dinophysis à plus de 100 km de la côte, avec un gradient décroissant de concentration vers le
large et une aire préférentielle d'accumulation à la profondeur de 3 m, plus particulièrement au sud
de l'estuaire de Loire dans une zone stratifiée à fort gradient thermique (Fig. 20). De fait, il existe
une corrélation significative avec l'indice de stabilité des masses d'eau (H = dS/dZ. 1000).
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Les variations de densité dans les baies et les estuaires peuvent être dues soit à un phénomè­
ne physique (stratification, courants résiduels superficiels, vents dominants), soit à un déterminisme
interne lié à la biologie de l'espèce (germination de kystes hivernaux ou multiplication de cellules
en dormance), soit enfin à des apports en nutrilites ou en facteurs de croissance (LASSUS et al.,
1988).
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Figure 22 - Distribution verticale de Dinophysis spp. en baie de Vilaine d'avril à septembre 1986,
selon une radiale nord-sud (LASSUS et al., 1988).

Pour ce qui est des nutrilites, c'est en 1988 que le plus grand nombre de mesure a été effec­
tué, dans une zone littorale allant de Camaret jusqu'à l'île d'Oléron et limitée au large par la sonde
50 m. Globalement, sur les trois secteurs étudiés : Ouest-Bretagne, Loire-Vilaine et Charente­
Vendée, le second se caractérise par des teneurs en nitrates et phosphates plus élevées qu'ailleurs,
en particulier pour les phosphates en baie de Vilaine. Corrélativement, les concentrations en chloro­
phylle Cl sont plus élevées dans ce secteur où les apports de la Loire sont sensibles au niveau de la
dessalure superficielle de certaines stations. Cependant, et globalement pour les trois secteurs consi­
dérés, les nitrates sont plus élevés à partir de - 30 m, ce qui est habituel pour la répartition verticale
de ce nutrilite. Ce sont les phosphates à- 30 m qui accentuent la différence pour le secteur Loire­
Vilaine (Fig. 21). La corrélation entre nutrilites et abondance de Dinophysis n'est pas établie pour
autant. En effet, si certaines zones riches en sels nutritifs, comme la baie de Vilaine (Fig. 22),
présentent des concentrations moyennes élevées pour ce dinoflagellé, les mêmes observations sont
également réalisables en baie de Douarnenez pour des teneurs basses en nutrilites et une absence
notable de stratification thermique ou haline (LASSUS et al., 1989).
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La stratification thermique superficielle (0-10 01) est loin d'apparaître comme prépondérante
pour toutes les régions et toutes les années. Cet effet est, de plus, diffcile à distinguer de celui
d'apports d'eaux dessalées enrichies en nutrilites. De façon générale et comme cela tend à être mon­
tré par les analyses de corrélations, il est possible d'établir un lien entre l'augmentation des concen­
trations en Dinophysis à pattir de 20-30 01 (sur des profils verticaux où cette espèce est peu repré­
sentée) et la discontinuité entre les eaux superficielles plus chaudes et les eaux de fond froides et
riches en sels nutritifs. Cependant, on ne peut pas en déduire une corrélation entre l'augmentation
de densité cellulaire en profondeur et la présence d'eaux plus froides, plus denses et souvent plus
riches en nitrates et phosphates (la relation est, en effet, inverse dans le pertuis d'Antioche: voir
DELMAS et al., 1990). En conclusion, aucune corrélation simple et directe entre nutrilites et abon­
dance de Dinophysis ne peut être montrée. Certaines de ces relations seront examinées lorsque nous
aborderons le rôle des facteurs hydrologiques.

Répartition verticale et migration

Les données sur la migration verticale sont diverses, voire opposées selon les espèces consi­
dérées. Ainsi, selon IGARASHI (1986), D. fortit" ne migre pas en baie de Kesennuma (Japon) ; les
densités cellulaires les plus importantes pendant la journée sont localisées à mi-profondeur ou en
surface et les effectifs diminuent très rapidement lorsqu'on se rapproche du fond; des cellules en
divisions sont observées très tôt (6.00 h) le matin. De même, la distribution verticale de D. fortit" le
long de la côte d'Ibaraki pendant un cycle de 24 h (lWASAKI, 1986a) ne fait pas apparaître de
migration particulière, les organismes se maintenant entre 10 et 20 m de profondeur. Ces observa­
tions avaient également été faites par OZAKA (1985) en baie de Mutsu (Fig. 23).

Tableau 9: Moyenne arithmétique (x) des concentrations de Dinophysis spp. à plusieurs niveaux
pendant l'été J985 pour toutes les stations échantillonnées.
11 = nombre de comptages, v % = variatiol1 de l'écart-type (S/x).

Profondeur n x v%

Om 36 593 117
lm 109 605 110
3m 90 1239 157
Sm 88 1063 147
10 m 57 435 179
20m 24 229 105
30 m 15 104 302

A l'inverse, l'ensemble des données françaises offre des indices positifs quant à la question
des migrations verticales. Le phénomène a plus particulièrement été étudié en baie de Vilaine
depuis 1985 et selon plusieurs radiales généralement orientées nord-sud. La baie est thermiquement
stratifiée en fin d'été (LANGLOIS, 1982). Son découpage en trois zones d'influence (estuarienne,
marine et intermédiaire) est confirmé par MER (1986) qui a procédé à une analyse hiérarchique des
paramètres hydrologiques mesurés en 1984 et 1985 sur 20 stations. En 1985, la distribution vertica­
le de Dinophysis a été étudiée sur une radiale WE et l'accumulation préférentielle de ce dinoflagellé
entre 3 et 5 m a été vérifiée (Tabl. 9), contrairement au cas de D. fortii dont le niveau préférentiel
d'accumulation est situé entre 10 et 20 m (lwAZAKI et KUSANO, 1985). Ont également été confirmés
le rôle de la stabilité des masses d'eau et de leur disparition sous l'effet de vents d'ouest dominants:
Dinophysis serait encore plus sensible que les autres dinoflagellés à la turbulence. Un suivi similaire
réalisé en juin-juillet 1986 sur une radiale NS (Fig. 23) révèle des densités maximales près du fond
dans la partie interne de la baie et en surface dans les eaux à caractère plus océanique. Enfin, début
avril, la répartition verticale montre une intrusion de cette espèce par le sud de la baie alors qu'en
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Figure 23 - Baie de Mutsu : migrations de D .fortii en 1982 pendant
un cycle de 24 heures. (OZAKA, 1985).

septembre les densités résiduelles sont restreintes à la partie interne. Cependant, compte tenu des
déplacements verticaux réalisés par D. sC/ccu/us ou D. C/cuminatC/ en 24 h, on ne peut attribuer de
signification précise au niveau occupé par la plus forte densité de population. En effet, si l'on tient
compte de l'heure de prélèvement, les accumulations sur le fond ou en surface du 5 juin au 15
juillet correspondent davantage aux migrations diurnes qu'à des déplacements de masses d'eaux.
Enfin, DURAND-CLEMENT et al. (1988) ont montré une migration typique des dinoflagellés chez
Dinophysis sp. en baie de Vilaine pendant un cycle de 24 h : les cellules migrent vers le fond la nuit
et remontent en surface le matin, tout en semblant réagir négativement vers midi aux intensités
lumineuses saturantes (Fig. 24) ; le rôle éventuel de la marée est toutefois ignoré.

1510 18 Tlme(h

--'-J..------'-+..-'----t--'<-........~

~I -Nfcm-i
19 1 5

5

3

o
1

10

Figure 24 - Distribution verticale
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temps sur un profil en baie de
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Figure 25 - Distribution verticale de D. cf. aeufninala dans le port
d'Antifer en fonction du temps

(a). Evolution, calculée d'après ces résultats, du barycentre
de la population, au cours du temps et sur le même profil (b).

Pour des profondeurs plus importantes (30 m au lieu de 10 m), une migration nette de D.
acuminala a été observée dans le port d'Antifer en 1988 (LASSUS et al., 1990). L'évolution du bary­
centre de la population (Fig. 25) montre que l'essentiel de la migration a lieu entre 2 et 6 m et que
les vitesses apparentes de migration ascendante en fin d'après-midi (0,7 m/h) sont supérieures à
celles observées le matin. Notons néanmoins que, chez D. aeuta, PETERS (1928) avait trouvé des
vitesses de migration encore plus élevées: 1,8 mlh. L'isolement expérimental de la colonne d'eau
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échantillonnée à Antifer permet d'interpréter ces déplacements verticaux indépendamment des
mouvements advectifs. Enfin, au cours de la même expérience, la plus forte fréquence de ceJlules en
division a également été observée vers 6 h du matin. Rappelons que la synchronisation des divisions
ceUulaires, établie in situ chez certains Dinoflagellés et en particulier D. fortii (WEILER &
CHISHOLM, 1976), n'est pas démontrée chez D. acuminata.
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Figure 26 - Variations de températures (a) et salinités (b) enregistrées au moment de
l'apparition et du maximum de 8 espèces de Dinophysis dans

des mers intérieures de Seto (Japon).
ln YOSH[MATSU & ONO, 1986.

Facteurs physiques: température, salinité, météorologie, advection

Les facteurs température et salinité sont indéniablement déterminants dans le cas de l'appari­
tion de Dfortii en zone côtière, mais il serait illusoire de généraliser cette observation à l'ensemble
des espèces du genre. En témoignent les larges tolérances pour ces deux paramètres de 8 espèces
recensées par YOSHIMATSU & ONO (1986) dans la mer intérieure de Seto pendant trois années consé­
cutives (Fig. 26). De même, l'absence de corrélation nette entre Dinophysis spp. (principalement
D. sacculus) en baie de Vilaine (Fig. 27) et la température et la salinité se retrouvent dans les tra­
vaux japonais sur D. acuminata.
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Il importe de distinguer, d'une part la relation pouvant exister entre les abondances de
Dinophysis et les couples T/S, d'autre part les corrélations avec la stabilité de la masse d'eau favori­
sée par un gradient thermique ou halin. Dans le premier cas, un modèle prédictif simple a été créé et
utilisé par OZAKA (1984). A partir des concentrations maximales en D.fortii sur 5 ans ([979-1983)
en fonction de la température et de la salinité, les concentrations cellulaires Mts au cours du temps
sont simulées, ainsi que la toxicité des coquillages Ti(t) lorsqu'on intègre le taux de filtration:

Mts = l Fts / N ts
Ti(t) = F(t) . L (t) . A
(Mts : concentrations moyennes de D .fortii)
(Fts : concentrations de D.fortii)
(Nts: nombre d'observations)
(Ti(t) : toxicité, unités-souris, g/j)
(FIT: concenrations de Dfortii, cell./l)
(L(t) : filtration en l/g/j)
(A : taux de filtration par individu).

A titre d'exemple, les résultats de 1984 pour les préfectures d'Aomori et Nobeji ont été
représentés (Fig. 28), sachant que la température optimale pour D.fortii est de 10-15° C et la salini­
té de 33-33,5.

Aomori

x

Nobeji

o <--,;--:,;--:: _

5

3

"""-
" ;z

""

ND

Aomori

,;z Ji

j
??

jLbe~ J .... ®
1- ;z 3 ~ 5 6 7 8 9 10 1,1 1.=:! f3 1

,;z J~1. 2 3 ~ 5 6 7 8 9 1.€l .11.

Figure 28 - (a) Densités réelles (à gauche) et simulées (à droite) de D.forfii pour deux radiales
échantilonnées le long des côtes des préfectures d'Aomori et de Nobeji à 20 m.

(b) Valeurs réelles Cà gauche) de DTX en 1984 pour les préfectures d'Aomori et Nobeji et
valeurs calculées (à droite) d'après un modèle intégrant les taux de filtration des pectinidés.

A l'inverse, et comme nous J'avions signalé précédemment, c'est davantage la position du
front de densité entre le Kuroshio et l 'Oyashio qui va être utilisée par IGARASHI (1986) pour tenter
de simuler et de prédire la contamination de Patinopecten yessoensis (Fig. 29).
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Par ailleurs, s'iJ n'y a pas mention dans la littérature européenne de corrélations nettes entre
les densités de D. acuminata, D. acuta, D. norvegica ou D. sacculus et les couples T/S, on peut rai­
sonnablement estimer que la stratification joue un rôle. Une relation a été trouvée avec l'indice de
stabilité H en baie de Vilaine aussi bien qu'au large de la Bretagne sud (LASSUS et al., 1988), tandis
que d'autres auteurs (KAT, 1984 ; PAULMlER & JOLY, 1985) montrent l'importance d'une "absence
de turbulence" liée à des vents modérés à faibles ou à des coefficients de marée faibles (r =- 0,80).
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Figure 29 - Corrélations en fonction de la période d'observation entre l'extension
du courant froid profond et la toxicité des coquillages (lGARASHI, 1985).

Données recueillies de 1978 à 1982. Les droites de régression sont calculées
à partir d'une période de six mois (février à juillet: cercles noirs) ou à partir d'une période plus
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Figure 30 - Concentrations cellulaires de Dinophysis sp. et toxicité relative en fonction
de la température de l'eau (KAT, 1989a).

0= non toxique, • = faible toxicité, • = toxicité modérée à forte.

Il faut cependant remarquer que, s'il n'y a pas de corrélation directe entre la température et
l'abondance de Dinophysis, une relation semble exister entre température, concentration de
Dinophysis dans l'eau et toxicité des coquillages. Selon KAT (1989a), les résultats obtenus en
France, Hollande et Scandinavie montrent (Fig. 30) que 200 cellules /1 ou plus, mais à 20°e,
n'entraînent pas de toxicité, alors que 30 cell./I peuvent entraîner une forte toxicité à partir de 10°C
(voir plus loin à propos de la toxicité).
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Dans ce cadre, les conditions météorologiques ont une part dans l'établissement d'une colon­
ne d'eau stable: temps clair, vents faibles, précipitations ayant précédé l'apparition du bloom
(PAULMIER et al., 1985 ; LAssus et al., 1985 a-b ; MARANDA & SHIMIZU, 1987). Enfin, le rôle de la
circulation marine est invoqué à plusieurs reprises comme facteur d'accumulation passive des cel­
lules le long de fronts ou dans des zones côtières semi-fermées, qu'il s'agisse de courants océa­
niques (Japon, Skagerrak) ou de courants résiduels locaux (Bretagne sud, port d'Antifer, baie de
Seine, baies de Mutsu et de Kesennuma).

Tableau 10 : Corrélations de rang entre Dinophysis et sels minéraux. Le Havre, 1984 et 1985.
Méthode de Spearman d'analyse non paramétrique (S = surface; F = fond) (de CREMOUX, 1988).

Paramètre corrélé à Oinophysis

1984 S
1984 F
1985 S
1985 F
1984 S
1984 F
1985 S
1985 F
1984 S
1984 F
1985 S
1985 F
1984 S
1984 F
1985 S
1985 F

Coefficient de corrélation
de rang de Spearman

- 0,27
+ 0,08
- 0,57
- 0,56
- 0,31
+ 0,40
- 0,54
- 0,51
- 0,28
+ 0,50
-0,22
- 0,28
+ 0,17
+0,02
+ 0,44
+ 0,35

Niveau de significativité
(résultat significatif à <5 %)

0,01
0,48
0,0000
0,0000
0,006
0,0005
0,0000
0,0000
0,01
0,0000
0,06
0,01
0,12
0,84
0,0001
0,002

Facteurs chimiques: macro- et micro-nutrilites

Les corrélations directes entre les concentrations de Dinophysis spp. et les nutrilites sont dif­
ficiles à mettre en évidence. Il est généralement admis que les dinoflagellés sont capables de se
développer dans des milieux pauvres en nutrilites (GILSON, 1937 ; MARGALEF, 1956, 1984).
Cependant, des relations indirectes peuvent exister dans la mesure où 1) ces protistes s'accumulent
souvent l'été sur la discontinuité entre les eaux chaudes superficielles et les couches froides pro­
fondes riches en nutrilites et 2) leur maximum saisonnier intervient souvent après un bloom de dia­
tomées qui auront au préalable épuisé les nutrilites disponibles. La première observation est valable
pour D. !ortii (FUKUYO, 1986) dont les plus fortes concentrations sont observées dans les zones de
contact avec .les eaux riches de l'Oyashio et la deuxième l'est pour D. acuminata qui apparaît sou­
vent après un bloom de diatomées in situ ou en enceintes expérimentales (LASSUS et al., 1985b ;
BROCKMAN et al., 1977). Des essais de corrélation directe entre les densités de Dinophysis expri­
mées en log et les valeurs mesurées de nitrates et phosphates au moment du prélèvement ont été
réalisés à plusieurs reprises en Bretagne sud et en Normandie. Aucun coefficient de corrélation par­
tielle significatif avec NO, et P04 n'a pu être mis en évidence en juin 1988 au cours d'une cam­
pagne sur les littoraux breton, vendéen et charentais. En 1983, en baie de Vilaine, CLEMENT (1985)
trouve des coefficients de corrélation partiels significatifs entre les phosphates et le logarithme de la
concentration en Dinophysis (r =- 0,62 pour 5 stations échantillonnées de juin à août). En 1984 et
1986, les droites de régression entre phosphates et concentration (log) de Dinophysis spp. corres­
pondaient respectivement à des coefficients de - 0,54 et - 0,62 pour la même zone d'étude
(P. TRUQUET, comm. pers.) aux stations estuariennes. Enfin, les données en azote et phosphore miné­
raux recueillies journellement à Antifer en 1984 et 1985 par le laboratoire municipal du Havre
ont permis d'établir les corrélations de rang entre Dinophysis cf. acuminata et nitrates, nitrites,
ammoniaque et phosphates (Tabl. 10). Dans ce cas, on observe des corrélations négatives avec
les différentes formes d'azote minéral et pas de corrélation avec les phosphates (de CREMOUX,
1988).
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Figure. 31- Simulation du taux de croissance de Dinophysis sp.
en baie de Vilaine pendant l'été 1984.

a : simulation à 1 m (partie hachurée: observations réelles avec valeurs extrêmes) ;
b : même simulation mais sans introduire la migration dirune dans le modèle;

c : même simulation mais sans limitation par les nutrilites
(échelle différente pour les concentrations cellulaires). In MENESGUEN et al. (1990).
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Il ressort de ces différents résultats une quasi-impossibilité à trouver une relation directe
avec les macro-nutrilites. Cependant, une relation décalée dans le temps, ou faisant intervenir les
flux de nutrilites plutôt que leurs concentrations instantanées, peut exister. Dans ce cas, des séries de
mesures régulières au cours de campagnes hydrographiques seraient nécessaires. Par défaut, la
démarche consistant à simuler les variations du taux de croissance des Dinophysis en baie de
Vilaine en tenant compte à la fois des paramètres environnementaux et des contraintes biologiques
propres au genre a été retenue et testée à travers un modèle écologique (BOUTIBONNES, 1987 ; de
CREMOUX, 1988 ; MENESGUEN et al., 1990). En prenant comme référence l'année 1984, une bonne
simulation des variations de densité observées à 1 m en baie de Vilaine pendant la période allant
d'avril à octobre a été obtenue (Fig. 31) bien que certains paramètres biologiques (taux de croissan­
ce maximal, quotas intra-cellulaires d'azote et phosphore) aient été approchés d'après les valeurs
données dans la littérature. Par ailleurs, ce type de modèle (MENESGUEN et al., 1989) a permis de
tester différentes hypothèses jugées, a priori, raisonnables d'après la Jjttérature relative au phyto­
plancton. Il a été possible, par exemple, de montrer qu'en l'absence de migration verticale, on ne
peut obtenir de bloom de Dinophysis (Fig. 31) mais qu'à l'inverse, avec migration verticale et sans
limitation par les nutrilites, la croissance pounait être extrêmement rapide. Dans la mesure où le
stock de phosphore se reconstitue assez rapidement l'été en baie de Vilaine, une limitation par les
nitrates pourrait être envisagée. Néanmoins, des données complémentaires (quotas intracellulaires
de N et P en milieu pauvre ou enrichi) acquises à partir de cultures de Dinophysis sont nécessaires
pour confirmer cette hypothèse.

En ce qui concerne les micro-nutrilites, aucun résultat expérimental ne permet d'établir une
relation entre le développement de Dinophysis et certains facteurs reconnus pour avoir un rôle dans
la multiplication des dinoflagellés : fer et cuivre chélatés, vitamine B 12, acides nucléiques
(OKAICHI, 1983). Quelques rares essais fructueux de culture font état (R. GUILLARD, comm. pers.) de
l'utilisation de citrates de fer, manganèse et zinc.

Intégration dans les communautés planctoniques

L'intégration des espèces appartenant au genre Dinophysis dans les communautés phyto­
planctoniques au travers des successions saisonnières est évidemment aussi importante à considérer
que l'ensemble des conditions hydrologiques rencontrées pendant (es blooms. On peut néanmoins
aborder ce problème d'au moins deux façons: 1) recherche des espèces associées -en particulier
les dinoflagellés- partageant la même niche écologique et 2) détermination d'une ou plusieurs
espèces "indicatrices" dont le maximum saisonnier interviendrait régulièrement peu de temps avant
le maximum de Dinophysis et dont l'apparition aurait donc une valeur prédictive.

Dans le premier cas, il s'avère que des communautés dominées par Prorocentrum sont sou­
vent citées comme accompagnatrices de Dinophysis. HOLLlGAN et al. (1980) déterminent par analy­
se de correspondances un groupe Prorocentrum mieans dont les espèces constitutives: Ceratium
fusus, C. furea, Dinophysis aeuminata et D. aeuta sont étroitement liées lors d'échantillonnages de
surface près des îles Britanniques en juillet 1977. Par contre, D. dens et D. norvegiea sont reliés à
un groupe phytoplanctonique dominé par Ceratium lineatum. Lors d'expériences en enceintes in
situ réalisées à Heligoland (RFA) par BROCKMANN et al. (1977), le développement de D. aeuminata
était concomitant de celui de Prorocentrum mieans et survenait après un bloom à diatomées
(Laue/eria borea/is). Les auteurs notent que D. aeuminata, bien que présent pendant les 28 jours
d'expérience, présentait des variations notables de biomasse (70 000 cell./I), de répartition verticale
et de taux de croissance (0,2 à 0,8 /j). Une corrélation de rang (Spearman) positive est trouvée par
ces auteurs avec Diplopeltopsis minor, Chaetoeeros eompressus et Pyrophaeus horologium. En
Hollande, KAT et al. (1982) observent une association à D. aeuminata, P. mieans et P. minimum,
tandis qu'en Espagne (MARINO et al., 1985) D. aeuminata apparaît en même temps que P. mieans et
P. baltieum. Pour ce qui concerne les observations effectuées sur les côtes françaises (LASSUS ef al.,
1985b), les blooms de D. cf. aeuminata ou Dinophysis spp. sont souvent associés avec des dévelop­
pements importants de Prorocentrum micans (corrélations: 0,68 et 0,55 respectivement en 1983 et
1984) en baie deVilaine et P. minimum ou P. triestinum en baie de Seine. Il semble donc bien que
l'on puisse établir une certaine similitude entre les besoins physiologiques des deux genres
Prorocentrum et Dinophysis.
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Peu de données existent concernant la notion d'espèces indicatrices, si ce n'est dans les tra­
vaux japonais (OZAKA, 1985). D. acuminata et Gonyaulax spinifera apparaîtraient en baie de Mutsu
régulièrement un mois avant le développement maximal de D. fortii (Fig. 32). Selon IGARASHI
(1985), il Y a de 5 à 28 jours d'écart, sur les côtes de Sanriku, entre le moment où D. fortii excède
20 cellules/l (quantité considérée comme suffisante pour contaminer les coquillages) et celui où D.
acuminata atteint 10 cell./1. Ces données ne sont apparemment pas utilisées au Japon comme para­
mètres déterminants de modèles prédictifs, mais viennent en soutien aux observations hydrolo­
giques régulièrement effectuées en vue de prévoir les augmentations de concentration de D. fortii.
En France, l'analyse de données de 1983-84 en baie de Vilaine montre que des paramètres, tels
que: précipitations importantes au printemps et augmentation brutale des températures de surface,
entraînent généralement des eaux colorées à diatomées consommatrices de sels nutritifs. Les maxi­
mums de Dinophysis, excédant rarement 103 cellules par litre, sont décelables après le déclin des
diatomées (Fig. 27), mais sans corrélation apparente avec les couples température/salinité. L'hypo­
thèse d'un rôle de substances émises lors du déclin des diatomées sur la croissance de Dinophysis
demande à être vérifiée expérimentalement. Par ailleurs, il n'est pas nécessaire que les silicates
soient à de faibles taux pour observer des blooms de Dinophysis.
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Figure 32 - Toxicité des pectinidés (en Unités Souris/g) et apparition à 20 m de différentes
espèces de dinoflagellés en 1981 dans la baie de Mutsu (Japon). [n OZAKA et al., 1985.

Enfin, à titre indicatif et bien que trop peu d'éléments permettent actuellement de connaître
les relations entre Dinophysis et le zooplancton, TURNER & ANDERSON (1983) ont montré que sur les
côtes nord américaines, le dinoflagellé toxique Gonyaulax tamarensis était consommé par un copé­
pode et une larve de polychète. Le taux de broutage a augmenté avec la concentration en
Gonyaulax, mais on a remarqué que Dinophysis acuminata, autre dinoflagellé présent pendant le
bloom, n'était pas consommé par les herbivores, même à une concentration de 105 cell./1. Il est pré­
maturé de généraliser cette observation (validée par un test t) aux rapports proie-prédateur relatifs à
Dinophysis pendant les blooms estivaux mais cet exemple indique, du moins, l'importance des
études globales prenant également en compte l'échelon trophique secondaire.
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NUISANCES ET TOXICITÉ

Historique des intoxications mondiales de DSP depuis 1961

L'apparition de gastro-entérites après consommation de bivalves, alors que l'origine bacté­
rienne ne peut être invoquée, n'est pas un phénomène récent même si, en France, il n'a été reconnu
officiellement qu'en 1983. C'est, en effet, cette année-là qu'environ 3 000 personnes ont été intoxi­
quées par DSP sur les côtes sud bretonnes et normandes, mais des intoxications similaires, égale­
ment dues aux moules, avaient été répertoriées en baie de Vilaine en 1978 et 1981. Le réseau de sur­
veillance mis en place en 1984 a conduit, de même qu'en Espagne, à fermer des établissements
conchylicoles entre 1985 et 1987 afin de prévenir tout risque d'intoxication. Plusieurs espèces
coexistent (D. cf. acuminala, D. cf.norvegica, D. sacculus) mais la toxicité relative de chacune n'a
pas encore été clairement établie, tandis que les blooms à Dinophysis révèlent d'une année sur
l'autre, sinon une certaine augmentation, du moins une extension vers des zones non contaminées
en J983 (Charente-Vendée et littoral méditerranéen). Mais J'histoire du DSP ne commence pas en
France.

Aux Pays-Bas en 1961, des centaines de gastro-entérites avec vomissements et diarrhées
sont observées chez des consommateurs de moules (KORRlNGA & ROSKAM, 1961). Parmi les espèces
phytoplanctoniques présentes dans l'eau et le tractus digestif des bivalves, on relevait Dinophysis
aeuminala, Proroeenlrum micans et P. redfieldii. Ce phénomène s'est répété en 1971,1976,1979 et
1981 avec, à chaque fois, la présence de D. aCL/minala et entre 25 et 100 cas d'intoxication. Bien
que les concentrations de D. aeL/minala fussent de l'ordre de 25 000 cellules/110rs de ces manifesta­
tions, des observations récentes (M. KAT, comm. pers.) font état de seuils aussi bas que 50 cel!./l
pour observer une contamination des mollusques.

En Espagne, les premiers cas de DSP ont été notés en 1978, puis en 1979 et 1981 avec 5 000
personnes intoxiquées (MARINO el al., 1985 ; FRAGA el al. 1984). Le réseau de surveillance mis en
place a permis de détecter la toxicité et de fermer temporairement la vente des moules en 1982 et
J983. Les espèces associées étaient D. acuminala, D. aeula, D. caudala et D. rOlundala, les deux
premières pouvant dominer alternativement lors des contaminations.

En Suède, malgré une mention faite en 1983 de gastro-entérites liées à la consommation de
moules, ce n'est qu'en 1984 (KROGH el al., 1985) que le premier cas de DSP est reconnu. Les
espèces constituant le bloom étaient D. acula (1 000 à 23 000 cel1./l), D. norvegica (20 000 celJ.!l)
et D. aeL/minala (1 000 à 9 000 celUI). La toxicité des moules (plus de 170 unités-souris par kg de
chair) a perduré jusqu'en avril J985, ce taux très lent de décontamination étant attribué au métabo­
lisme plus bas des coquillages pendant l'hiver.

En Norvège, des cas de DSP auraient été observés en 1968 mais sans identification de
l'agent étiologique. Plusieurs centaines de personnes sont ensuite intoxiquées en 1984 (DAHL &
YNDESTAD, 1985), les espèces responsables étant principalement D. aeula et D. norvegica.

Mais c'est au Japon que l'essentiel des travaux relatifs à des intoxications OSP a été réalisé.
En 1976 et 1977, 164 personnes sont intoxiquées après avoir consommé des moules et des coquilles
Saint-Jacques dans le district de Tohoku (YASUMOTO el al., 1978). Les symptômes seront les mêmes
que dans les autres pays touchés par le DSP : diarrhées, nausées et vomissements dans un délai de
30 minutes à quelques heures selon la gravité des cas. Les patients se rétablissent généralement en
trois jours. L'espèce responsable: D. forlii, sera identifiée en 1980 (YAsuMOTO el al., 1980). La
toxine liposoluble qu'elle produit est accumulable surtout dans l'hépatopancréas des coquillages et,
dans une moindre mesure, dans les branchies. Le test-souris utilisé par T. Yasumoto sera repris en
méthode de routine et officialisé par les Japonais d'abord, puis par d'autres pays européens. La dose
minimale de toxine nécessaire pour tuer une souris après injection intra-péritonéale en 24 h étant
définie comme l'unité-souris (U.S.), des données épidémiologiques montrent qu'une dose aussi
faible que 12 U.S. peut causer une intoxication chez l'homme. Les moules sont généralement les
coquillages les plus toxiques, avec les pectinidés, alors que les huîtres ne sont que légèrement
contaminées. Bien que la toxine (la OTXJ dans ce cas) ne soit pas éliminée par la cuisson, la toxici­
té des pectinidés peut être supprimée en enlevant l'hépatopancréas. Un réseau de surveillance a été
mis en place dès 1978 au Japon et, lorsque la toxicité excède 0,05 US/g de chair, les coquillages
sont interdits à la vente. Le seuil de concentration cellulaire de D.fortii est officiellement fixé à 200
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cell./I comme limite sanitaire pour la contamination des coquillages mais d'autres travaux font état
de 20 cell./1. Le réseau de surveillance japonais a réduit considérablement le nombre d'intoxications
puisque 800 cas seulement sont attribués au DSP entre 1976 et 1981 (Fig. 33).
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Figure 33 - Localisation des principales espèces conchylicoles contaminées
par PSP et DSP en 1978 et 1982 sur les côtes du Japon (ANRAKu, 1984).

Aux États-Unis, le nombre d'intoxications diarrhéiques augmente dans la région de New
York et le New Jersey, de 31 cas en 1980 à 1 951 en 1983 (STAMMAN et al., 1987). Une corrélation
entre gastro-entérites et I~ présence de D. acuminata, et D. acuta et D. norvegiea est trouvée en
1983 dans les eaux de l'Etat du Maine (FREUDENTHAL & JIJINA, 1988). De ce fait, pendant deux
années consécutives, une surveillance du DSP dans les moules est réalisée en baie de Narragansett
(MARANDA & SHIMIZU, 1987) sur la base du test-souris et des dénombrements de Dinophysis dans
l'eau. Un résultat positif est trouvé en septembre 1984, avec une population de dinoflagellés domi­
née par D. acuminata ; les auteurs ont calculé qu'environ 5,4 .105 cellules de cette espèce étaient
nécessaires pour produire une unité-souris. Selon FREUDENTHAL & J1JlNA (1988), les personnes
exposées au DSP ne développent pas d'immunité vis-à-vis de ces intoxications et les variations
individuelles de sensibilité à la toxine sont grandes (UNDERDAL et al., 1985). Enfin, l'activité tumo­
rale rapportée pour l'acide okadaïque et la DTX 1 (FUJI KI et al., 1987 ; SUGANUMA et al., 1988) rend
dangereuse l'absorption chronique de ces toxiques, même à faibles doses.

Le nombre de pays touchés par des intoxications de type DSP s'est rapidement accru ces
dernières années. On peut citer la Thaïlande avec D. caudata (SUDARA et al., 1984), la côte ouest de
l'Inde de 1984 à 1986 avec également D. caudata (SEGAR et al., 1988 ; KARUNASAGAR et al., 1989
a-b), le Chili en 1979 avec D. aeuta (AVARIA 1982), le Portugal en 1987 et 1988 avec D. sacculus,
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D. acUla et D. acuminara (FRANCA, 1989), l'Irlande en 1984 (32 000 cell./I de D. acuminata) et éga­
lement en 1988 (D. acuminata et D. acuta : 1. DOYLE, comm. pers.).

En résumé, on peut dire que les intoxications DSP semblent s'étendre géographiquement et,
peut-être également, en fréquence depuis dix ans. De plus, la durée de la toxicité s'étend, en particu­
lier en hiver dans les pays scandinaves; lorsque Dinophysis spp. et Protogonyaulax (Alexandrium)
tamarensis apparaissent ensemble, le diagnostic se trouve compliqué, les symptômes PSP interfé­
rant avec le DSP pendant le test-souris (FREUDENTHAL & 1IHNA, 1985). Les coquillages contaminés
peuvent être très divers: Mytilus edulis, M. coruscum, Patinopeeten yessoensis, Chlamys nipponen­
sis akazara, Tapes japonica, Gomphira melanaegis, Mercenaria mercenaria et Mya arenaria
(YASUMOTO et al., 1984 ; FREUDENTHAL & JUINA, 1988), avec des niveaux de toxicité toujours glo­
balement plus faibles pour les huîtres et les coques (KAT et al., 1982) ; la toxicité n'est pas affectée
par la cuisson des mollusques.

Tableau 11: Symptomatologie des intoxications DSP d'après plusieurs sources
(YASUMOTO et al., 1984 ; KAT et al., 1982 ; (FREUDENTHAL & JlJ1NA, 1985 ;
Dr Aullen, comm. pers .; UNERDAL & YNDESTAD, 1985).

Symptômes

Diarrhées
Vomissements
Douleurs abdominales
Maux de tête
Brûlures d'estomac

Fièvre
Frissons
Délais d'apparition

Hollande

+
+
+

7 h

Suède

+
+
+
+

+

12 h

USA

+
+
+

+

2-4 h

Japon

92%
80%
53 %

10%
4h

France

100%
38 %
94 %
20%

38 %

< 12 h

Pathologie des intoxications

Dans la mesure où les autres gastro-entérites liées à l'alimentation ont des symptômes très simi­
laires à ceux du DSP (par exemple, le virus Norwalk) le moment d'apparition et la durée des symp­
tômes sont critiques pour le diagnostic du DSP. C'est pourquoi des recherches épidémiologiques
rétrospectives sont de plus en plus réalisées à travers le monde sur des cas anciens déclarés "empoi­
sonnements non identifiés par moules ou coquillages" (FREUDENTHAL & lfJlNA, 1988). Afin d'éviter
toute confusion, nous avons reproduit plus précisément (Tabl. Il) la description des différents
symptômes DSP par plusieurs auteurs. Il ressort de ce bilan que certains symptômes tels que :
fièvre, frissons et brûlures d'estomac ne sont pas constants. Quant à la durée d'incubation (Fig. 34),
elle peut varier considérablement autour d'une moyenne de 4 h (NONOMURA et al., 1983).

/0

Figure 34 - Périodes d'incubation avant apparition des symptômes DSP chez les individus
intoxiqués par l'absorption de coquilles Saint-Jacques dans la préfecture de Gifu (Japon).

ln NONOMURA et al., 1983.
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De nombreux cas d'intoxication DSP ont été répertoriés dans le monde, mais il est extrême­
ment rare de trouver une enquête épidémiologique permettant de faire la relation entre la sympto­
matologie humaine et la toxicité des coquillages. Nous ne pourrons commenter qu'un seul exemple
donné par NONoMuRA et al. (1983) et concernant des intoxications DSP survenues en 1982 dans la
préfecture de Gifu (Japon). On constate (Tab!. 12) que tous les résultats correspondent à plus de 12
U.S. ingérées et se traduisent sans exception par des diarrhées accompagnées de nausées, vomisse­
ments et douleurs abdominales à partir de 27 U.S. Toutefois, ces données se réfèrent exclusivement
à la coquille Saint-Jacques japonaise (Patinopecten yessoensis).

Tableau 12 : Corrélation entre les tests souris réalisés à partir d 'hépatopancréas (HP) de coquilles
Saint-Jacques (U.S.) et les symptômes chez les consommateurs. (Préfecture de Gifu, Japon).

N° lot Individus
(âge, sexe)

Nombre de
coquillages
ingérés

Poids moyen
des HP (en g)

Toxicitée (US)
par g total

Principaux symptômes
( ) = fréquence

b 42M 9 1.36 13.4 164 diarrhée (30)

b 20M 9 164 dialThée (la), nausées

b 43 M 5 91 diarrhée (5)

b 73M 6 109 diarrhée (8), vomissement (3)

b 6M 1 18 diarrhée (3)

f 25 F 3 1.19 7.1 25 diarrhée (4), vomissement (3)
f 21 F 4 34 diarrhée (6), nausées
f 19 F 4 34 diarrhée (5), nausées
cr 58 M 7 1.31 JO.3 94 diarrhée (9), douleur abdominaleb

g 52 F 6 81 diarrhée (8), douleur abdominale
cr 23 M 5 67 diarrhée (6), douleur abdominaleb

cr 33 F 6 81 diarrhée (4), douleur abdominaleb

cr 38 M 2 27 diarrhée (4), nauséesb

g 9M 6 81 diarrhée (7). vomi.nt (4), nausées
g 8F 2 27 diarrhée (1), douleur abdominale
cr 47 M 5 67 diarrhée (5). nauséesb

g 42 F 5 67 diarrhée (5), vom. (10), nausées
cr 66 F 5 67 diarrhée (5), vom. (4). nauséesb

g 45 M 6 81 diarrhée(7), nausées, douleur abdom.
g MF 4 54 diarrhée (6).

Réseaux de surveillance

Le développement d'espèces phytoplanctoniques toxiques semble être de plus en plus fré­
quent sur les côtes européennes et s'accompagne de pertes économiques non négligeables impu­
tables à la destruction partielle du cheptel conchylicole ou à la mévente qui suit l'interdiction de
commercialiser des coquillages toxiques. Tous les pays concernés se sont donc trouvés rapidement
devant la nécessité de développer des systèmes de surveillance nationaux s'appuyant d'abord direc­
tement sur l'analyse des toxines dans les fruits de mer puis, de plus en plus, sur un réseau d'obser­
vation prenant en compte toutes les espèces phytoplanctoniques susceptibles d'être nuisibles ou
reconnues comme telles (MARCAILLOU-LE BAuT & BERTHOMÉ, 1990). Le premier réseau de sur­
veillance européen a été mis en place pour le PSP en 1968 dans le sud-est de l'Ecosse. Puis, en
1976, à la suite d'intoxications également de type PSP, l'Espagne a développé un système de sur­
veillance qui a été étendu au DSP (Dinophysis spp. et Prorocentrum lima) en 1981. De même,
confrontés au problème du DSP (Dinophysis aeuminota), les Pays-Bas ont conçu un réseau de sur­
veillance en 1979, puis la France (Dinophysis spp.) à partir de 1984 (voir Fig. 80, à la fin de cet
ouvrage; Anon., 1990), ainsi que l'Irlande (D. sacculus) la même année. Enfin, en 1986, le
Portugal a, lui aussi, procédé à une surveillance DSP pour les espèces D. aeuta, D. saecu/us et
Proroeentrum lima.
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Ces différents pays procèdent en même temps à la détection des autres espèces toxiques du
phytoplancton (PSP, ichthyotoxicité). Bien que certains pays soient favorables à la surveillance pré­
liminaire des espèces phytoplanctoniques, ils ne la pratiquent pas (Italie, Belgique), l'effort consenti
à ce type de surveillance étant généralement lié à l'importance et aux effets économiques des conta­
minations. La Hollande, la RFA et l'Angleterre ont néanmoins réalisé, ou procèdent encore, à des
campagnes ponctuelles de surveillance phytoplanctonique. Seule, l'Angleterre (AYRES & CULLUM,
1978) pratique l'observation des contenus stomacaux de moule, cette pratique ayant été abandonnée
par les autres Etats, compte tenu de la durée des observations et de la difficulté de détecter des
espèces à thèque fine. L'échantillonnage dans la colonne d'eau est généralement effectué à la bou­
teille à prélèvement (Irlande, France), au filet à plancton (Espagne) ou avec les deux méthodes
(Portugal). Quant aux fréquences de prélèvement, elles sont évidemment foncbon de la période
d'apparition des espèces toxiques et de leur vitesse de développement: mensuelle à hebdomadaire
en période d'alerte ou de contamination.

Pour ce qui est de la surveillance de la toxicité dans les coquillages, selon les pays considé­
rés, les prélèvements ont lieu sur les lieux de gisement et sont réalisés soit de façon systématique en
même temps que les prélèvements d'eau, soit en période de contamination uniquement, soit de
façon régulière et sans prélèvements d'eau (MARcAILLou-LE BAUT & BERTHOMÉ, 1989). Pour ce qui
concerne plus particulièrement le DSP, la réouverture des zones conchylicoles fermées pour conta­
mination s'opère à la suite de deux tests souris successifs négatifs, ceci en Irlande, au Portugal et en
France.

Les méthodes d'analyse phytoplanctonique classiques (méthode Uthermbhl) sont assez bien
normalisées; elles pourront être complétées ou remplacées, dans l'avenir, par des méthodes auto­
matisées (détection immunologique, analyse d'image, cytofIuorimétrie). En revanche, les méthodes
de détection des toxines sont actuellement très diverses, particulièrement en Europe où la méthode
officielle japonaise (test-souris de YASUMOTO et al., 1980) n'a été reprise que dans quelques pays
(Espagne, Suède, France) ; ces différents procédés vont être abordés dans les paragraphes suivants.
Il faut néanmoins savoir que les décisions de fermeture des zones de production conchylicole conta­
minées par DSP sont liées au dépassement des seuils de salubrité déterminés par ces méthodes
(Tabl. 13), d'où une certaine difficulté à estimer précisément le risque de contamination sur les
coquillages d'importation.

Tableau 13 : Seuils de salubrité et seuils toxiques exptimés en acide okadaïque (A.O.)
ou en unités-souris (U.S.) pour quelques pays (Nd: non déterminé)

Les toxines

Pays

Suède

Japon

France

Seuils de salubrité

21lg A.O/ghépatopancréas
60 Ilg A.O/IOO g chair (domestique)
40 Ilg A.O/IOO g chair (exportation)
4 f.1g A.O/g hépatopancréas
0,5 U.S. /g hépatopancréas
5 U.S./lOO g chair
survie 5 h des souris
(méthode japonaise)
2-4 f.1gA.O/g hépatopancréas

Seuils toxiques

> 4 ,ug A.O. /g

J2 U.S.

Nd

Elles appartiennent à trois familles de molécules qui se concentrent plus particulièrement dans les
glandes digestives des mollusques. La connaissance de leur structure et, pour certaines, le dosage et
l'étude toxicologique, sont l'objet de recherches en cours.
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Dinophysistoxines (DTX)

Elles ont été nommées ainsi par YASUMOTO et al. (1980) quand ceux-ci ont montré la toxicité
d'une fraction sélectionnée de phytoplancton contenant essentiellement Dinophysis fortii. La toxine
la plus importante en quantité a été isolée par MURATA et al. (1982) à partir de moules infestées par
D. fortii : elle a été appelée Dinophysistoxine 1 ou DTX 1. En comparant les différents spectres,
MURATA put établir que la DTX 1 avait une structure pratiquement identique, à un groupe méthyl
près, à celle de l'acide okadaïque (A.O.), polyether d'acide gras en C 38 qui a d'abord été isolé à
partir d'une éponge (TACHIBANA et al., 1981) puis du dinoflagellé marin Prorocentrum lima
(MURAKAMI et al., 1982). Enfin, YASUMOTO et al. (1984) ont montré l'existence d'une DTX 3
contenant un groupe acyl mais ayant en commun avec la DTXI et l'acide okadaïque le même sque­
lette de polyether d'acide gras (Fig. 35).
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Figure 35 - Structure des toxines du poison diarrhéique.

Par manque de matériel purifié et de données analytiques, les transformations éventuelles de
ces toxines sous l'effet de certains facteurs sont inconnues. On peut cependant affirmer que l'A.O.
n'est pas détruit par la chaleur puisque des hépatopancréas portés à ébullition pendant 163 minutes
conservent une teneur en A.O. de moitié (EDEBO et al., 1988).
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La toxicité de cette famille de toxines est connue chez la souris: les doses létales (24 heures)
pour une souris de 20 g sont respectivement de 200 g pour l' A.O. et de 160 g pour la DTX l. En
outre, des études physiologiques sur des préparations d'intestins isolés (HAMANo et al., 1985) et des
études histopathologiques (TERAO et al., 1986) ont précisé le mode d'action de la DTX 1 et confir­
mé sa responsabilité dans les symptômes diarrhéiques; ceux-ci sont similaires à ceux observés en
cas d'intoxication par les bactéries Botulinum C2 ou Clostridium difficile. L'organe-cible de la DTX
1 est l'intestin grêle où elle provoque une accumulation de fluide en agissant, semble-t-i1, sur la per­
méabilité vasculaire. L'incubation est courte, ce que l'on observe bien dans la symptomatologie
humaine qui diffère d'une contamination par Escherichia coli.

HAMANO et al. ( 1985) ont établi une comparaison de toxicité entre les différentes molécules
de cette famille (Tabl. 14) ; il en ressort que la DTX 3 serait plus toxique que la DTX 1 et l' A.o.,
mais cette toxine est en moins grande quantité dans les échantillons de coquillages japonais. Par
contre, dans les échantillons de coquillages européens (France, Suède, Hollande et Espagne), le poi­
son diarrhéique est essentiellement l'A.O. (KUMATGAI et al., 1986) sauf en Norvège où, dans cer­
tains sites, on trouve de la DTX 1 associée à des toxines encore non identifiées (LEE et al., 1988).
Le fait que, dans certains cas, la teneur en A.O. peut expliquer la toxicité globale suggère que les
autres composés peuvent être labiles.

Tableau 14 : Résultats du test diarrhéique sur souriceaux avec
différentes toxines (HAMANo et al., 1985).

Toxine
0.025

Dose en Unités Souris
0,05 0,1 0.2 0,4

A.O.
DTX 1
DTX 3
PTX 1

+

+
+
+

+
+
+

+
+
+

Les effets diarrhéiques ne seraient pas les seuls symptômes induits par ces toxines. Ayant
noté une fréquence élevée des cancers de l'estomac dans les pays consommateurs de coquillages
éventuellement contaminés par les dinophysistoxines (Japon, Chili, Norvège, Hollande, Espagne,
etc.), FUJIKI et al.(1987, 1988) ont eu l'idée de tester l'activité tumorale de l'acide okadaïque et de
la DTX 1. Ils ont soumis ces toxines à un test de dépistage des substances promotrices de tumeurs
dont les critères sont l'activité irritante et l'induction d'une enzyme dans l'épiderme de souris:
l'ornithine décarboxylase (ODC) caractérise la présence de ces substances toxiques; l'apparition de
rougeurs (effet irritant) a été notée après badigeonnage de 1 /-lg d'A.O. ou de DTX 1. Puis ces cher­
cheurs ont montré une relation positive entre l'activité de l'ODC et la quantité d' A.O. ou de DTX 1
appliquée sur l'épiderme: le maximum d'activité se situe à 10 /-lg par application pour les deux
toxines, mais la DTX 1 a un pouvoir d'induction supélieur à celui de l' A.O. Il existe donc une cor­
rélation entre l'apparition des irritations et l'augmentation d'activité de l'ODe.

De plus, en appliquant de l'A.O. ou de la DTX 1 (5 /-lg, deux fois par semaine) sur de l'épi­
derme de souris initialement traité par une substance cancérigène (7,12 diméthylbenz (a) anthracène
ou DMBA), FUJTKI et al. (1987, 1988) ont obtenu un pourcentage moyen de souris porteuses de
tumeurs de 83 % (15 souris par groupe) ; les souris-témoins traitées seulement avec le DMBA ou le
DTX 1 ou l'A.O. n'ont pas présenté un nombre significatif de tumeurs. Ainsi, il apparaît clairement
que l' A.O. et la DTX 1 ont un pouvoir promoteur de tumeur à peu près équivalent. L'acide oka­
daïque avait été isolé (TACHlBANA et al., 1981) pour son activité cytotoxique in vitro sur culture de
cellules KB et P 388 ; malheureusement, son activité cytotoxique in vivo sur leucémie lymphocytai­
re P 388 préalablement injectée à des souris s'est avérée décevante aux doses administrées.

Par la suite, la découverte d'une puissante action contracturante sur une préparation d'artère
ombilicale humaine (SHIBATA et al., 1982) a permis de classer l' A.O. parmi les antibiotiques iono­
phores. Bien que le mécanisme reste mal connu, la contraction engendrée par l'A.O. se développe
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lentement et dure très longtemps après plusieurs rinçages du muscle. L'action contracturante ne
semble pas agir par l'intermédiaire des canaux "calcium" (SHIBATA et al., 1982) et paraît indépen­
dante des mécanismes neuronaux. Par contre, l' A.O. inhibe fortement la phosphatase de la myosine
des muscles lisses (TAKAI et al., 1987).

Pectenotoxines

Ce groupe de toxines, isolé de coquillages tels que les "clams" (Tapes japonica) et les
Pectinidés (Patinopecten yessoensis) par YASUMOTO et al. (1984) puis par MURATA et al. (1986), est
très différent du précédent. fi comprend actuellement cinq composés reconnus par chromatographie
sur couche mince et chromatographie liquide haute pression. La structure moléculaire de trois
d'entre eux a pu être déterminée, mais un seul a pu être purifié et appelé pectenotoxine 1 ou PTX 1.
Ces molécules ont en commun un squelette constitué d'un cycle lactone polyéther en C31 (Fig. 35).

Comme HAMANO et al. (1985) l'ont montré, la PTX 1 ne provoque pas de diarrhée
(Tabl. 14). On n'observe pas de changements pathomorphologiques et macroscopiques chez l'ani­
mal expérimental et, en particulier, pas de lésions intestinales. Par contre, TERAO et al. (1986) ont
remarqué qu'après injection de 500 à 1 000 Ilg de PTX 1, le foie des souris devient congestionné et
granuleux et la microscopie dévoile la formation anormale de vacuoles. Ces observations rappellent
celles obtenues à partir de poison de la famille des phalloïdines (issues des champignons). Enfin,
KUMAGAI ef al. (1986) n'ont pas trouvé de PTX dans les échantillons européens.

Yessotoxines

Leur nom dérive de celui du coquillage à partir duquel elles ont été isolées: Patinopecten
yessoensis. La molécule plane (Fig. 35) ressemble à celle des brevetoxines produites par le dinofla­
gellé Gymnodinium brelle, à cause de la longue chaîne constituée de cycles carbonés (MURATA et
al., 1987). La dose létale sur souris en injection intra-péritonéale est de 100 j...lg!kg ; les yessotoxines
seraient donc plus toxiques que les dinophysistoxines, mais elles ne provoquent pas d'effets diar­
rhéiques chez les souriceaux, même à dose létale.

En Europe, pour le moment, ces toxines n'ont été identifiées qu'en Norvège dans des moules
de la région de Sogndal qui contenaient aussi de la DTX 1 (LEE et al., 1988), mais la recherche de
ces toxines est trop récente pour nous permettre de conclure.

Tests biologiques de toxicité

Avant que les toxines n'aient pu être isolées, les tests biologiques ont été les seuls utilisés,
avec des variantes selon les régions.

Test de létalité

C'est le test sllr souris adulte, utilisé dans la détection du poison paralytique, mais adapté aux
caractéristiques du poison diarrhéique par YASUMOTO et al. (1978). L'ensemble des toxines est
extrait dans l'acétone à partir d'un aliquot d'hépatopancréas de coquillages. Après évaporation du
solvant, le résidu sec est repris dans un volume d'eau connu de solution de tween. Un millilitre de
cet extrait est injecté par voie intrapéritonéale à trois souris de 18-20 g. L'unité-souris est définie
comme la dilution la plus grande qui tue les 2/3 des souris en 24 heures.

A partir d'lin échantillon particulièrement toxique (moules d'Antifer en 1983), nOLIs avons
tenté d'établir une relation entre les temps de survie des souris en fonction des dilutions de l'extrait
(MARCAILLOU-LE BAUT et a!., 1983). La courbe obtenue (Fig. 36) montre une grande dispersion
quand la dose toxique devient subiétale. Autre inconvénient de ce test, l'unité souris déterminée à
partir de nos échantillons n'est pas comparable à celle déterminée au Japon, la nature des toxines
étant différente. De plus, si ce test a l'avantage de révéler une toxicité globale, il n'est pas spécifique
des toxines diarrhéiques et il peut y avoir interférence avec des acides gras non toxiques pour
l 'homme par voie orale et toxiques pour la souris par voie intrapéritonéaJe (TAKAGI et al., 1984).

54



LE GENRE OINOPHYS/S (DYNOPHYCÉES)

Tests diarrhéiques

Ils sont basés sur une observation objective des symptômes diarrhéiques.
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Figure 36 - Relation dose-effets sur souris adultes à partir d'hépatopancréas de moules (A) et
d'acide okadaïque (B).
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Figure 37 - Extractions liquide-liquide de l' A.O. par différents solvants et pUlification par chro­
matographie liquide.

a) Test sur souriceaux

D'abord utilisé pour mettre en évidence les toxines bactériennes, HAMANO et al. (1985) l'ont
adapté au D5P. A des souriceaux de 3-4 jours, on fait ingérer 0,1 ml de l'extrait dans le tween ;
après une incubation de 4 heures à 28°C, les animaux sont sacrifiés et on prélève l'intestin entier.
On calcule le rapport R du poids de l'intestin au poids total du corps. Le test est négatif pour
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R < 0,07 (cas des témoins), douteux pour 0,07 < R < 0,09, et positif pour R > 0,09. HAMANü et al.
(1985) ont montré que la relation dose-effet était linéaire entre 0,05 et 0,2 unités-souris (U.S. japo­
naises) et qu'elle atteignait un plateau de 0,4 U.S. Le test est négatif avec les acides gras libres et les
PTX; par contre, on observe une accumulation de fluide dans l'intestin avec J'acide okadaïque et la
DTX 1 à raison de 0,1 U.S. et la DTX 3 à raison de 0,05 U.S.

Nous avons réalisé ce test en utilisant l'extrait de moules d'Antifer 1983 aux mêmes dilu­
tions que celles utilisées pour le test de létalité (MARCAILLüU-LE BAUT et al., 1985). On a pu définir
alnsi la dilution de l'extrait correspondant à une réponse positive (0,07 < R < 0,09). De cette dilu­
tion, on a déduit un temps de survie (250-300 mn) qui représente un seuil à partir duqueJ nous avons
estimé qu'il n 'y avait pas de danger pour la santé humaine (Tabl. 15-16).

Tableau 15 : Valeurs de R pour différentes concentrations d'hépatopancréas en solution
dans le tween 60 à 1 % (+ : mort; - : résultat inutilisable).

Hépatopancréas g/ml R Moyenne arithmétique Ecart-type

Témoins 0.057 0,050 0,048 0,050 0,051 0.003
0,058 0,051 0,048 0,058 0,054 0,005

0,32 0,073 0,062 0,065 0,067 0,067 0,005

0,63 0,074 0,078 0,092 0,087 0,083 0,008

1,25 0,108 0,074 0,100 0,094 0,014

2,5 0,115 0.065 0,094 0.091 0,025

5,0 0,119 0,12J 0.108 0,130 0,120 0,009

7,5 0,099 0,097 0,095 + 0,097 0,002

Tableau 16 : Résultats comparés du test souris sur adultes et sur souriceaux

Hépatopancréas (en gjml) 0,32 0,63 1,25 2,5 5 7,5

Test souris adulte
moyenne des temps de
survie corrigés (mn) 00 190 81 56 48 24

Test souriceau + + + + +

b) Test sur rat

Ce test est basé sur l'observation de la consistance de fécès de rats alimentés avec des hépa­
topancréas de moules contaminées, mélangés à leur nourriture habituelle. En tenant compte de la
proportlon d'aliment consommée, KAT (1982) établit une échelle de toxicité relative basée sur la
consistance des féces (Tabl. 17).
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Tableau 17 : Estimation de la toxicité sur le test rat (KAT, 1982).

Nourriture contaminée consommée %

\00
> 80
50 < % < 80
< 50

c) Tesl physiologique

Consistance des fécès

normal
normal à mou
mou à diarrhéique
diarrhéique

Degré de toxicité

négatif (-)
légèrement toxique (+)

toxique (++J
sérieusement toxique (+++)

Comme précédemment, il est basé sur J'accumulation de fluide dans l'intestin, mais J'extrait
ou le broyat d'hépatopancréas est injecté directement dans l'intestin de l'animal anesthésié (lapin,
rat). Le témoin étant un autre tronçon d'intestin, l'effet est exprimé en augmentation de poids par
unité de longueur d'intestin. EDEBü el al. (1988) ont montré que la relation dose-effet était linéaire
entre 20 et 200 mg/cm et correspondait à l'effet équivalent de 0,5 à 5 Mg d'acide okadaïque. Le seuil
de détection était d'environ 0,5 Mg d' A.O.

Tests de cytotoxicité

Ils sont réalisés soit sur des cultures de tissus: hépatocytes (UNDERDAL el al., 1985), cellules Vero
(HAMANü el al., 1985) ou cellules cancéreuses KB (GERAN et a!., 1972), soit sur des cultures de cel­
lules libres comme le cilié Telrahymena pynformis (NüNüMURA et SUGITANI, 1985). L'extrait toxi­
nique est dilué dans le milieu de culture et le résultat est exprimé en nombre de cellules affectées.
Avec le test sur T. pyriformis, la concentration inhibant la croissance de 50 % des cellules corres­
pond à 0,5 unités-souris. Pour le traitement de plusieurs échantiJlons, certains auteurs conseillent
plutôt la détermination de la concentration inhibant 50 % de l'activité de la phosphatase acide de
T. pyriformis (SHIRAKI el al., 1985). La méthode est qualitative mais plus rapide.

Analyse chimique des toxines

Au fur et à mesure que l'identification et la purification des toxines ont progressé, les ana­
lyses chimiques se sont pelfectionnées et ont permis une détection quantitative des toxines ainsi que
la calibration des tests biologiques.

Actuellement, faute de standards, seuls l' A.O. et la DTX 1 sont analysés par chromatogra­
phie liquide haute performance (CLHP), encore que la DTX 1 ne soit pas disponible en Europe. Le
principe utilisé s'inspire de la méthode de dosage des acides gras par fluorescence et le protocole
suivi est ceJui mis au point par LEE el al. (1987) pour le dosage des dinophysistoxines : l'échantillon
subit une purification préalable par une série d'extractions liquide-liquide avec les couples de sol­
vants tels qu'ils sont illustrés par la figure 37. L'extrait recueilli est rendu fluorescent par une réac­
tion d'estérification utilisant le 9-anthryl diazométhane (ADAM) puis il est à nouveau purifié par une
chromatographie liquide sur silice. Enfin, l'extrait est chromatographié sur CLHP ; la détection se
fait par fluorescence (exc. 365 nm , ém. : 412 nm) et la quantification par rapport à un étalon exter­
ned'A.O.

La mise au point du dosage de l'acide okadaïque, qui représente 80 à 90 % des toxines pré­
sentes dans la plupart des échantillons européens soumis à l'analyse complète (KUMAGAI el al.,
1986), s'est heurtée pendant longtemps à deux obstacles: la synthèse de l'ADAM, que nous avons
été obligés de réaliser car ce réactif de fluorescence instable n'est pas commercialisé, et surtout
l'absence d'étalon A.O. Une petite quantité d'acide okadaïque nous ayant été gracieusement fournie
par un laboratoire japonais, la quantification est actuellement possible en France. La linéarité de la
réponse a pu être vérifiée sur l'intervalle la à 50 ng injectés. La limite de détection est de 1 ng
injecté.
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Le test immunologique

Le développement de méthodes immunologiques est la perspective actuelle pour déboucher
sur un test rapide et peu coûteux. Différentes voies sont à l'étude; un radio-immuno-essai pour
l'A.O. a été mis au point par LEYINE et al. (1988), un test "Elisa" utilisant un anticorps monoclonal
de l' A.O. est proposé par UDA (l988) mais, pour le moment, aucun résultat fiable n'a été obtenu à
partir d'un échantillon naturel.

Variations spécifiques de la toxicité

Nous avons cité précédemment (Tabl. 7) les espèces impliquées dans les épisodes toxiques.
La présence de toxines diarrhéiques au niveau intracellulaire n'a cependant pas été vérifiée dans
chaque cas. De plus, les études toxicologiques sur le phytoplancton se heurtent à certaines difficul­
tés. D'une part, malgré de nombreuses tentatives, la culture de Dinophysis a échoué jusqu'à mainte­
nant. D'autre part, le nombre de Dinophysis dans l'eau restant peu élevé au regard des autres
espèces, même durant la période favorable, il est presque toujours impossible d'obtenir des frac­
tions monospécifiques par filtrations successives. En France, des résultats préliminaires ont été
obten us à parti l' d' échanti lions prélevés sur les côtes normandes en période d'abondance relative de
Dinophysis ; ils montrent une toxicité positive sur test souris à partir de 106 cellules de Dinophysis
par millitre d'extrait, alors que d'autres extraits phytoplanctoniques, de composition spécifique à
peu près semblable mais dépourvus de Dinophysis, se sont révélés non toxiques.

Tableau 18 : Toxicité relative en (pg/cellule) de différentes espèces de Dinophysis
selon leur provenance (J : Japon, E : Espagne, N : Norvège, F : France)
(LEE et 01., 1989 ; Y ASUMOTO et al., 1985).

Espèces Lieu d'origine Date Toxine pg/cellule

D.fol'rii Baie de MutSLl (1) 1986-1988 DTX 1 /3-191,5
D·forrll Mer Intérieure (1) mai 1988 PTX2 42,5

OA 23
D. mirra Baie de Mutsu (J) août 1987 DTX 1 10
D. roll/ndoro Baie de Mutsu (J) juin 1988 DTX 1 101
D. /l'ipos Kesennuma (1) août 1988 DTX 1 36
D. Geu/o Vigo (E) octobre 87 OA 9,4
D. Geu/a Sogndal (N) août 1987 OA 4

DTX 1 4,2
D. nOl'regico Arendal (N) août 1987 OA 0,8

DTX 1 2,5
D. l1o/"l'egico Sogndal (N) août 1987 DTX 1 14
D. oCl/minora Le Havre (F) juin 1984 OA 1,6
D. oeuminoro Baie de Tokyo (1) juin 1984 OA trace

Dans l'attente de la mise en culture, l'obtention d'un échantillon homogène reste le seul
moyen de prouver la responsabilité de telle ou telle espèce dans la toxicité; à cette fin, l'isolation
sous microscope est nécessaire, bien que longue et fastidieuse. A l'aide de cette méthode, quelques
espèces de Dinophysis ont pu être isolées des eaux japonaises, espagnoles et norvégiennes et analy­
sées séparément (LEE et 01., 1989). Les résultats de cette étude sont reportés dans le tableau 18. Les
sept espèces de Dinophysis analysées contiennent soit de l' A.O., soit de la DTX l, soit les deux, et
une espèce contient de la PTX2 (voir plus loin). Des différences importantes de teneurs en toxine
sont observées pour une même espèce, par exemple chez D. acuto et chez D. fortii. D'un point de
vue toxicologique, on peut signaler que 13 . 103 cellules de D. fOrfii correspondraient à une unité
souris en injectio,n intra-péritonéale (YASUMOTO et al., 1980) alors que la même toxicité est obtenue
au Japon et aux Etats-Unis, avec respectivement 4 . 104 et 5,4 . 105 de D. acuminota (YASUMOTO et
al., 1985 ; MARANDA & SHIMIZU, 1987).
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En plus de l' A.a. et de la DTX l, la PTX 2 a été identifiée chez D. forrii. Chez cette espèce,
LEE et al. (1989) ont montré une variation saisonnière et régionale du contenu toxinique. La période
où les teneurs cellulaires sont maximales coïncide avec celle où la toxicité des coquillages est éle­
vée.

Ainsi, la diversité spécifique du plancton s'accompagne d'une diversité qualitative et quanti­
tative du contenu toxinique et peut expliquer la variété des toxines et des fluctuations de leur
concentration dans les coquillages. Cependant, cette diversité n'explique pas tout: les facteurs envi­
ronnementaux jouent également un rôle. En effet, au Japon, D. fortii n'est pas toxique tout le long
du littoral, les intoxications liées à sa présence étant uniquement signalées sur les côtes nord-ouest
et nord-est. La capacité des coquillages à métaboliser les toxines est aussi à prendre en compte: le
fait que D. fortii ne contienne que de la DTX 1 et de la PTX 2 et pas les autres dérivés trouvés dans
les coquillages japonais suggère que des transformations chimiques ont lieu dans les hépatopan­
créas. Tous ces facteurs réunis rendent évidemment très difficile l'établissement d'une relation entre
les concentrations cellulaires dans l'eau et le niveau de toxicité des coquillages.

Remarques sur la toxicité et l'épidémiologie

L'identification de nouvelles familles de toxines remet en question les méthodes mises au
point antérieurement. En Europe, la tendance serait de se limiter à la détection de l'A.a. et de ses
dérivés, qu'elle soit chimique ou immunologique, parce que l'on admet que l' A.a. constitue la part
essentielle du contenu toxinique des moules. Pourtant, quelques cas, peu nombreux, il est vrai, ont
été rapportés où le test souris était positif alors que l'analyse chimique n'a pas détecté d'A.a.
S'agit-il d'autres toxines du poison diarrhéique ou d'un autre poison? Les yessotoxines, par
exemple, ne sont pas recherchées systématiquement et elles sont deux fois plus toxiques que la
DTX 1. Là aussi, on se heurte aux limites du test biologique qui a l'avantage de révéler une toxicité
globale, mais n'est pas spécifique du poison diarrhéique. En effet, l'existence de réponses positives
alors qu'il n'y a pas ou peu de cellules de Dinophysis dans l'eau, ainsi que l'observation de
réponses négatives sur les hépatopancréas, mais positives sur le reste de la moule (MARANDA &
SHIMIZU, 1987), nous amènent à rechercher une autre explication.

TAKAGI et al. (l984) ont montré que les acides gras polyinsaturés sont toxiques pour la sou­
ris et que, suivant le lieu, la saison ou l'espèce, les coquillages peuvent en contenir une proportion
plus ou moins importante. En France, un suivi bimensuel en été, durant une année complète, des
moules en provenance de trois régions différentes exposées à Dinophysis n'a pas montré d'interfé­
rences de ce type (MARCAILLOU-LE BAUT & MASSELlN, J989) mais le réseau de surveillance a rap­
porté quelques cas de tests positifs alors que la flore phytoplanctonique ne présentait aucune espèce
douteuse. Cette interférence avec les acides gras peut être atténuée par un lavage à l'hexane de
l'extrait acétonique qui permet d'enlever une certaine quantité d'acide gras insaturés; mais, dans ce
cas, ne réduit-on pas sciemment la toxicité puisque la phase hexane représenterait environ 30 % de
la toxicité d'après des travaux japonais (lSHIGE et al., 1986) ?

Dans l'état actuel des connaissances sur les composés toxiques constituants le DSP, il est dif­
ficile d'établir définitivement des normes sanitaires. En Europe, ces normes ont tendance à conver­
ger mais il reste que les méthodes utilisées ne sont pas standardisées et qu'une harmonisation est
souhaitable pour 1992, quand la réglementation européenne se mettra en place. Des tentatives de
calibration privilégiant les méthodes chimiques sont en cours, mais elles sont freinées par la diffi­
culté d'obtention des standards.

De plus, pour compléter l'aspect toxicologique et apporter une aide réelle aux industries
conchylicoles, des connaissances sur les mécanismes d'infestation et l'épidémiologie sont indispen­
sables. Le processus de contamination est mal élucidé; les seuils toxiques en terme de nombre de
cellules dans l'eau ont tendance chaque année à être plus sévères: de 200 cell./I au Japon et en
France, on est passé à 50 cell./I au Pays-Bas et localement à 20 cel!./l au nord du Japon. Le seuil
dépend aussi de l'espèce de coquillage: les moules et les pectinidées seront davantage et plus rapi­
dement contaminés que les huîtres, par exemple. De nombreux facteurs peuvent agir sur la contami­
nation, comme sur la décontamination: rareté ou abondance de plancton non toxique, espèces de
Dinophysis présentes, physiologie du coquillage (taux de filtration, métabolisme). L'hypothèse de
l'origine bactérienne de l'élaboration des toxines, si cette hypothèse se vérife, entraînera une
réorientation des études en cours.
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En aval, les études épidémiologiques sont insuffisantes. Nous manquons de données fiables:
en particulier la correspondance entre la symptomatologie humaine et les niveaux de toxicité, qu'ils
soient exprimés en U.S. ou en pg d'A.O., n'est pas clairement établie. On ne sait pas non plus si
l'activité tumorale de l'acide okadaïque présente un risque à long terme lors de l'absorption chro­
nique de coquillages faiblement contaminés.

Toutes ces questions en suspens tendent maintenant à être abordées selon une démarche
parallèle à celle menée pour les études du poison paralytique mais, dans le cas du DSP, nous
n'avons ni la maîtrise de la culture d'une espèce responsable, ni la disponibilité de quelques toxines
purifiées.

PROBLÈMES ET PRIORITÉS

La découverte d'une relation étroite entre les intoxications humaines dues à la consomma­
tion de coquillage et la présence dans l'eau de certaines espèces phytoplanctoniques a donné un
nouvel essor à l'étude de certains genres de dinoflagellés. Ce fut le cas dès 1946 pour Gonyaula.>.:
(Profogonyaulax =Alexandrium) et à partir de 1979 pour Dinophysis. Les toxines détectées d'abord
dans les coquillages, puis dans les organismes phytoplanctoniques eux-mêmes, se révèlent souvent
plus nombreuses qu'on ne l'imaginait, même si elles dérivent souvent d'une seule molécule spéci­
fique (saxitoxine pour Alexandrium et Pyrodinium, acide okadaïque pour Dinophysis et
PrOI'OCenfrum). De plus, la toxicité des cellules varie notablement, non seulement selon l'espèce
considérée, mais aussi selon l'origine géographique de la souche. C'est pourquoi la relation entre
taxon et pouvoir toxique prend depuis dix ans une importance considérable, en particulier pour
l'efficacité des réseaux de surveillance sanitaire qui contrôlent les espèces toxiques dans Je milieu.
Ce regain d'intérêt pour l'étude microscopique du phytoplancton en a rapidement montré les
limites: dans le cas de Dinophysis, les espèces toxiques sont nombreuses, mais les critères morpho­
logiques spécifiques sont moins nets que chez Alexandrium, et parfois contestés, et il apparaît que la
morphologie thécale variable de quelques espèces gêne considérablement l'identification.

Les échecs de la mise en culture de Dinophysis dans le monde mettent en relief plusieurs dif­
ficultés liées à l'étude de ce genre. Aucun des milieux nutritifs essayés n'a permis d'entretenir une
souche en laboratoire et, de ce fait, les exigences trophiques de D. forfii ou D. acuminafa ne sont
pas connues. De même, le cycle biologique reste assez flou: y a-t-il un cycle sexuel, une forme de
résistance hivernale (kystes ou cellules en dormance), un comportement strictement autotrophe?
Autant de questions auxquelles les études de terrain n'apportent que des réponses partielles dans la
mesure où Dinophysis ne domine jamais les populations phytoplanctoniques et que les effectifs res­
tent modestes (l03 à 104 cell./I), même pendant le maximum estival. Ainsi, en dépit d'une très large
répartition mondiale et d'une préférence pour la zone côtière, les espèces toxiques du genre
Dinophysis sont, jusqu'à aujourd'hui, davantage connues du point de vue toxicologique que par leur
écologie et leur comportement.

Néanmoins, malgré ce tableau quelque peu pessimiste, des informations convergentes com­
mencent à être disponibles. Il est probable, par exemple, que D. acuminafa et D. acufa effectuent
des migrations verticales diurnes, que des divisions synchrones sont détectées chez D.forfii et peut­
être chez D. acuminafa, et que le genre Dinophysis compte aussi bien des espèces photosynthé­
tiques que des espèces non photosynthétiques. De même, si la turbulence et les vents forts sont des
facteurs défavorisants, il est clair que la stabilité de la masse d'eau, la stratification thermique ou
haline, la marée, les "upwellings" et les courants océaniques jouent un rôle important dans les pro­
cessus de transport et d'accumulation de Dinophysis le long des côtes. D'autres paramètres sont
moins faciles à identifier. Dans certains cas, par exemple, des espèces indicatrices (telles que
Gonyaulax spinifera au Japon) permettent de prédire à court terme les apparitions de Dinophysis ;
parallèlement, les maximums de D. acuminafa en Europe sont fréquemment précédés de "blooms"
à diatomées (Rhizosolenia, Lauderia, Nitzschia) , ou accompagnés d'eaux colorées à dinoflagellés
(PrOl'Ocenlrum, Cerafium).

En revanche, il est impossible de relier directement le développement de Dinophysis aux
apports en sels nutritifs, même si les maximums sont plus fréquents en zones estuariennes ou dans
des baies peu renouvelées riches en phosphates et nitrates. C'est pourquoi les modèles simples per-
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mettant de prédire les concentrations cellulaires maximales sont rares et restreints à un cas type: la
relation entre les blooms de D.fol"tù au Japon et les couples température/salinité. Ce type de simula­
tion ne donne cependant pas toute satisfaction puisqu'il ne permet pas de s'abstenir d'une sur­
veillance journalière des cellules dans la colonne d'eau. Des modèles plus complexes incluant des
paramètres biotiques et abiotiques permettent déjà d'aborder plus clairement la dynamique du phé­
nomène en testant successivement différentes hypothèses (rôle des apports du large vers la côte, des
populations hivernales, de la migration, d'un éventuel enkystement, de la limitation par l'azote,
etc.). Pour Dinophysis, comme pour d'autres organismes dont on cherche à expliquer le développe­
ment, l'effet des sels nutritifs sur la croissance reste un point capital à élucider.

On attend de ces recherches une aide réelle aux entreprises conchylicoles : en élucidant la
part relative des facteurs qui modifient la concentration cellulaire, en améliorant les méthodes de
détection rapide des organismes (analyse d'image et biologie moléculaire) et des toxines (immuno­
essais, analyses chimiques), en contrôlant les conditions de décontamination des bivalves.

Pour ce qui concerne les toxines, la progression dans la connaissance de nouveaux composés
produits par Dinophysis spp. (pectenotoxines, yessotoxines) s'est faite plus rapidement que l'obten­
tion de données épidémiologiques sûres. En effet, les seuils toxiques en terme de nombre de cellules
dans l'eau ont tendance chaque année à être plus sévères, comme on vient de le voir. Bien que,
depuis 1961, des milliers de personnes aient été intoxiquées par le DSP en Europe, en Asie et en
Amérique du Nord et du Sud, la correspondance entre la symptomatologie humaine et les normes
sanitaires adoptées, qu'elles soient exprimées en unités-souris ou en llg d'acide okadaïque, n'est pas
clairement établie. On ne sait pas, par exemple, si l'activité tumorale de l'acide okadaïque présente
un risque à long terme lors de l'absorption chronique de coquillages faiblement contaminés. Bien
sûr, ces normes sanitaires convergent en général, du moins en Europe, vers des valeurs proches,
mais il reste que les méthodes utilisées ne sont pas normalisées et qu'une harmonisation est souhai­
table: tests souris, tests sur des rats, analyses en HPLC, immuno-essais, tests de cytotoxité ? Il est
hautement souhaitable que cette normalisation se fasse avant 1992 et qu'elle privilégie les méthodes
représentant une alternative aux essais sur les animaux, ces derniers étant peut-être critiquables sur
le plan déontologique, mais surtout déficients pour les faibles niveaux de toxicité et rarement étayés
par une étude toxicologique de base.

La recherche du mécanisme d'infestation des bivalves par les toxines diarrhéiques mérite
également d'aller plus loin que le simple constat des vitesses de décontamination in situ ou in vitro.
En effet, on sait aujourd'hui qu'un grand nombre d'espèces de coquil1ages commerciaux peuvent
être contaminées par Dinophysis, mais à des degrés divers ; les moules et les pectinidés seront
davantage et plus rapidement contaminés que les huîtres, par exemple. Les facteurs contrôlant la
décontamination peuvent être liés aussi bien à la physiologie du coquillage (taux de filtration) qu'à
la qualité de l'eau (température, quantité de plancton non toxique absorbé, etc.). De la même façon,
pendant la phase de contamination, on peut aussi envisager plusieurs causes aux variations de toxi­
cité observées: rareté ou abondance de plancton non toxique, toxicité intrinsèque des Dinophysis,
ou même d'autres facteurs puisque des cas de contamination DSP ont été relevés en l'absence de
Dinophysis dans l'eau ou dans le tractus digestif des bivalves. De plus, les variations de contenu
toxinique, comme nous l'avons vu, ne peuvent être imputées uniquement à la composition en
toxines diarrhéiques. Même s'il est clair, d'après d'autres études sur les biotoxines, que le cycle bio­
logique du dinoflagellé et les facteurs environnementaux peuvent intervenir sur la genèse des
toxines, on ne peut écarter a priori l 'hypothèse de bactéries symbiotiques participant à l'élaboration
de l'acide okadaïque. Cette hypothèse est en partie démontré chez Alexandrium mais tout reste à
faire pour Dinophysis.

On ne doit cependant pas voir dans ce constat de d'ignorance un avis négatif sur les travaux
déjà réalisés. Depuis 1979, en Asie et en Europe et depuis 1984 en France, de nombreux résultats
ont été obtenus par des équipes obligatoirement pluridisciplinaires. Les développements récents
montrent la nécessité d'inclure les techniques biochimiques, microbiologiques, génétiques dans un
ensemble d'activités plus classiques (physiologie, végétale, écologie du phytoplancton, taxinomie).
Les recherches concernant le genre Alexandrium ont maintenant plus de quarante ans et des théories
nouvelles sont encore à l'étude; il faut donc rester prudent et considérer que, si une partie du che­
min a déjà été parcourue, il reste encore une longue route avant de commencer à entrevoir la dyna­
mique des proliférations de Dinophysis en zone côtière et des contaminations diarrhéiques des mol­
lusques filtreurs.
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CHAPITRE 2

GYMNODINIUM CF. NAGASAKIENSE
=GYRODINIUM CF. AUREOLUM (DINOPHYCÉES)

Connu dans la littérature sous le nom de Gyrodinium aureolum Hulburt, Gymnodinium cf.
nagasakiense Adachi & Fukuyo est un des dinoflagellés responsables d'eaux colorées les plus com­
muns dans l'ensemble des mers d'Europe du nord et, en patticulier, le long des côtes sud et ouest de
Bretagne. Ses proliférations sont généralement associées à des mortalités parfois massives d'orga­
nismes marins vertébrés ou invertébrés. Néanmoins, et contrairement à Dinophysis sp. ou
AlexCindrium minutum, cette espèce n'a jusqu'ici été reconnue responsable d'aucun cas d'intoxica­
tion humaine consécutive à la consommation d'animaux qui se seraient trouvés au contact d'une
"eau colorée". Cependant, des symptômes bénins viennent d'être signalés chez l'homme à la suite
d'exposition ou de contact avec de l'eau de mer infestée (MAHONEY et al., 1990).

MORPHOLOGIE, IDENTIFICATION ET BIOLOGIE

Le dinotlagellé Gyrodinium aureolum Hulburt, dont la diagnose est reproduite à la figure 38,
a été initialement décrit par HUL~URT (1957) à partir d'échantillons prélevés dans une lagune près
de Woods Hole (Massachusetts, Etats-Unis). Ce nom d'espèce, adopté par BRAARUD & HEIMDAL
(1970) pour dénommer un dinoflagellé responsable d'une importante "eau colorée" survenue le
long des côtes norvégiennes en 1966, a ensuite été retenu lors des apparitions ultérieures de cet
organisme dans les mers nord-européennes (TANGEN, 1977).

Plusieurs auteurs ont par ailleurs noté la similarité morphologique existant entre cette espèce
européenne et une espèce japonaise, Gymnodinium nagasakiense Takayama & Adachi, dont la dia­
gnose est reproduite sur la figure 39, et qui est elle même responsable de phénomènes d'eaux colo­
rées de grande ampleur (TANGEN, 1977; TAYLOR, 1985 ; TAKAYAMA & ADACHI, 1984 : MATSUOKA
et al., 1989 ; HOSAKA, 1990). Des observations en microscopie optique et en microscopie électro­
nique à balayage ont permis de confirmer la remarquable similarité de ces espèces (Fig. 40-41).
Toutes deux possèdent une gouttière apicale s'étendant en ligne droite depuis un point situé à droite
de l'axe du sulcus, en vue ventrale, jusqu'au tiers supérieur de l'épicône en vue dorsale (Fig. 40 D­
G et 41 A-E). Dans sa description originale de Gyrodinium aureolum, Hulburt a peut-être mal inter­
prété ce caractère en y voyant une extension du sulcus dans l'épicône. Cytologiquement, il est à
noter que les cellules typiques des taxons européen et japonais possèdent un gros noyau allongé
antéro-postérieurement, situé dans le lobe gauche de la cellule, contrairement à G. aureolum, chez
lequel le noyau est sphérique ou plus large que long et en position centrale (Fig. 38). Malgré leur
étroite similarité morphologique, il existe cependant entre les espèces européenne et japonaise des
différences d'ordre biochimique (quantité d'ADN) et physiologique (présence ou non de deux sous­
populations végétatives), sur lesquelles nous allons revenir et qui laissent planer le doute sur leur
conspécificité (PART 'SKY et al. 1988).
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DesCI;pr;()1/
Body essentially globular. its dorsi-venlral outline somewhat ellipsoidal or somewhal fusifonn. slighly dorsi-venlrally f1allened. with subeqllal epico­
ne and hypocone. Length 27-34 Il. width 17-32 Il. Epicone hemtsphencal to broadJy Contca!. sometlmes shghtly truncate. Hypocone Simdar. but
usually distinctly trllncate. with antapex faintly indented al times. Gjrdle wide. moderately deep. dlsplaced 0.20 body length. SUlcllS reachlng from
just behind apex ail the way to anlapex, with slight, Jeft defiection in girdle region, rather narrow on epicone, wide on hypocone. Anterior f1agellar
chamber a posteriorly pointed, finger-shaped cavily : posterior f1agellar chamber an underhollowing of left sulcal margin opposite rjght girdle limb.
Anterior flagellum completely encircling. body: posterior flagellum very long, up to two body lcngths. Numerous yello\V-brown chromatopholes pre­
sent, elliptical in shape.·usually arranged in a somewhat radiating manner. Nucleus spherical or wider than long. \Vith elongate chromatin corpuscles.

Figure 38 - Description et illustration du type de Gyrodinium aureo/um
Hulburt (In HULBURT, 1957).

Desu'ipr;on
Cells unicellular without striations on the surface, but two cells connected obliquely during cell division. Cells IS-37 Ilm wide. with an average size
23-}5)..lm long and 23-33 ~([n wide in fjeld popolations. and slightly longer rhan wide in each cel 1. Cells flaltened dorso-venlrall)'. The Ihickne,s li} to
3/4 of Ihe wide and 1/2 at Ihe middle pan. In Ihe ventral vicw. the epicone sub-hemispherical wilh an indentalion at the apex where the apical groove
leading fOlm the ventral to dorsal side. The hypocone notche! by a sulcus at the antapex. The cingulum median or somewhat pre-median. The cingular
displacement 1/910 1/4 of the ccJI. length. but in most cases J/7 to 1/5. The sulcus extending l'rom immediately above the cingulum [0 the antapex.
rcaching to c10rsal sicle. The apical groove sculprured to Ihe apex and reaching the dorsal sicle of epicone. Cell, encirclecl by the transverse flagellum
in the cingulul11. The longitudinal flagellum abOlit 1.5-2 times of the cell Jength. The nucleus ellipsoidal or renlform with granulaI' chromosomes and
located 011 the left side of the cell. Chloroplasts yeliox-bro\Vn. shapeless and numerous. Single pyrenoid contained in each chloroplast. In cultures.
chJoroplasts often reduced in number or lost enlirely. Oil drop, frequently present in the epicone or hypocone. Phosphorescence never cmined. The
navigation of celh ,imil:\r 10 a failling leaL lurning over and over Ihrough watel'.
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Schemutic rcpresentalion of GYIIIJ/odilliwlI IJ(J,~~(/W~I(··.,H' ..... 1-'. nov. ag apical
groove. ch . chloroplast. ci . cingulul1l. If' longitudinal flagellulll, nu . nucleus.
ai . drop. l'y . pyrenoid, sc . sulclI:-- 011 Ihe epicone, sb . "Lllcll~ on [he hypoconc.
If. lrnn'werse rtagcJlurTl.

Ex!ernal fealurcs of Gyml1oainiuJ1I lIogasakieJl.\c sr. no\-. A . ventral view. B .
dorsal vie;w. C . lefl view

Figure 39 - Description (A) et représentation schématique de la cytologie (B) et des détails
externes (C) du type de Gymnodinium nagasakiense Takayama & Adachi

(ln TAKAYAMA & ADACHI, 1984).
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Figure 40 - Morphologie de Gymnodinium nagasakiense (souche japonaise)
et G. cf. nagasakiense (souche de Plymouth) en microscopie optique et en MEB. (1-3)
Vues ventrales. (1) Cellule typique de G. nagasakiense. (2-3) "Grosse" el "petite" cellule de G. cf. nagasakiense. (4) G.
nagasakiense, vue ventrale. (5) G. cf. nagasakiel7Se, vue ventrale. (6) G nagasakiense. vue dorsale. (7) G. cf. nagasa­
kiense. vue dorsale.
Pour toutes les figures, échelle 5 ~m. Flèche noire droite: gouttière apicale; flèche noire courbe: noyau; tlèche
blanche droite: flagelle transversal: flèche blanche courbe: flagelle longitudinal. (In PARTENSKY el al. 1988).
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Figure 41 - Morphologie de Gymnodinium nagasakiense et G. cf. nagasakiense en MEB.
<..8-9) Vues antérieures, montrant la gouttière apicale et raplatissemenl de la cellule.
Echelles: 5 ~m. (8) C. nagasakiense. (9) C. cf. nagasakiense. (10)
Détail de la gouttière apicale cie C. nagpsakieflse. Noter l'aspect fibreux du sillon. :
1 !J.m. (11-12) Vues latérales gauches. Echelles: 5 !J.m. (Il) C.l1agasakii?nse. (12)
C. cf. na[!.asakii?nse. (13) Détail de la thèque de C. nagasakicnse, montrant les pores
t]'ichocystaires (flèche à double tête) el les mycoplasmes (tête de flèche).
Echelle: 1 !J.m. (14) Chromosomes de C. cf. nagCfsakiense colorés au Hoechst 33342.
en microscopie à épifluorescence (lumière UV). Echelle: 5 !J.m.
Flèche noire: gouttière apicale; flèche blanche droite == flagelle transversal:
flèche blanche courbe: llageJle longitudinal. (/n PARTENSKY el al, 1988).
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L'ensemble de ces observations amène à suggérer d'utiliser la diagnose de Gymnodinium
nagasakiense, plutôt gue celle de Gyrodinium aureolum, à des fins d'identification d'échantillons
algaux prélevés sur nos côtes. La dénomination qui s'avère la mieux appropriée, à J'heure actuelle,
pour qualifier l'espèce répandue dans les mers d'Europe du Nord est Gymnodinium cf. nagasakien­
se (PARTENSKY et al., 1988), adoptée dans cette revue. L'appellation Gyrodinium cf. aureolum,
moins satisfaisante, peut à la rigueur être retenue (PARTENSKY & SOURNIA. 1986), car elle rappelle
l'appelation G. aureolum plus couramment utilisée dans la littérature. Par ailleurs, faute de disponi­
bilité d'isolats du taxon américain originel, il n'est pas possible d'affirmer que celui-ci appartient à
une espèce complètement distincte des taxons européen et japonais. Une redescription de l'espèce
américaine à l'aide de techniques d'analyse modernes s'avère indispensable pour él ucider le problè­
me posé par ce complexe d'espèces. Notons enfin que G. nagasakiense a peut-êre lui-même deux
synonymes antérieurs également japonais: d'une part le G. mikimotoi anciennement décrit et mal
connu (cf. MATSUOKA et al., 1989), d'autre part le "Gymnodinium type 65 " (cf. TAKAYAMA,
1981) ; sur le statut taxinomique de ces deux organismes, voir SOURNIA (l973).

Il convient de noter que toutes les espèces que nous venons d'évoquer se situent à la limite
théorique des genres Gyrodinium et Gymnodinium. Conventionnellement, le principal critère dis­
tinctif entre ces genres repose sur le rapport du déplacement cingulaire (mesuré du bord antérieur
gauche au bord antérieur droit) à la longueur totale de la cellule, qui est supérieur à 1/5< chez le pre­
mier taxon et inférieur chez le second (KOfOlO & SWEZY, 1921). Ce rapport, qui varie chez G. cf.
nagasakiense entre 17 et 27 % de la longueur totale, apparaît un critère totalement arbitraire du
point de vue taxinomique, ce qui suggère que ces deux genres devraient être fusionnés (PARTENSKY
etaI., 1988).

A l'instar de Gymnodinium breve Davis, G. cf. nagasakiense possède de nombreuses
vacuoles, visualisées sur les microphotographies par de larges plages claires (Fig. 42). Ces vacuoles
confinent le cytoplasme et [es éléments cellulaires (dictyosomes, mitochondries, etc.) à l'intérieur
de "poches" (Fig. 43) qui, selon KITE & DODGE (1988), seraient reliées les unes aux autres par de
fins ponts cytoplasmiques. Les autres caractéristiques cytologiques de G. cf. nagasakiense sont
similaires à celles rencontrées chez la plupart des dinoflagellés (Fig. 43 B-E). Aucun détail ultra­
structural ne suggère la présence d'un endosymbionte chez cette espèce.

BIOCHIMIE ET PHYSIOLOGIE

La culture de ce dinoflagellé est aujourd'hui maîtrisée bien que délicate (TANGEN &
BJ0RNLAND. 1981 ; PARTENSKY et al., 1988; PARTENSKY, 1989; P. GENTIEN, non publié). Un cer­
tain nombre de caractéristiques ont donc été mises en évidence par des études de laboratoire.

La composition pigmentaire de G. cf. nagasakiense a été étudiée par TANGEN & BJ0RNLAND
(1981) qui reportent la présence, comme caroténoïde majoritaire, de la 19'-hexanoyloxyfucoxanthi­
ne, pigment présent chez un petit nombre seulement d'espèces phytoplanctoniques. Des études plus
récentes en c.L.H.P. (V. DENANT et N. HOEPFFNER, comm. pers.) révèlent que c'est, en fait, la
fucoxanthine qui est le caroténoïde majoritaire chez cette espèce (Fig. 44). La 19' -hexanoyloxyfu­
coxanthine est bel et bien présente, ainsi que 5 autres dérivés non identifiés de la fucoxanthine, mais
à concentrations faibles. Les concentrations des différents pigments, rapportées à une unité de volu­
me cellulaire, sont très comparables entre les espèces européenne et japonaise (tab!. 19), confirmant
la proximité phylogénétique de ces deux taxons.

Des analyses par cytométrie en flux ont, par contre, montré que le contenu en ADN de G. cf.
nagasakiellse est plus faible d'environ 40 % que celui de l'espèce japonaise, ceci malgré un nombre
moyen de chromosomes statistiquement identique chez les deux espèces (117 ± 3 ; PARTENSKY et
al., 1988). La différence des contenus en ADN pourrait donc être due à la présence d'une plus gran­
de quantité, chez l'espèce japonaise, d'ADN structural, c'est-à-dire intervenant dans la cohésion des
doubles hélices d'ADN nucléaire (SOYER & HAAPALA, 1974). Le contenu absolu en ADN de G. cf.
nagasakiense et G. nagasakiense a été estimé par cytométrie en flux à 44 et 62 pg par cellule res­
pectivement (PARTENSKY et al., 1988). En fait, BOUCHER (1989) a montré, en utilisant une méthode
fluorimétrique de quantification de l'ADN, que ces valeurs ont été sous-estimées environ de moitié
(71 et 123 pg par cellule respectivement).
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Figure 42 - Vues générales et détails des noyaux de cellules
de Gymnodinium cf. nagasakiense en MET.

A. "Grosse" cellule; noter Je décentrement du noyau (flèche noire), les chloroplastes périphériques (têtes de tlèche
noire), le flagelle transversal (têtes de flèche double) et les plages claires correspondant à des vacuoles, dont la paroi a
disparu lors de la fixation; échelle = 2 Ilm.
B. Détail du noyau d'une "grosse" cellule; noter la faible densité du nucléoplasme (petite flèche blanche), l'aggloméra­
tion des filaments dans la partie centrale des chromosomes (flèche blanche à double tête). et la présence d'une membra­
ne nucléaire (grosse flèche blanche); échelle = 1 Ilm.
C-D. Deux exemples de "petites" cellules; le volume important occupé par le noyau J'oblige à se positionner au centre
de la cellule; échelle = 2 !-lm.
E. Détail du noyau d'une "petite" cellule; noter la densité remarquable du nucléoplasme (petite flèche blanche) el
l'homogénéité des filaments chromosomiques (flèche blanche à double tête) ; échelle = 1 !-lm (in PARTENSK y, 1989).
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Figure 43 - Détails de l'ultrastructure de Gymnodinium cf. IlOgascdiellse en MET.
A. Le cytoplasme, très vacuolisé, est divisé en "poches": noter la présence de corps de Golgi très développés (doubles
têtes de flèche noire): échelle = 0,5 flm.
B. Le système pusulaire est constitué d'une chambre centrale entourée de vésicules périphériques; échelle: 0,5 flm.
C. La cellule apparaît limitée par une simple couche (tête de flèche évidée), mais les vésicules thècales ont pu être
détruites lors de la fixation: la thèque est percée de nombreux pores (tête de flèche noire triple) permettant l'extrusion
des trichocystes (flèches blanches) ; échelle: 1 flm.
D. Les chloroplastes (grosse flèche noire) sont composés de lamelles parallèles à trois thylakoïdes et possèdent un ou
plusieurs pyrénoïdes (petite flèche noire); échelle = 1 flm.
E. Le flagelle transversal est constitué d'une lame. couverte sur une face de fins filaments (flèche blanche) et terminée
par une partie renflée, contenant un axonème (double tête de flèche noire): échelle = 0,5 flm (in PARTENSKY, 1989).

69



GYMNOOINIUM cf. NAGASAKIENSE

Tableau 19 - Quantification de la composition pigmentaire moyenne de l'espèce japonaise
Gymnodinium nagasakiense et de l'espèce européenne Gymnodinium cf. nagasakiense

(moyenne sur 3 souches pour chaque espèce).
Les résultats sont exprimés en pg de pigment par unité de volume cellulaire (l 000 ~m-') pOlir pallier la variabilité due
aux différences de volume moyen entre les populations analysées; moyenne ± écart-type. (D'après PARTENSKY,
1989, modifié selon N. HOEPFFNER, comm, pers.),

Pigments Numéro Gymnodinium Gymnodinium

du pic nagasakiense cf. nagasakiense

Chlorophylles

Chlorophylle a 16 3,070 ± 0,186 2,952 ± 0,078

Chlorophylle c 2 0,180 ± 0,038 0,201 ± 0,026

Chlor{)phyllide a 0,013 ± 0.003 0.013 ± 0,001

Caroténoides

fucoxanthine 6 0,456 ± 0,02 0,572 ± 0,092

3 0,071 ± 0,022 0,039 ± 0,009

Dérivés 4 0,087 ± 0,025 0,052 ± 0,003

non identifiés 5 0,154 ± 0,059 0,065 ± 0,013

de la fucoxanthine 7 0,078 ± 0,011 0,138 ± 0,019

8 0,074 ± 0,008 0,139 ± 0,008
19'-hexanoyloxy-
fucoxanthine 9 0,060 ± 0,028 0,142 ± 0,036

Diadinoxanthine II 0,194 ± 0,043 0,240 ± 0,017

Diatoxanthine (?) 15 0,197 ± 0,007 0,183±0,013

ex - carotène 17 0,010 ± 0,003 0,007 ± 0,002

p-carotène 18 0,029 ± 0,008 0,030 ± 0,010

10 0,014 ± 0,007 0,014 ± 0,005

Pigments non identifiés 13 0,039 ± 0,027 0,023 ± 0,014

14 0,024 ± 0,002 0,033 ± 0,010
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Figure 44 - Analyse par HPLC de
la composition pigmentaire de

Gymnodinium cf. nagasakiense
(souche PLY-497A) par la méthode de

MANTOURA & LLLEWELYN (1983).
La figure B représente un agrandissement d'une
pOl1jon de profil identifiée par les numéros des pics
correspondants sur la figure A. (D'après
PARTENSKY, 1989. modifié selon N. Hoepffner,
comm. pers.).
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Une autre particularité intéressante de G. cf. nagasakiense, que ne semble pas partager son
cousin japonais, est de former une sous-population de cellules de taille réduite (longueur = 16­
26,5 mm), qui peut coexister avec les cellules typiques de l'espèce (L = 25,5-37 mm), aussi bien en
culture qu'in situ. Les deux sous-populations de G. cf. nagasakiense peuvent être distinguées par
analyse du volume Coulter (Fig. 45 A), ainsi que sur leur contenu différent en chlorophylle
(Fig. 45 B) et en protéines (Fig. 46), tels que mesurés par cytométrie en flux (PARTENSKY & VAU­
LOT, 1989). En culture, les "petites" cellules sont généralement plus longues que larges, tandis que
les "grosses" cellules peuvent être soit fusiformes, SOlt grossièrement arrondies. Dans les échan­
tillons naturels, les cellules des deux types sont souvent plus allongées qu'en culture (PARTENSKY
et al., 1988).

Des analyses cytoftuorimétriques réalisées sur des populations en croissance exponentielle
révèlent que les sous-populations de "grosses" et de "petites" ont toutes deux des cellules en 0 1, S
et O2+ M du cycle cellulaire et qu'elles effectuent leur cycle indépendamment l'une de l'autre
(Fig. 46). La découverte de "petites" cellules de G. cf. nagasakiense en phase de synthèse de l'ADN
démontre qu'elles sont dans un état végétatif et non pas sexuel (PARTENSKY & VAULOT, 1989).

Malgré leur taille différente, "petites" et "grosses" cellules possèdent les mêmes caractères
taxinomiques (Fig. 40), Y compris leur contenu en ADN, qui est identique (Fig. 46). Néanmoins,
elles se distinguent par la fonne et le degré de compaction de leur noyau, qui est allongé et possède
des chromosomes en faisceaux lâches parallèles chez les "grosses" cellules, alors qu'il est rond ou
subovale et très condensé chez les "petites" formes. Ceci se retrouve au niveau ultrastructural : les
chromosomes des "grosses" cellules sont bien séparés les uns des autres et le nucléoplasme est peu
condensé (Fig. 42 A-B); au contraire, le noyau des "petites" cellules a un nucléoplasme très conden­
sé et les chromosomes sont regroupés en amas denses (Fig. 42 C-E).

Des expériences de tri cellulaire et de clonage par cytométrie en flux ont permis de montrer
que les "petites" et les "grosses" cellules appartenaient bien à une même population génétiquement
homogène; les modes de passage d'une forme à l'autre ont également pu être définis (PARTENSKY
& VAULOT, 1989). Les "petites" cellules peuvent régénérer des "grosses" formes par simple élargis­
sement de leur corps cellulaire (Fig. 47) ; ce phénomène se produit couramment en culture dès que
les "petites" cellules atteignent la phase stationnaire de croissance. Par contre, la régénération de
"petites" cellules à partir de "grosses" peut prendre de 1 à plus de 50 générations, ce qui semble
signifier que la formation de "petites" cellules apparaît sporadiquement durant le cycle de vie de G.
cf. nagasakiense. Les "petites" cellules semblent résulter d'un bourgeonnement de l 'épicône gauche
d'une "grosse" cellule (Fig. 10). Au niveau nucléaire, le processus de bourgeonnement semble
débuter par une constriction du noyau, séparant deux lots subégaux de chromosomes. Après sépara­
tion des deux noyaux-fils, j'un d'eux migre vers le bourgeon néoformé tandis que l'autre reste dans
le corps cellulaire. Il est à noter que les "petites" cellules peuvent parfois se diviser selon un proces­
sus similaire (division longitudinale du noyau après extension de la cellule dans le sens de la lon­
gueur), mais que dans ce cas, les deux cellules obtenues sont de tailles équivalentes (Fig. 47).

Les processus physico-chimiques responsables de la différenciation de la taille cellulaire res­
tent obscurs. Ce n'est apparemment pas le résultat d'une carence du milieu en N et P (PARTENSKY
& VAULOT, 1989). Ce phénomène de différenciation se produit également in situ. Des chercheurs
ont noté que les dimensions moyennes des cellules peuvent décroître au cours de "blooms", du fait
de la diminution significative du nombre de gros spécimens vers la fin de la prolifération
(BALLANT1NE & SMITH, 1973 ; PYBUS, 1980). Ces auteurs n'ont pas mentionné clairement la pré­
sence de deux sous-populations, mais ces observations suggèrent que, au cours de ces "eaux colo­
rées", les "grosses cellules" étaient apparues en premier, puis avaient engendré des "petites" cel­
lules, qui étaient devenues dominantes au terme du phénomène. Les "petites" cellules de G. cf.
nagasakiense ont potentiellement un haut pouvoir prolifératif ; une réduction de la taille cellulaire
permet une optimisation de la capture des photons et de l'assimilation des nutrilites nécessaires pour
la croissance (RAVEN, 1986), de sorte que les "petites" cellules peuvent profiter au mieux des condi­
tions qui prévalent généralement pendant les "blooms" (disponibilité des nutrilites, stabilité de la
colonne d'eau, etc.). Par contre, la "grosse" forme apparaît mieux adaptée à la survie en conditions
moins favorables, de par sa moindre fragilité et ses importantes réserves. Selon le modèle classique
des stratégies de croissance de MacArthur et Wilson (OOUM, 1969 ; PIANKA, 1970), les petits et les
gros Gymnodinium représenteraient respectivement les types r et K. Quelle que SOlt la signification
réelle du phénomène de différenciation de la taille cellulaire -sexuel ou végétatif- ce mécanisme
biologique pourrait contribuer pour une bonne part au succès de G. cf. nagasakiense dans le milieu
naturel.
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Les temps de génération mesurés in situ par la méthode de la chlorophylle marquée
(VIDEAU, 1988 ; VIDEAU & PARTENSKY, 1990) apparaissent assez longs (4,6-10 j), contrairement à
ce que l'on pourrait attendre d'une espèce d' "eaux rouges", En culture, on peut cependant observer
des temps de 1,7 j pour la population totale ou de 1 j pour la sous-population de "petites" cellules
(PARTENSKY, 1989) ; ceci suggère que Gymnodinium aurait la capacité d'augmenter très significati­
vement son taux de croisance par formation de "petites" cellules à forte prolifération, lorsque les
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Figure 46 - Analyse par cytométrie en flux du contenu en ADN et protéines
(en unités relatives), après double marquage au iodure de propidium et au FITC,

d'échantillons de GymnodÎnÎum cf. nagasakiense à deux sous-populations,
Dans l'exemple A (souche Tinduff), seules les "grosses" cellules se divisent, puisqu'une très faible proportion des
"petites" cellules sont en phases S et G2 + M du cycle cellulaire. Dans "exemple B (souche Iroise), au contraire, les
"petites" cellules se multiplient très activement et dominent largement en nombre les "grosses" cellules. Noter la pré­
sence d'une population de très petite taille dont les cellules sont exclusivement en G 1 (in PARTENSKY & VAULOT,
1989)
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conditions propices au développement d'une "efflorescence" sont rassemblées (PARTENSKY &
VAULOT, 1989). Parallèlement, l'espèce japonaise est susceptible de croître assez rapidement en
culture (J div./ j) mais sa multiplication in situ semble très lente (YAMAGUCHI & HONJO, 1990).
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Figure 47 - Cycle de reproduction asexuée de Gymnodinium cf. nagasakiense.
La flèche en pointillé représente un mode possible, mais non observé, de formation des "petites" cellules à partir des
cellules typiques. Les flèches grises correspondent à des processus qui sont probablement SOLIS le contrôle d'un phéno­
mène d'induction (in PARTENSKY & VAULOT, 1989).

Le seuil de saturation photosynthétjque de G. cf. nagasakiense en culture est très élevé
(200 !-lE /m2 /s, selon RICHARDSON & KULLENBERG, 1987 : 350 !-lE /m2 /s selon DIXON &
HOLLIGAN, 1989) et supérieur à ceux estimés chez la plupart des autres dinoflagellés. De plus,cette
espèce ne présenterait pas de photoinhibition aux hautes énergies lumineuses (500 ilE /m2 /s). Enfin,
des cellules adaptées à une faible luminosité (l0 !-lE /m 2 /s) seraient capables d'abaisser leur point
de compensation par rapport à des cellules cultivées en forte luminosité (150 ilE /m2 /s) ; elles aug­
menteraient ainsi leur activité photosynthétique à bas régimes lumineux, tout en continuant à utiliser
au mieux les hautes luminosités (RICHARDSON & KULLENBERG, 1987). L'ensemble de ces résultats
montrent que G. cf. nagasakiense est une algue parfaitement "euryphotique" et particulièrement
bien adaptée aux zones frontales.
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Les travaux de PAASCHE el al. (1984) ont démontré que G. cf. nagasakiense était capable
d'assimiler les nitrates à l'obscurité, lorsque les cellules étaient carencées en cet élément. Chez les
cellules non carencées, l'assimilation de l'azote minéral, qui se fait à un taux compris entre 70 et
100 nmol/I06 cell./h (DIXON & HOLLIGAN, 1989 ; voir aussi PAASCHE et al., 1984), est couplée,
comme habituellement. avec une réduction simultanée du gaz carbonique pendant la photosynthè­
se ; une faible intensité lumineuse serait néanmoins suffisante pour l'incorporation d'azote dans les
cellules (PAASCHE el al., 1984). G. cf. nagasakiense serait également capable d'incorporer l'azote
ammoniacal et les phosphates à l'obscurité (K. Tangen, comm. pers.). Il n'existe pour l'instant
aucune preuve d'une éventuelle capacité de ce dinoflagellé à assimiler l'azote ou le phosphore sous
forme organique, qui poun-ait expliquer qu'il puisse survivre en milieux carencés.

Toutefois, DIXON & HOLLIGAN (1989) ont montré que G. cf. nagasakiense était capable de
réguler son métabolisme carboné et son taux de croissance in silu pour l'adapter à la disponibilité
des nutrilites. Les dosages effectués sur cultures par MOAL el al. (1987) confirment la relative
constance du rapport C/N chez Gyrodinium cf. aureolum, donc la capacité de cet organisme à sup­
porter des conditions environnementales fluctuantes ou contrastées, comme celles qui prévalent
dans les régions frontales. Les mêmes auteurs donnent pour certains paramètres biochimiques les
valeurs suivantes en 10" g film' : protéines 80-268, carbohydrates 37-45, chlorophylle a 0,7.

Concernant l'effet des oligo-éléments, on signalera une stimu lation de la croissance par le
selenium (ISHIMARU et al., 1989).

Un phototactisme positif a été observé chez G. cf. aureolum par BRAARUD & HEIMDAL
(1970) et BALLANTINE & SMITH (1973). Parallèlement, une migration verticale des cellules de G. cf.
aureolum a été étudiée par DAHL el al. (1982), pendant le "bloom" survenu en septembre 1981 en
Norvège: effectuant des comptages réguliers sur une période de 20 heures, ils ont noté que le maxi­
mum de densité cellulaire était en surface le soir, se trouvait à 5-8 m pendant la nuit, et remontait à
0,5 m le lendemain matin; ces résultats confirment les observations réalisées précédemment par
HICKEL el al. (1971). Plus récemment, DAHL & BROCKMA N (1985) et BROCKMANN et al. (1985)
ont essayé, sans y parvenir, de reproduire expérimentalement cette migration, en cultivant des popu­
lations de G. cf. aureo/um dans des sacs plastique de grande taille: ils ont effectivement pu obser­
ver une migration verticale, mais elle n'était pas corrélée avec le rythme nycthéméral. Au vu des
travaux récents (CHANG & CARPENTER, 1985 ; DAHL & BROCKMANN, 1989 ; DAHL & TANGEN,
1990), on peut conclure que, sans effectuer de migrations nycthémérales dûment caractérisées et
endogènes, Gymnodinium cf. nagasakiense présente des variations nycthémérales indéniables de sa
répartition verticale, variations liées à un phototactisme positif. Il semble bien, d'ailleurs, en être de
même pour l'espèce japonaise (HONJO et al., 1990).

Aucune bioluminescence n'a été mentionnée chez G. cf. aureolum ; ce phénomène, très rare
chez les dinoflagellés "nus", a cependant été signalé chez deux autres espèces de Gymnodinium.
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ÉCOLOGIE

Répartition de l'espèce

La distribution de G. cf. nagasakiense sur les côtes européennes est assez bien connue
(Fig. 48), du fait que cette espèce est régulièrement impliquée dans des phénomènes "d'eaux colo­
rées" et qu'elle a été étudiée lors de plusieurs campagnes océanographiques (PINGREE et al., 1975 ;
GRALL, 1976 ; JENKJNSON & CONNORS, 1980 ; HOLUGAN et al., 1980). G. cf. nagasakiense a été
signalé dans des zones climatiquement aussi distinctes que l'île de Senja (70° N), en Norvège
(TANGEN, 1982a), et la côte nord-ouest d'Espagne (BLANCO, 1984). Près des côtes françaises, G . cf.
nagasakiense a été décrit pour la première fois en août 1976 entre Roscoff et Plymouth (GRALL,
1976), puis en septembre 1978 dans la baie de Douarnenez (LASSUS, 1983). Durant l'été 1983, cette
espèce a, de nouveau, proliféré dans cette baie (BIRRIEN et al., 1987 ; MORIN et al., 1989), ainsi que
dans la rade de Brest où elle a provoqué des mortalités de larves de Pectinidés (BUESTEL et al.,
1984; ERARD-LE DENN et al., 1990). En juillet 1987, son aire de répartition s'est étendue à la côte
sud de Bretagne, notamment à la baie de Vilaine, où des "eaux colorées" ainsi que des mortalités
d'arénicoles ont été remarquées (M. BARDOUIL, comm. pers.). Plus au large, le dinoflagellé est fré­
quent au voisinage des fronts hydrologiques (PINGREE et al., 1975 ; GRALL, 1976 ; HOLLIGAN,
1979 ; VIDEAU, 1988) où il forme souvent des "eaux colorées" (voir plus loin). Notons enfin que,
quelque 30 ans après sa première description dans le Massachusetts, l'organisme est à nouveau
signalé sur la côte nord-est des Etats-Unis (CHANG & CARPENTER, 1985 ; MAHONEY et al., 1990).
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Figure 48 - Répartition de GYl1lllodinium cf. nagasakiense dans les mers
d'Europe du Nord (in PARTENSKY & SOURNIA, 1986).

Petits triangles: cane. < 10 (, celUI; gros triangles: cane. > 10 0 cell./I. ("eaux colorées") : tireté:
position moyenne des fronts de marée selon PINGREE & GRIFFITHS (1978).

Gymnodinium cf. nagasakiense est essentiellement néritique, comme le montre sa large dis­
tribution dans les mers épicontinentales nord-européennes. Il a parfois été décrit dans des environ­
nements à faible salinité, comme des estuaires, mais sa présence y est généralement accidentelle; à
titre d'exemple, l'apparition d'une "eau brune" dans le Firth of Clyde (Ecosse) en septembre 1980
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(JONES et al., 1982) a été attribuée par ces auteurs au transport d'une population de G. cf. nagasa­
kiense depuis l'entrée de l'estuaire jusqu'à la région du "bloom", et non à la floraison massive
d'une population présente à cet endroit. Si l'on compare la carte de distribution de G. cf. nagasa­
kiense à la répartition des zones de front de marée dans les mers d'Europe du Nord (Fig. 48), on
remarque que ce dinoflagellé semble éviter les zones d'eau mélangée, en particulier la Manche et la
mer d'Irlande, mais est souvent présent au niveau des zones frontales ou à proximité, du côté strati­
fié du front. Notons que des cellules de Gymnodinium peuvent être cependant observées dans les
zones mélangées situées à proximité de fronts, cm ars---to uj ours à des concentrations très faibles (BIR­
RIEN, 1987 et observations personnelles). Dans la partie occidentale de son aire de répartition, G. cf.
nagasakiense se rencontre en général dans des eaux de salinité égale à 30-36 %0 pour les zones
côtières (BALLANTINE & SMITH, 1973), et de l'ordre de 34-36%0 dans les zones situées plus au
large. A noter que dans la zone scandinave de l'aire de distribution de Gymnodinium, la salinité
varie graduellement de 33%0, pour les eaux de la mer du Nord, à 25%0 pour les eaux du Nord­
Kattegat (SVANSSON, 1975 ; RICHARDSON & KULLENBERG, 1987). G. cf. nagasakiense a également
été signalé en octobre 1981 au sud du Kattegat, dans des eaux de salinité inférieure à 15 % 0, mais
ne s'y est pas maintenu les années suivantes (EDLER et al., 1982; AERTEBJERG & BORUM, 1984).

La température de l'eau, dans les zones où G. cf. nagasakiense a été échantillonné, varie de 9
à 20°C en suIface (selon la période de l'année), et peut descendre à 6°C au niveau de la thermocline
(HOLLIGAN 1985); de plus, BLRRIEN (1987) a remarqué que des cellules de G. cf. nagasakiense
étaient détectables dans les eaux côtières de la mer d'Iroise jusqu'en décembre (tO = 12°C) et à par­
tir du mois d'avril (tO =9,5 OC). Néanmoins, lors du "bloom" observé par RODEN et al. (1981), les
populations de G. cf. nagasakiense se concentraient dans les eaux de température élevée (> l3 0 C) et
semblaient éviter les eaux plus froides « 11 OC).

Répartition et génèse des "eaux colorées"

Les zones où G. cf. nagasakiense a été à l'origine d' "eaux colorées" sont signalées sur la
figure 48. Ce phénomène n'est en général visible que pour une concentration algale supérieure ou
égale à environ 106 cellules par litre (HANSEN & SARMA, 1969) ; la couleur de l'eau varie du brun­
rouge au "brun chocolat" ou "brun café" selon le nombre de cellules présentes (TANGEN, 1977),
d'où le terme "eaux brunes" parfois attribué à ce phénomène. Notons que G. cf. nagasakiense
n'atteint des proportions "d'eaux colorées" que sur une partie de son aire de répartition. La zone
ouest est caractérisée par la présence de structures frontales très marquées en été: d'une part, les
fronts de marée séparant les eaux du large stratifiées des eaux de la Manche et de la mer d'Irlande
mélangées (front d'Ouessant, fronts de la mer Celtique et de la mer d'Irlande, front d'Islay) ;
d'autre part, les fronts côtiers marquant la limite entre des eaux côtières souvent dessalées et les
eaux océaniques; dans la seconde catégorie, citons le front du sud de l'Irlande (non représenté sur
la Fig. 48), le front interne de l'Iroise, en face de la baie de Douarnenez, bien étudié par BIRRlEN
(1987), BIRRIEN et al. (1987) et MORIN et al. (1989), et les fronts marquant l'entrée des "firths",
"sounds" et "sealochs" d'Ecosse (GOWEN, 1987). Notons que des concentrations importantes de
Gymnodinium ont également été signalées près du front de talus qui se forme à la bordure du pla­
teau continental européen (HOLLIGAN, 1981). Toutes ces zones-limites présentent un enrichissement
plus ou moins marqué en nutrilites par rapport aux zones voisines et leur stabilité est, en général,
suffisante pour permettre une croissance importante du phytoplancton, et en particulier des dinofla­
gellés (HOLLIGAN, 1979). La proximité de telles structures frontales joue un rôle essentiel sur le
développement "d'eaux brunes" non seulement au large mais également en zone côtière (LINDAHL,
1983, 1985).

Les causes des proliférations de G. cf. nagasakiense restent assez obscures car elles mettent
en jeu, non seulement les facteurs physiques du milieu, mais également des facteurs biologiques,
dont la combinaison est complexe. Il est cependant possible de relever quelques caractères com­
muns à l'ensemble des descriptions "d'eaux colorées" à G. cf. nagasakiense.

1) Le déclenchement des "eaux brunes" est sans doute le résultat de l'interaction, de la
concordance ou du décalage de certains phénomènes (climatologiques, hydrologiques, nutritifs,
etc.), expliquant qu'elles ne se produisent que certaines années (BIRRlEN, 1987 ; MORIN et al.,
1989). En particulier, les "eaux colorées" à Gymnodinium, comme d'ailleurs l'ensemble des blooms
de dinoflagellés (RYTHER, 1955), apparaissent le plus souvent après une période plus ou moins
longue de temps calme et chaud entraînant la présence d'une thermocline bien marquée; dans cer-
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tains cas, cette situation intervient elle-même après une période de vent et (ou) de plui.e, ayant pro­
voqué un mélange vertical de la colonne d'eau et enrichi les eaux de surface (DOERFERR & AMANN,
1984). Une faible turbulence semble donc un facteur déterminant dans l'apparition des "blooms";
cependant, il semble que les couches denses de G. cf. nagasakiense, une fois constituées, soient par­
fois capables de subsister un certain temps dans un envüonnement turbulent (RODEN et al., 1981).
Des apports azotés continentaux ou pluviatiles peuvent aussi intervenir mais, dans le cas étudié par
DAHL et al. (1987) qur la côte sud de Norvège, cette fertilisation n'a pu contribuer que minoritaire­
ment aux besoins de l'algue.

2) Le développement des populations de G. cf. nagasakiense (ou d'autres dinoflagellés) sur­
vient généralement après la floraison printanière de diverses espèces de Diatomées (HOLL/GAN &
HARBOUR, 1977), donc dans un environnement appauvri en éléments minéraux. Le rôle des sources
potentielles de nutrilites telles que les zones frontales est donc essentiel. De plus, il est possible que
les métabolites excrétés par les Diatomées puissent préconditionner le développement de ce dinofla­
gellé (IWASAKI, 1979).

3) L'accroissement de la population algale par simple multiplication végétative est, en géné­
rai, insuffisant pour expliquer l'augmentation souvent très rapide de la concentration cellulaire dans
les zones de bloom ; des facteurs de concentration dans les sens vertical (migration des cellules) et
horizontal (courants, vents) doivent donc être envisagés (HICKEL et al., 1971 ; DOERFERR &
AMAN N, 1984).

4) L'apparition d'eaux brunes en zone côtière semble généralement due à un transport de
populations algales qui se développent au large, au voisinage d'un front ou d'une autre discontinuité
hydrologique, puis se concentrent dans un front côtier de salinité; les vents et les courants sont éga­
lement un facteur d'accumulation (LINDAHL, 1986).

5) La phase de déclin puis la disparition des "eaux brunes" peuvent, dans la majorité des cas,
être reliées à des changements hydrologiques et (ou) climatiques: apparition de vent, baisse de la
température de l'eau, disparition de la thermocline. BIRRIEN (1987) et MORIN et al. (1989) ont mon­
tré que l'épuisement de l'azote minéral (nitrates) pouvait également être un facteur déterminant
dans la disparition d'une "eau brune".

En dehors de ce déterminisme physico-chimique (dont les principes ne sont pas, a priori,
spécifiques des "blooms" de G. cf. nagasakiense), il convient de rappeler les deux caractéristiques
physiologiques propres à cette espèce et décrites plus haut, qui pourraient expliquer que ce soit elle,
plutôt qu'une autre algue planctonique, qui prolifère dans ces conditions favorables: d'une part,
adaptation (doublée de phototactisme) à une très large gamme d'intensités lumineuses, d'autre part,
adaptation à des conditions de nutrition azotée appauvries ou diversifiées qui ne satisferaient pas les
besoins d'autres espèces. II faut également tenir compte de la variabilité du taux de croissance
maximal, et ceci sous deux aspects .

• Des variations du cycle cellulaire induites par les conditions du milieu pourraient avoir, dans
certains cas, un effet significatif sur la dynamique de la population (KARENTZ, 1983) ; cette hypothè­
se, fondée sur des observations de laboratoire, n'est toutefois pas étayée par des études in situ.

• Des variations importantes du taux de croissance maximal au sein d'une même population
ont été mises en évidence sur des cultures c10nales (COSTAS, 1986). Cette étude a montré la très
grande flexibilité génotypique chez les espèces de dinoflagellés qui ne forment pas de kystes de
résistance (comme c'est le cas chez Gymnodinium cf. nagasakiense) par rapport aux espèces qui en
présentent et par rapport aux Diatomées (dont les génomes semblent homéostatiques). Ces varia­
tions pouraient induire par sélection clonales des "blooms" d'espèces a priori non adaptées à une
compétition efficace avec les autres algues présentes.

Enfin, dans cet ensemble de stratégies, un mécanisme additionnel pourrait permettre à
Gymnodinium cf. nagasakiense d'assurer sa dominance sur les autres phytoplanctontes : l'eau de
mer prélevée dans une efflorescence s'est révélée limiter la croissance de Diatomées (GENTIEN &
ARZUL, 199üb). Par adsoprtions sélectives, il a été possible de montrer que le dinoflagellé produit
des substances exotoxiques néfastes à la croissance d'autres algues. Des tests d'inhibition de crois­
sance sur divers unicellulaires (Chaetoceros gl'Clcile, Dunaliella tertiolecta, lsochrysis galbana,
Skeletonema costatum et Tetl'Clselmis suecica) se sont révélés positifs et ont montré que cette action
est à large spectre (sur la nature et l'activité de ces toxines, voir plus loin).
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Une approche théorique de la compétition entre une algue productrice d'exotoxines et un
autre phytoplanctonte (GENTIEN & ARZUL, 1990a) a montré que l'établissement d'un bloom mono­
spécifique, à taux de production d'effet toxique constant, dépend très fortement d'un seuil d'inocu­
lation ; celui-ci est fonction des conditions locales (confinement géographique ou hydrodynamique,
flux de nutrilites) ; cette approche doit cependant être validée par des études in situ.

Ces hypothèses permettent, certes, de dépasser la causalité apparente qui relie les périodes de
stabilité des eaux aux développements de blooms toxiques; cependant, par manque d'évaluation
des importances respectives de chacun des processus identifiés à ce jour, on ne peut encore entre­
voir de réponse simple au déterminisme d'apparition d'une espèce toxique donnée.

NUISANCES ET TOXICITÉ

Dommages associés aux proliférations

Les conséquences écologiques et économiques des "eaux colorées" à Gymnodiniul11 cf.
nagasakiense sont souvent très importantes (TANGEN, 1977 ; OTIWAY et al., 1979 ; LEAHY, 1980;
DAHL et a!., 1982). Les effets nuisibles provoqués par ce dinoflagellé sont cependant limités à une
action directe sur les consommateurs primaires, poissons herbivores et mollusques, ou sur les
espèces présentes dans les sites où les blooms se produisent.

La variété des espèces concernées est considérable. Parmi les invertébrés, les vers Polychètes
(Arenicola marina [L.]) seraient particulièrement sensibles (HANSEN & SARMA, 1969 ; BALLANTINE
& SMITH, 1973 ; HELM et a!., 1974 ; TANGEN, 1977 ; OTIWAY et al., 1979), mais d'autres groupes
zoologiques sont fréquemment victimes des "eaux brunes" ; notons en particulier certaines espèces
d'oursins : Echinocardium cordatum Pennant, Echinus esculentus L., Paracentrotus lividus
(Lamarck), etc., plus rarement d'étoiles de mer: Marthasterias glacialis (L.), de cnidaires (Actinia
equina (L.), Hydraetinea eehinata Fleming), de crustacés: Pagurus bernhardus (L.), Carcinus mae­
nas (L.), d'ascidies, de bryozoaires ou d'éponges, et surtout un large spectre d'espèces de mol­
Jusques bivalves: Pecten maximus (L.), Mytilus edulis L., Ensis spp., Cardium spp., Lutraria spp.,
etc. ou gastéropodes: Gibbula spp., Littorina spp., Patella spp., Nueella spp., etc.; la sensibilité de
ces organismes semble cependant varier selon les observations (O'SULUVAN, 1978 ; FORSTER,
1979 ; GRIFFITHS et a!., 1979 ; CROSS & SOUTHGATE, 1980 ; LEAHY, 1980 ; BLAKE & WALKER,
198J ; WILSON, 1982). L'incidence des "eaux brunes" sur la production de mollusques en élevage
est donc importante; des mortalités de jeunes stades de Pectinidés ou des déformations irréversibles
chez des stades plus âgés ont été remarquées sur des élevages et des stocks naturels de la rade de
Brest (BUESTEL et al., 1984 ; ERARD-LE DENN et a!., 1990). Diverses espèces de poissons marins
sont également sensibles; les animaux élevés en cage ou en bassin (truites, saumons, etc.) sont évi­
demment les premières victimes de ces phénomènes, car ils ne peuvent pas éviter ou fuir la zone
dangereuse. Des mortalités parfois massives, représentant des pertes considérables pour les aquacul­
teurs, ont été rapportées les années passées, notamment en Norvège en 1966 et 1976 (TANGEN,
1977), 1981 (DAHL et al., 1982, 1987) et 1982 (TANGEN, 1983b), sur la côte sud-ouest d'Irlande en
1978, 1979 et 1981 (AYRES et al., 1982 ; PARKER et al., 1982 ; DOYLE et a!., 1984), ainsi qu'en
Ecosse, dans le "Firth of Clyde", en 1980 (JONES et al., 1982). Divers auteurs rapportent également
la mort de poissons sauvages (momes, anguilles, etc.), survenant en général lorsque ceux-ci se trou­
vent emprisonnés dans des baies ou des fjords par une "eau brune" (JENKINSON & CONNORS, 1980 ;
DAHL et al., 1982). Plus récemment, POTTS & EDWARDS (1987) ont remarqué que le nombre de
stades larvaires, post-larvaires et juvéniles de poissons avait considérablement diminué à la suite
d'un "bloom" de G. cf. nagasakiense. La concentration cellulaire critique conduisant aux cas de
mortalité de poissons varie selon les observations de 6 à 21.1 06 cellules par litre. Notons que
ROBERTS et al. (1983) ont observé la mOli de truites (Salmo gairdneri Richardson) en laboratoire à
partir d'une concentration de /1.106 cellules par litre; aux concentrations inférieures, les poissons
présentaient une hyperactivité mais ne mouraient pas. Ces résultats semblent contredire ceux précé­
demment obtenus par G. Berge (cité par TANGEN, 1977), qui n'a pas observé de mortalité de ses
poissons-tests (morues, gobies et colins), même pour des concentrations de G. cf. nagasakiense de
3.107 celUI. Ces variations de concentration cellulaire critique semblent fortement liées à la variabili­
té de la toxicité algale ; en effet, des souches de G. cf. aureolum isolées du milieu perdent leur toxi-
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cité envers des larves de Pecten maximus au bout de neuf mois de culture (ERARD-LE DENN et al.,
1990). Une variabilité intraspécifique de la toxicité algale, telle que celle reportée pour le dinoflagel­
lé Gymnodinium breve Davis en culture (SPIKES et al., 1968), est également à prendre en compte.

Par ailleurs, Gymnodinium cf. nagasakiense figure parmi les espèces du phytoplancton marin
potentiellement productrices de sulfure de diméthyle (TURNER et al., 1988).

Causes possibles des mortalités

Les raisons invoquées pour expliquer la mOl1alité d'organismes en liaison avec l'apparition
d'une "eau brune" sont multiples. Dans certains cas, une baisse importante de la teneur de l'eau en
oxygène dissous semble suffire pour expliquer ce phénomène (HELM et al., 1974 ; TANGEN, 1977,
1979) ; dans d'autres cas, la teneur en oxygène n'est visiblement pas descendue suffisamment bas
pour qu'un phénomène d'hypoxie puisse être la seule cause de la mort des organismes (JONES el al.,
1982; DAHL et al., 1982).

Plusieurs auteurs ont donc essayé de mettre en évidence une éventuelle toxicité de G. cf.
nagasakiense. Les expériences de HELM el al. (1974) puis de THAIN & WATTS (1984) ont montré
que la survie d'embryons de Crassostrea gigas était très diminuée en présence de G. cf.nagasakien­
se; d'autres organismes, tels que des stades nauplii d'Artemia satina L. ou des Crangon vulgaris L.
adultes semblaient, par contre, insensibles. WIDDOWS et al. (1979) ont également montré que le
taux de clairance de moules (Mytilus edutis L.) était affecté, mais de façon réversible, par la présen­
ce de G. cf. nagasakiense en concentration modérée (6.10' cel1./1). Ce dinoflagellé serait également
toxique sur des larves et des embryons de plies (K. Tangen, comm. pers.) ; ERARD-LE DENN et al.
(1990) ont aussi montré que des concentrations cellulaires de 5 . 10' cell./1 affectent le taux de filtra­
tion de juvéniles de Pecten maximus et induisent des mortalités aux stades postlarvaires. De plus,
JONES et al. (1982), puis ROBERTS et al. (1983) ont observé que les cellules de G. cf. nagasakiense
provoquaient une nécrose des branchies de truites. qui n'était pas due à l'occlusion de ces organes
par les algues; la paroi de l'intestin des poissons présentant les mêmes lésions, ces auteurs ont
conclu à la présence d'une toxine nécrosante. La production de cette substance toxique par G. cf.
nagasakiense est indépendante de l'âge de la culture, mais augmente avec la concentration de bioti­
ne ajoutée au milieu (TURNER et al. , 1987) ; cette relation ouvre peut-être une voie biochimique
intéressante mais son implication écologique reste douteuse car les teneurs en biotine employés par
ces auteurs étaient de 20 à 105 fois supérieures aux teneurs naturelles de l'eau de mer. JONES el al.
(1982) ont pu obtenir des extraits toxiques (tests réalisés sur souris) à partir de contenus stomacaux
de poissons: la toxine était cependant présente à une concentration très faible. Les extraits obtenus
à partir de moules ne présentaient, par contre, aucune toxicité; ce résultat confirme ceux précédem­
ment obtenus par d'autres auteurs (BRAARUD & HEIMDAL, 1970 ; HELM et al., 1974 ; BOALCH,
1979 ; OTTWAY et a/., 1979 ; BLANCO, 1984). La présence dans les cellules de Gymnodinium d'une
ou plusieurs biotoxines a pu récemment être confirmée par PARTENSKY et al. (1989), qui ont montré
que ce composé est présent à l'état intracellulaire sous une forme peu active. La très faible concen­
tration de ce composé dans l'algue n'a pas encore permis son identification (PARTENSKY el al.,
1989).

La phase d'identification des toxines vient d'être inaugurée par YASUMOTO et al. (1989).
Ceux-ci ont défini les deux toxines principales du G. cf.aureo/um collecté dans les eaux norvé­
giennes : l'acide octadécapentaenoïque et le l-eicosapentaenoïque-3-digalactosyIglycerol ; ces deux
composés sont des hémolysines fortes et non spécifiques qui créent des pores temporaires sur les
membranes cellulaires. Les quatre groupes d'exotoxines isolés dans l'eau de culture (et non dans les
cellules) par GENTIEN & ARZUL (l990b) présentent des propriétés chromatographiques voisines de
celles isolées par les auteurs japonais. L'étude cytofluorimétrique d'algues soumises à ces extraits
toxiques (GENTIEN & ARZUL. 1990b) laisse suspecter que ces toxines affectent aussi les membranes
algales, expliquant ainsi les effets d'inhibition de croissance (voir plus haut).

La toxicité spécifique de Gymnodinium cf. nagasakiense envers les algues et les hématies
diminue en culture (GENTIEN & ARZUL, 1990b). C'est ainsi qu'au bout de neuf mois de repiquages
successifs, l'effet inhibiteur n'est plus observable sans concentration préalable du milieu de culture.
Cette décroissance -et non disparition- en dessous du seuil minimal d'action toxique peut être
due, soit à une sélection de souches, soit à un manque de stimulus de production; les facteurs pou­
vant influencer cette production sont inconnus.
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L'importante variabilité des seuils de concentration cellulaire toxique explique probablement
qu'aucune relation directe entre les substances toxiques et la m011alité d'animaux marins n'ait, pour
l'instant, été mise en évidence. Quoi qu'il en soit, d'autres facteurs, biologiques et (ou) physiques,
doivent donc être envisagés. Ainsi, le mucus sec l'été par G. cf. nagasakiense à la fin des "eaux colo­
rées" pourrait jouer un rôle dans les mortalités en accroissant la viscosité de l'eau de mer (POTTS &
EDWARDS, 1987). Les conséquences en sont une diffusion réduite de l'oxygène (JENKINSON, 1989),
pouvant causer une anoxie locale autour des branchies des animaux.

En l'état actuel de l'avancement des études toxicologiques, il n'est pas possible de distinguer
les responsabilités respectives des toxines et des altérations physico-chimiques du milieu.
Cependant, par analogie avec d'autres algues produisant des toxines hémolytiques semblables
(Prymnesium parvum), il semble difficile de ne pas attribuer aux hémolysines de Gymnodinium cf.
nagasakiense un rôle majeur dans les mortalités de la faune marine.

Indépendamment de ces effets néfastes sur les macro-organismes benthiques et (ou) côtiers,
l'impact des "eaux brunes" sur l'écosystème pélagique est difficile à évaluer. Les "blooms" à G. cf.
nagasakiense sont généralement quasi monospécifiques, la proportion de toutes les autres espèces
algales réunies demeurant minoritaire ou négligeable (HOLLIGAN & HARBOUR, 1977 ; HOLLIGAN
el al., 1980 ; BIRRIEN el al., 1987). Récemment, GiLL & HARRIS (1987) ont également mis en évi­
dence une interaction entre Gymnodinium et ses prédateurs potentiels; plusieurs espèces de copé­
podes présentent en effet un comportement de rejet vis-à-vis de ce dinoflagellé. L'absence ou la
diminution du broutage de G. cf. nagasakiense par les copépodes, ainsi que la diminution de la
compétition interspécifique évoquée précédemment, pourraient aussi expliquer son succès dans le
milieu naturel.

PROBLÈMES ET PRIORITÉS

Par les propriétés et les caractéristiques qui viennent d'être exposées, Gymnodinium cf. nagasakien­
se, alias Gyrodinium cf. aureolum , diffère totalement du cas précédent (Dinophysis ) : il est stricte­
ment ou essentiellement photo-autotrophe; il n'exerce de nuisances qu'au stade de prolifération; il
produit une cytotoxine faiblement active et un complexe exotoxinique de plus grande activité; il
peut affecter sévèrement ses consommateurs primaires parmi la faune marine avoisinante, mais
demeure (à une exception près ?) sans effet sur l'homme. De ce "profil" découlent, en l'état actuel
des connaissances, deux voies de recherche.

Causes des proliférations

Gymnodinium cf. nagasakiense est largement répandu dans les mers épicontinentales de
l'Atlantique nord-est mais ne prolifère, et ne devient indésirable, que pendant une partie de l'année
(de la fin du printemps au début de l'automne) dans des zones dûment caractérisées. 11 s'agit donc
de préciser les conditions de l'environnement qui président aux explosions démographiques de cette
algue unicellulaire, ceci afin de mieux les prévoir dans le temps et dans l'espace. Les hypothèses
actuelles sont les suivantes.

• Concentration passive du dinoflagellé par des mécanismes physiques (vent, courants, conver­
gence, circulation frontale). Le rôle des migrations verticales autonomes (dont l'existence même
est controversée) en tant que mécanismes de concentration active reste à démontrer. Soulignons,
au vu des caractéristiques éco-physiologiques ici rappelées, l'excellente adaptabilité de J'orga­
nisme aux situations frontales, c'est-à-dire à des gradients spatio-temporels rapides de l'énergie
lumineuse et des concentrations en nutrilites.

• Stimulation de la croissance (généralement lente, comme on l'a vu) par certains types de sub­
stances d'origine soit continentale (acides humiques), soit marine (ectocrines de Diatomées) ;

• Variabilité intraspécifique du taux de croissance.
• Stratégie de croissance originale par formation de petites cellules de type "1''' plutôt que "K" :

quel est le facteur déterminant l'apparition de ces petites populations?
• Inhibition de la prédation par le zooplancton et inhibition des compétiteurs phytoplanctoniques

sous l'effet de métabolites particuliers à Gymnodinium.
• Mise à profit par le dinoflagellé de réserves azotées du milieu qui seraient qualitativement ou

quantitativement impropres au développement d'autres espèces phytoplanctoniques.
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Causes des mortalités

Les hémolysines détectées dans le milieu peuvent être sans ambiguïté considérées comme la cause
des effets néfates observés dans le milieu; en effet, ces molécules ont des structures très proches de
celles des toxines de Prymnesium parvum et de Chrysochromulina polylepis. Une concentration de
10 ppm d'hémolysine-l suffit à tuer un fundule (poissons Cyprinidés) (WATANABE, 1986). La faible
toxicité mise en évidence par PARTENSKY et al. (1989) ne semble pas être responsable des effets
importants observés occasionnellement et impliquerait, en tout état de cause, une action directe par
contact des branchies de poissons.

La forte variabilité de la production spécifique d'hémolysine par G. cf. aureolum en fonction
des conditions du milieu explique la longue controverse sur la toxicité effective de ce dinoflagellé.
Les travaux menés de manière indépendante par YASUMOTO et al. (1990) et GENTlEN & ARZUL
(1990) permettent de clore ce débat. Cependant, les mécanismes biologiques et biochimiques de la
toxicogénèse qui pourraient expliquer ces variations de toxicité sont encore inconnus. Ces méca­
nismes doivent être recherchés afin de permettre d'identifier les facteurs du milieu responsables, ce
qui permettra, éventuellement, de définir des moyens de lutte ou de réduction d'effet.
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CHAPITRE 3

ALEXANDRIUM MINUTUM
(DINOPHYCÉES)

Nous traitons plus rapidement de cette espèce car elle demeure relativement peu connue. Elle
n'est apparue en France que récemment et n'y a pas, ou pas encore, causé de dommages, mais n'en
fait pas moins partie d'un genre redoutable et recèle elle-même des toxines paralysantes.

MORPHOLOGIE, IDENTIFICATION ET BIOLOGIE

Ce petit flagellé a été observé pour la première fois par HALIM (1960) lors d'une "eau rouge"
signalée dans le port d'Alexandrie (Egypte) en 1958. La description fournie à l'époque par cet
auteur laissait divers doutes sur la morphologie et la position taxinomique de l'organisme, doutes
qui se sont faits plus pressants à mesure que progressaient les connaissances sur des dinoflagellés
voisins. Dans la décennie suivante (à partir de 1970), tout un groupe d'espèces naguère attribuées
au genre GonyauLax. et toutes toxiques, a été reconnu comme distinct de ce genre, sans que les spé­
cialistes puissent s'accorder sur le nom idoine: Alexandrium, Gessnerium. Protogonyaulax ou
Pyrodinium ? (TAYLOR, L976, 1979 ; LOEBLICH & LOEBLlCH, 1979 ; SOURNIA, L986 ; BALECH,
1985, 1989). Etant donné qu'Alexandrium minutum faisait partie du groupe litigieux et qu'il repré­
sentait l'espèce-type du genre ALexandrium, une nouvelle description détaillée s'imposait. Elle a été
réalisée tout récemment par BALECH (1989, 1990) sur des échantillons provenant d'Alexandrie et
identifiés par Y. Halim lui-même (Fig. 49) ; cette étude a confirmé l'individualité et la légalité taxi­
nomique du genre Alexandrium, qui doit prévaloir sur son synonyme Protogonyaulax, comme
celles de son type; il convient de désigner ce dernier comme "A. minutum Halim emend. Balech"
(SOURNIA, 1990). La réhabilitation du genre ALexandrium est aujourd'hui entérinée par Je consensus
atteint lors du dernier congrès international sur le phytoplancton toxique (MOESTRUP & LARSEN,
1990; STEIDJNGER, 1990; STElDINGER & MOESTRUP, 1990).

Il s'agit d'une petite cellule alTondie (Fig. 49-53), sans corne ni épines, quelquefois irréguliè­
rement ovale, légèrement plus longue que large et, sauf avis contraire, à nombreux chloroplastes. La
face ventrale est de forme ovale à elliptique. La partie apicale est de forme conique et l'apex est
arrondi ou quelquefois plat; il n'y a pas de concavité antapicale. Le cingulum est profondément
accentué et "descendant" d'une fois sa largeur. Le sulcus est peu profond. La tabulation est la sui­
vante: Po, 4',6", 6c, lOs, 5"',2"" . La plaque Po est plutôt étroite, ovale convexe sur la gauche. La
plaque l'est de forme rhomboïdale: le côté droit a un pore clairement visible dans la moitié supé­
rieure et la partie postérieure est tronquée. La plaque 6" est étroite. Dans la plupart des spécimens
observés, les plaques montrent une simple ou double suture. Le protoplasme est très sombre, et
l'abondance de réserve rend difficile l'observation du noyau transversal. La thèque mesure 17 à 29
J..lm, le plus souvent 21-26 ,um. La dimension minimale observée est de 15,5 flm et la maximale de
36 flm. Le diamètre transversal est toujours plus petit que la longueur d'environ 4-6 flm. La com­
pression dorsoventrale est très peu prononcée.
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En général, les variations de forme sont rares mais les vanatlOns de taill~ considéra.bles.
L'hypothèque varie peu en forme, tandis que l'épithèque montre une grande vanatlOn (~onlq~e,

convexe, pointue... ). La plus grande variabilité observée concerne la plaque l'et la connexion eXIs­
tant ou non entre Po et l' qui distinguait précédemment Protogonyaulax et Alexandrium (TAYLOR,

1985).

19
00 00

23
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Figure 49 - Alexandrium minutum Halim (in BALECH, 1989).
Abréviations: Sa : plaque sulcale antérieure. S : plaque sulcale postérieure. Ssa : plaque sulcale antérieure gauche. Ssp :
plaque sulcale postérieure gauche. Sdp : plaque sulcale postérieure droite. Sda : plaque sulcale antérieure droite. Sma :
plaque suleale médiane antérieure. Smp : plaque sulcale médiane postérieure. Saca : plaque accessoire antérieure. Sacp :
plaque accessoire postérieure. (Echelle: 10 ,um pour toutes les figures.)
\-8 : Vues ventrales. 9 : Vue dorsale. 10 : Vue apicale. Il : Vue antapicale. 12 : Différentes connections entre Po et l'.
13 : Plaques 5'" et 1"". 14: Deux cas de sutures, Po et l' directement connectées ou non. 15 : Variations de la plaque
1"".16: Variations de la plaque 2"". 17: Plaques sulcales. 18: Plaques sulcales d'une autre thèque sans Sa et Sda. 19:
Connection entre Sa et 1'. 20 : Variations de Sa. 21 : Plaques suleales latérales, plus Smp et Sacp. 22 : Variations de Sda
avec Saca. 23 : Variations de Ssp. 24 : Petites plaques Sp, Sdp, Ssp et Sac. 25 : Variations de Sp. 26 : Variations de Sdp.
27 : Sdp divisée.

Les dernières descriptions de BALECH (1989, 1990) démontrent qu'Alexandrium ihericum
Balech (1985) est un synonyme postérieur d'A. minulum, ces deux espèces ayant des dimensions et
des caractéristiques de plaques thécales identiques. En revanche, la synonymie avec le Gonyaulax
balechii de STEIDINGER (1971), envisagée par SOURNIA (1986), doit être écartée maintenant que les
caractéristiques d'A. minutum ont été dûment établies. Néanmoins, quelques doutes et quelques dif­
ficultés subsistent quant à l'identification d'A. minulum : présence et importance du pore ventral,
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connexion entre les plaques Po et l'et ornementation de la thèque (Fig. 50-53). L'âge, les condi­
tions d'environnement et la phylogénie des spécimens observés semblent être des facteurs impor­
tants. Les principales caractéristiques de la variabilité sont présentées dans le tableau 20.

Figure SO - Alexandrium minutum (représentation schématique).
a) vue ventrale; b) vue dorsale; c) vue apicale; d) vue antapicale ; e) plaques sulcales.

(in MONTRESOR ef al., 1990).

Tableau 20 - Distribution mondiale et caractéristiques morphologiques d'Alexandrium minufilm.

EGYPTE' ESPAGNE' TURQUIE' ITALIE' AUSTRALIE' IRLANDE" FRANCE'

Date 1958 1985-1987 1983 1985-86, 1988 1986-87 1987 1988-1989

Locali- Port Baie Golfe Port Port Abers, baies,

sation rivières

Longueur 16-23,2 22-29 21,3-30 20-24 24,5-28

IJ.m

Largeur 13-20,3 15-22 18,8-23.8 20-24

IJ.m

Po - l' Disjoint Valiable Variable Variable Joint

Ornemen- Lisse Légères aréoles Lisse à accentuée, Lisse Lisse

tation hypothèque

reticulée

Toxicité Toxines Toxines

présentes présentes

1 : ln HALIM (1960) ; 2 : in FRAGA (1988) ; 3 : in KORAY & BUYUKISIK (1988) : 4 : in MONTRESOR et al.
(1990) ; 5 : in HALLEGRAEFF ef al. (1988 b) ; 6 : in GROSS (1988) ; 7 : E. ERARD-LE DENN &
E. DESBRUYERES (données inédites) : -: pas d'observations.
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Figure 51- Alexandrium minulum (photographies en microscopie électronique à balayage).
a-bl vue ventrale, échelle: la Ilm ; c et d) pore de la plaque apicale; e) détail du SUICLIS.

Echelle: Silm. (in MONTRESOR et al .. 1990).

Figure 52 - Alexandrium minulum (Port d'Adelaïde, Australie).
Photographies en microscopie électronique à balayage. (7) vue générale d'un échantillon naturel de bloom, (échelle:
100 Ilm). (8) vue ventrale, cellule de forme arrondie. (9) vue ventrale montrant la plaque sulcale postérieure rectangulai­
re (Sp), échelle: la )..un (la) détail de la plaque l'avec le pore ventral (vp), échelle: 1 ).lm. (Il) et (12) détails de la
connection entre Po et J' qui peut être directe (Il) ou avec une suture (l2), échelle: S )..lm. (ln HALLEGRAEFF el al.,
1988bl.
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La littérature ne contient aucune donnée sur la cytologie et le cycle biologique d'A. minutum.
Cependant, la présence dans les sédiments de kystes de résistance est suspectée par HALLEGRAEFF
et al. (1988a) et CANNON (1990) et elle vient d'être établie par E. ERARD-LE DENN &
E. DESBRUYERES (données non publiées). D'après ces dernières observations. effectuées dans les
abers bretons, les kystes sont de forme anondie à ovoïde de diamètre 20-25 ~m, de surface lisse;
on note la présence d'une membrane décollée du contenu cellulaire, celui-ci granuleux et dense.

Photos E. DESBRUYERES

Figure 53 -Alexandrium minutum (rivière de Morlaix. France).
Photographies en microscopie électronique à balayage.

(a) vlle générale. (b) vue dorsale. (c) vue ventrale montrant la connection de
la plaque J' avec Po. (d) détail de Po. (photo IFREMERlBrest).
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BIOCHIMIE ET PHYSIOLOGIE

Ce dinoflagellé a été mis en culture depuis peu par HALLEGRAEFF et al. (l988b), MONTRESOR
et al. (1990) et E. ERARD-LE DENN & E. DESBRUYERES (données inédites). Aucune étude physiolo­
gique ou biochimique ne semble avoir été encore publiée.

ÉCOLOGIE

A notre connaissance, l'espèce est exclusivement marine avec un léger préférendum pour les
eaux tempérées ou chaudes, puisqu'elle a été signalée dans le port d'Alexandrie en Egypte (HAUM,
1960), le long des côtes ouest d'Espagne (FRAGA, 1988) et du Portugal (BALECH, 1985), dans le
bassin d'Izmir en Turquie (KORAY & BUYUKISIK, 1988), dans les golfes de Naples et de Salerne en
Italie (MONTRESOR et a/., 1990) et dans le port d'Adélaïde en Australie (CANNON, 1988, 1990 ;
HALLEGRAEFF et 0/., 1988a-b). Néanmoins, A. minutum a été également observé dans des zones
plus tempérées comme dans le port de Cork en Irlande (GROSS, 1988) et le long des côtes de
Bretagne (LASSUS, 1988 ; BELIN et al., 1989a-b ; NEZAN, 1989 a-b ; NEZAN & PICLET, 1989).

En France, les observations d'A. minutum sont très récentes. La première prolifération a eu
lieu dans les abers bretons (Aber-Wrach et Aber-Benoit) en août 1988 en provoquant une "eau
rouge" à 2,5 millions de cellules par litre. En juillet 1989, A. minutum est réapparu dans J'estuaire
("rivière") de Morlaix à raison de 3 millions de cell/\' Ces proliférations tendent à s'étendre au vu
des observations du réseau de surveillance de l'IFREMER (c. BELIN et J.P. BERTHOMÉ, comm. pers.),
qui relève la présence d'A/exandrium sp. et d'A minutum de la baie de Saint-Brieuc au Croisic
durant l'été 1989.

Cependant, avant ces événements, plusieurs espèces ou genres voisins avaient été détectés
sur nos côtes: Gonyau/ax orienlatis dans l' Aber-Wrach en juillet 1969, A. minulum en baie de
Vilaine (600 000 cell./I) en juillet 1985 et Goniodoma pseudogonyau/ax (l,2 millions cell./I) dans le
bassin d'Arcachon la même année.

Les données écologiques relatives aux proliférations sont succinctes. HALLEGRAEFF et al.
(1988b) relèvent une température de 19°C et une salinité de 37 dans une zone eutrophique soumise
aux apports d'eaux estuariennes. Une seule étude de suivi de "bloom" a été réalisée (KORAY &
BUYUKISIK, 1988) dans la baie d'Izmir (Turquie) ; le développement de l'efflorescence était direc­
tement lié aux hautes températures et aux basses salinités.

Ainsi, au vu de la littérature, la distribution d'A. minutum semble liée à l'enrichissement des
eaux en éléments nutritifs dans des zones côtières "sensibles" comme les estuaires, les golfes, les
baies et les ports (tab\. 20).

NUISANCES ET TOXICITÉ

Les dinoflagellés du genre A/exandrium (pour certains auteurs encore: "Protogonyaulax" ou
"groupe calenella" ou "groupe lamarensis") produisent des toxines paralysantes et, de ce fait, sont
responsables chez l'homme du syndrome "PSP" (Paralytic SheJJfish Poisoning). Les mollusques
bivalves filtreurs sont les principaux vecteurs de contamination de la chaîne alimentaire. Ces
toxines paralysantes, par leur action sur la pompe à sodium, bloquent le transfert des influx nerveux
et musculaire (FREMY & LE DOUX, 1986). ANDERSON (1990) vient de fournir une première évalua­
tion de la variabilité de cette toxicité en fonction des conditions du milieu, d'une part à l'intérieur
d'une même espèce, d'autre part chez un clone donné.

L'espèce qui nous intéresse possède un potentiel toxinogène. Des résultats positifs de tests
biologiques (tests souris) et de dosage HPLC, conduits sur la chair des coquillages prélevés dans
des zones touchées, ont été confirmés en Australie (HALLEGRAEFF el 0/., 1988b) et en France (LE
DOUX & FREMY, 1988 ; FREMY et 0/.,1989; NEZAN & LE DOUX, 1989; LE DOUX et 0/., 1990). Les
résultats d'analyse montrent que la composition toxinique d'A. minulum est assez simple. EUe com­
prend essentiellement quatre toxines, les gonyautoxines 1-4 (GTX 1-4) parmi les 18 toxines PSP.
L'ensemble de ces toxines est constitué par un noyau purine substituée.
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Les toxines identifiées en France sont essentiellement les toxines GTX 2 et GTX 3, présentes
aussi bien dans les bivalves que dans le plancton (comme dans la culture) (Fig. 54). La toxine GTX
3, connue pour son pouvoir létal élevé, a contribué à raison de 40 % à la toxicité des coquillages
bretons. En Australie, par contre, les toxines sont plus nombreuses (GTX 1-4) avec prédominance
de GTX 1 et GTX 4. Dans les deux contrées touchées, les dosages effectués sur les coquillages
montrent des valeurs toxiniques supérieures aux limites sanitaires, qui sont de 80 ~g équivalent
STX/lOO g de chair (STX est l'équivalent standard de PSP). En Australie, la toxicité atteinte dans
les moules est très élevée: 2 700 ~g STX/lOO g chair; en France, elle se situe à 405 ~g STX/lOO g
pour les moules et à 255 ~g STX pour les huîtres.
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Figure 54 - Compositions toxiniques d'Alexandrium minutum (rivière de Morlaix) dans les
coquillages (trame pointillée), dans le plancton (trame pleine) et

dans la souche cultivée (trame quadrillée). (in LE DOUX et al., 1990).

Soulignons que, malgré la présence avérée de ces toxines, aucune intoxication humaine -et,
à plus forte raison, aucun décès- n'ont encore été signalés ni en France, ni dans le reste du monde.
Dans les deux cas signalés pour les côtes françaises, l'interdiction de la mise sur le marché des
coquillages, dès l'apparition du dinoflagellé, a permis d'éviter tout danger.
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PROBLÈMES ET PRIORITÉS

La diagnose confirmée par BALECH (1989, 1990) pour Alexandrium minutum donne à pré­
sent une description complète de cet organisme. Le caractère distinctif d'A. minutum en ce qui
concerne la jonction du pore Po et de la plaque l' reste néanmoins sujet à controverse, ainsi que la
présence ou non du pore de la plaque l' (HALLEGRAEFF et al., 1988b ; NEZAN, 1989 a; MONTRE­
SOR et al., 1990; E. ERARD-LE DENN & E. DESBRUYERES, données non publiées).

La prolifération d'A. minutum est assez récente et tend à se manifester de plus en plus fré­
quemment aussi bien en Australie qu'en Italie et en France (extension à l'ensemble de la Bretagne).
L'étude du déterminisme de l'apparition d'A. minutum, de ses exigences nutritives (in vivo comme
in vitro) et de son cycle biologique (kystes) n'en est qu'à ses débuts. Les recherches poursuivies en
France ont actuellement pour objectifs:

• la mise en culture de différentes souches locales,
• la détermination du taux de croissance et de ses variations selon la température et la lumière,
• l'estimation des constantes d'assimilation de l'azote et du phosphore, c'est-à-dire des exi­

gences de l'espèce vis-à-vis des nutrilites,
• la recherche et la cartographie des kystes dans les sédiments de la frange côtière de Bretagne

dans le but de contrôler une éventuelle extension du phénomène.
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CHAPITRE 4

PHAEOCYSTIS (PRYMNÉSIOPHYCÉES)

Cette algue diffère des précédentes sous tous les aspects qui sont examinés dans cette synthè­
se : position taxinomique, type morphologique, métabolisme, cycle de reproduction, répartition,
nuisances ... Les recherches la concernant sont déjà coordonnées par un programme de la C.E.E.
(LANCELOT & BILLEN, 1990) et sa bibliographie est assez abondante. Quelques "reviews" sont dis­
ponibles (BOUGARD, 1979; LANCELOT el al., 1987 ; VELDHUIS, 1987 ; SOURNIA, 1988; LANCELOT
& BILLEN, 1990), et nous mettons ici l'accent sur les données et les idées les plus récentes.

MORPHOLOGIE, IDENTIFICATION ET BIOLOGIE

Phaeocyslis appartient à la classe des Prymnesiophyceae (= Haptophyceae) et, au sein de ce
groupe, à J'ordre des Prymnesiales (Chl)lSochromulina, Prymnesium... ) et à la famille des
Phaeocystaceae dont Phaeocyslis est le genre unique (CHRÉTIENNOT-DINET, 1990). L'introduction
de cette algue dans la littérature scientifique remonte à la publication par POUCHET (1892) du nom
Telraspora pouchelii Hariot ; cette courte note est également la première mention formelle d'une
prolifération de cet organisme, en l'occurrence dans l'Arctique. L'algue avait déjà été observée dans
cette région (POUCHET, 1892 ; GRAN, 1902) mais sans être nommée. L'attribution à Telraspora ne
convenant manifestement pas, un nouveau nom de genre a rapidement été proposé : Phaeocyslis
Lagerheim, 1893 ; la désignation de son espèce-type est légèrement postérieure : P. pouchelii
(Hariot in Pouchet) Lagerheim 1896.

Phaeocyslis se caractérise par un cycle biologique à deux phases principales bien distinctes
(KORNMANN, J955 ; VELDHUIS, 1987 ; VERITY et al., 1988a-b ; LANCELOT & BILLEN, 1990; etc) :

• stade unicellulaire flagellé (Fig. 55A) : petites cell ules de 3-1 0 ~m à deux longs flagelles,
un appendice particulier (haptonème), deux (1 à 4) chloroplastes, une couverture d'écailles orga­
niques, enfin un entrelacs de longs filaments à la fonction totalement inconnue; à ce type répondent
peut-être plusieurs stades du cycle (cellules végétatives, microspores et macrospores) ;

• stade colonial ou "palmelIa" (Fig. 55B, 56) : cellules de 3-6 ~m sans flagel1es ni haptonè­
me ni écailles ni filaments, réunies en globules ou amas de 1-20 mm dont la cohésion tient à la
sécrétion d'un abondant mucus polysaccharidique. Une paimella comprend jusqu'à plusieurs
dizaines de milliers de cellules réparties en une couche externe sous une membrane commune.

On consultera pour plus d'informations: sur le genre dans son ensemble, SOURNIA (1988) et
CHRÉTIENNOT-DINET (1990) ; sur la morphologie et 1'ultrastructure des stades mobiles, PARKE el al.
(1971), MOESTRUP (1979), HALLEGRAEFF (1983) et ESTEP et al. (1984) ; sur J'organisation des pal­
mellas, CHANG (1984) et VERITY el al. (1988a).
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A

B

Figure 55 - Phaeocystis : A, stade mobile flagellé en microscopie électronique à transmission;
B, jeune colonie. (Photogr. orig. Ch. Billard et J. Fresnel).
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Figure 56 - (6-7,12) : Jeunes colonies de 8 à 256 cellules). (10-11) : Stades de division dans
les colonies. (13) : Détail d'une colonie mature. (In KüRNMANN, 1955).
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Ce cycle (Fig. 57) reste imparfaitement connu en ce sens que, non seulement certains stades
demeurent manifestement ignorés, mais la plupart des transitions entre stades le sont également.
Ainsi plusieurs questions demeurent-elles en suspens. Les "microspores", de morphologie sem­
blable à celle des unicellulaires décrits ci-dessus mais de diamètre inférieur (3-5 ~m), sont-elles
issues du type unicellulaire courant ou bien des colonies ou bien des deux? Les "macrospores",
plus énigmatiques encore, se forment-elles à partir de colonies vieillissantes et déformées, et quel
est leur devenir? Y a-t-il une reproduction sexuée et où intervient-elle dans le cycle? L'algue est­
elle haploïde ou diploïde? Enfin, l'existence de stades benthiques, envisagée par KORNMANN
(1955), JONES & HAQ (1961), KAYSER (1970), etc., demeure hypothétique, comme l'est, à plus forte
raison, l'éventualité d'un maintien hivernal de stades de résistance. Il est, en revanche, confirmé
depuis peu que les colonies peuvent se reproduire par bourgeonnement et fragmentation (VERITY et
al., 1988a ; LANCELOT & BILLEN, 1990).

Lite-cycle of Phaeocyst is pouc het i j (Kornmann, '55)

solid subslrale ?

molile cells

macrozo6spores?

~division
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..........,,,..,--'-------,--:=->
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Figure 57 - Cycle biologique de Phaeocystis d'après Kornmann, réinterprété
et complété par VELDHUIS (1987).

Sur les neuf espèces "légales" (publiées conformément aux règles de la nomenclature bota­
nique), SOURNIA (1988) en écalte deux qui ne possèdent pas les caractères du genre ou de la classe,
puis quatre autres décrites de manière trop sommaire et guère (sinon jamais) signalées depuis leur
découverte (tab!. 21). Restent, en pratique, les deux espèces traditionnelles P. [Jouchetii et P. gloho­
sa auxquelles MOESTRUP (1979) a ajouté plus récemment un P. scrohiculata originaire de Nouvelle­
Zélande. Ce dernier organisme a été retrouvé en plusieurs stations de l'Atlantique subtropical
(ESTEP et al., 1984) mais son stade colonial demeure inconnu et sa présence dans les mers euro­
péennes est à rechercher. Pour cette région donc, le problème de l'identification des Phaeocystis se
réduit à l'alternative [Jouchetii/glohosa. Rappelons les critères supposés distinctifs (JAHNKE &
BAUMANN, 1987 ; JAHNKE, 1989 ; etc.) .

• P. pouchetii : colonies vésiculaires, lobulées ou "nuageuses", de taille inférieure à 2 mm ;
mucus diffus ; cellules disposées régulièrement (souvent par groupes de 4) dans ces colonies.
Sténothenne froid (-2 à 14°C).

• P. glohosa : colonies sphériques (pouvant devenir piriformes), jusqu'à 20 mm de diamètre;
mucus assez résistant. Relativement eurytherme (2-22 OC).
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Tableau 21 - Les neuf "espèces" du genre Phaeocystis (in SOURNIA, 1988). Pour les réferences,
voir Je travail cité.

Stage(s)
Species described Further records or descriptions

M: motile since the original
P : palmella publication

P. fuscescens (Braun) De- M? Mangin (1922) : mention.
Toni, 1895 Not a record

P. pouchetii (Hariot in MP Most mentions and studies of
Pouchet) Lagerheim, 1896 Phaeocystis refer to this

= the type species species. References of parti-
culaI' interest include :

Kornmann (1955), Parke et al.
(1971) and Chang ( 1984)

P. glohosa Scherffel, 1899 MP Severa] mentions during the
first decades of this century ;

nearly abandonned to-day

P. antaretica Karsten, P Richardson & Whitaker (1979)

P. amoeboidea Büttner, 1911 MP Apparently none

P. sphaeroidea Büttner, 1911 MP Apparently none

P. hrucei Mangin, 1922 P Hart (1934, 1942)

P. giraudyi (Derbès & P Hart ( J 934, 1942)
Solier) Hamel, 1930 MP Nasr (1941)

P. scrobiculara Moestrup, 1979 M HalJegraeff (1983), Estep
etaI. (1984)

Tableau 22 - Facteurs de conversion pour l'évaJuation du carbone organique chez Phaeocystis
(traduit de LANCELOT & BILLEN, 1990)

Forme

Solitaire

Facteur de conversion Unités Stade de croissance Référence

Mobile

Non mobile

Mobile et
non mobile

Colonial

Cellules

Matrice
muqueuse

10,8 ± 3,5 pg C / cell croissant et ROUSSEAU
stationnaire et al. (s. presse)

15,9±4.8

9,8 ± 5 croissant WEISSE &
SCHEFFEL-MOSER

(1990)

14.2 ± 5,3 croissant et ROUSSEAU
stationnaire et al. (s. presse)

335 ± 42 ng C /mm 3

biovolume
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Ces distinctions ayant été mises en doute (PARKE et 01.,1971 ; KORNMANN, 1955 ; KASH­
KIN, 1963), la tendance aujourd'hui est à simplifier et ne considérer qu'une seule espèce, P. pou­
chetii. Pourtant, SOURNIA (1988) a souligné les risques de perte d'information, certains travaux
récents d'écologie ou de physiologie maintiennent la distinction ou restent prudents (BATJE &
MICHAELIS, 1986 ; WEISSE & SCHEFFEL-MOSER, 1990) et, surtout, les exigences respectives des
deux présumées espèces vis-à-vis de la lumière et de la température ont été évaluées comparative­
ment en laboratoire (JAHNKE & BAUMANN, 1987 ; JAHNKE, 1989). De plus, quelle que soit la valeur
des critères morphologiques rappelés ci-dessus, il semble bien que seul le type globosa soit repré­
senté dans la Manche et dans la moitié méridionale de la mer du Nord (HAMEL, 1930 ; DANGEARD,
1934; JAHNKE & BAUMANN, 1987 ; JAHNKE, 1989; LANCELOT & BILLEN, 1990; WEISSE & SCHEF­
FEL-MOSER, 1990; ROUSSEAU et 0/., s. presse). ; les deux types pourraient coexister plus au nord.

On ne peut donc que suggérer à nouveau de maintenir, au moins à titre d'hypothèse, la dis­
tinction entre P. pouchetii et P. globosa et, en même temps, rappeler que la morphologie et l'ultra­
structure comparées des spores continuent de constituer la lacune prioritaire de nos connaissances
sur cette question.

Espèces distinctes ou non, l'hypothèse de souches ou de races ou de clones distincts est lar­
gement ouverte au vu de plusieurs indices. Ainsi, tous les Phaeocystis ne contiennent pas les mêmes
caroténoïdes ; notamment, la présence ou la prédominance de la 19'hexanoyloxyfucoxanthine reste
litigieuse si l'on compare les analyses HPLC de WRIGHT & JEFFREY (1987), BJ0RNLAND et a/.
(1988) et CLAUSTRE et al. (1990). La variabilité infraspécifique pourrait rendre compte des diffé­
rences observées dans les caractéristiques écologiques ou physiologiques d'une région à une autre
(CADÉE & HEGEMAN, 1986 ; A. Buma et coll., inédit).

L'existence de types morphologiques si différents -unicellulaires de quelques micromètres,
colonies jusqu'à 2 cm- a longtemps entravé les estimations de biomasse et leur comparabilité. Les
facteurs de conversion entre dimensions linéaires, nombre de cellules par colonies et contenu en
carbone étaient restés problématiques jusqu'aux deux travaux récents résumés dans le tableau 22
(WEISSE & SCHEFFEL-MOSER, 1990; ROUSSEAU et al., s. presse).

BIOCHIMIE ET PHYSIOLOGIE

Phaeocystis pouvant se cultiver en laboratoire sous ses stades unicellulaires et coloniaux, de
nombreux travaux physiologiques ont été réalisés concernant sa nutrition, jusqu'à des études "poin­
tues" sur le métabolisme du phosphore et sa régulation enzymatique (ADMIRAAL & VELDHUIS,
1987 ; VELDHUIS & ADMIRAAL, 1987 ; BOEKEL & VELDHUIS, 1990). L'excrétion de carbone orga­
nique dissous a reçu une attention particulière (GUILLARD & HELLEBUST, 1971 ; LANCELOT, 1983 ;
VELDHUIS et al., 1986b ; VERITY et al., 1988a) ; de fait, le milieu se trouve très enrichi à cet égard
(EBERLEIN et al., 1985 ; etc.) mais le devenir de cet apport dans le réseau trophique reste à préciser.

En général, les cultures en laboratoire ont établi que cellules isolées et colonies ont une phy­
siologie propre, d'où découleraient deux stratégies adaptatives. Les exigences en nutrilites, notam­
ment, semblent permettre le succès du stade colonial lorsque azote et phosphore minéraux arrivent à
épuisement dans le milieu (VELDHUIS & ADMIRAAL, 1987 ; VELDHUIS et al., 1990). Les colonies
sont des "entités biologiques" (VERITY et 0/., 1988b), leur mucus constituant un pool commun de
molécules organiques à poids moléciulaire élevé (VELDHUIS & ADMIRAAL, 1985 ; VELDHUIS,
1987) ; les implications des pH et Eh élevés de ce mucus commencent seulement d'être envisagées
(LUBBERS et al., 1990).

Deux autres aspects du métabolisme de Phaeocystis sont à mentionner ici, mais nous y
reviendrons dans la chapitre suivant: d'une part, la production de composés volatils soufrés
(ARMSTRONG & BOALCH, 1960; SIEBURTH, 1960), d'autre part la bio-accmulation de métaux, tel le
manganèse (MORRIS, ] 971 ; DAVIDSON & MARCHANT, 1987 ; LUBBERS et al., 1990).
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ÉCOLOGIE

Répartition mondiale

Dans son ensemble, (toutes espèces ou présumées espèces ou espèces douteuses considé­
rées), le genre Phaeocystis est cosmopolite et eurytherme ; en effet, pour qui penserait encore prin­
cipalement à l'Arctique et à l'Antarctique, rappelons les localisations plus récentes dans
l'Atlantique tempéré ou subtropical et autour de la Floride, de la Guyane, de la Nouvelle-Zélande,
de l'Australie, de l'Argentine et du Japon et, bien sûr, en Manche et mer du Nord. Quantitativement,
la répartition est très originale: grande abondance et efflorescences dans l'Arctique et l'Antarctique
d'une part, en mer du Nord d'autre part, et présence sporadique sous toutes les latitudes. Les pous­
sées massives, telles que perceptibles par l'œil humain (de 1 à 100 millions de cellules par litre) se
produisent sous la forme coloniale; elles surviennent ou sont plus communément remarquées dans
les eaux côtières, mais également au large. Les côtes du Pas-de-Calais et du Pays de Caux consti­
tuent la limite méridionale de la zone des "efflorescences" en Europe (BRETON et a!., 1979 ; LAS­
SUS et al., 1980 ; GROSSEL, 1985 ; GROSSEL & DELESMONT, 1986); Phaeocystis s'y manifeste sur­
tout par une altération de l'aspect habituel des eaux du large (mer "huileuse") et par des
accumulations spectaculaires d'écume, éventuellement nauséabondes, sur les plages et dans les
ports. Par ailleurs, l'algue est connue des spécialistes sur le reste de la façade atlantique, mais à titre
accessoire comme tant d'autres espèces rares du phytoplancton; elle semble demeurer inconnue sur
les côtes méditerranéennes mais KASHKIN (1963) fait état d'une station en mer d' Alboran.

Les proliférations

Nous ne traitons ici que de l'Atlantique nord-est et de ses mers adjacentes et nous laissons de
côté le cas des eaux du grand large pour lequel les données sont trop clairsemées.

Les proliférations de Phaeocystis près des côtes de la mer du Nord sont bien "documentées"
dans la littérature, en particulier depuis les dernières décennies (JONES & HAQ, 1963 ; GIESKES &
KRAAY, 1975 ; HICKEL, 1984 ; BATJE & MICHAELIS, 1986 ; CADÉE & HEGEMAN, 1986 ; VELDHUIS
et al .. 1986a ; WEISSE et al., 1986 ; etc.). Les mentions plus anciennes (entre la fin du XIXème
siècle et la seconde guerre mondiale) semblent moins nombreuses et concerner plutôt les eaux du
large; quelques points de repère pour cette période: GRAN (1902), OSTENFELD (1913), SAVAGE
(1930, 1932), WULFF (1934) et LUCAS (1942).

Les blooms surviennent habituellement en avril et mai et suivent la poussée printanière de
diatomées. Plus précisément, l'épisode à Phaeocystis prendrait place entre deux blooms diato­
miques de compostion taxinomique et de caractéristiques écologiques distinctes, le second semblant
causé par une régénération de silicates (LANCELOT & BILLEN, 1990). Phaeocystis commence ses
poussées près des côtes, puis le gradient se déplace vers le large à mesure que progresse la saison.
Quantitativement, les biomasses peuvent atteindre 100 . 106 cellli ou 40 Ilg chI. a /1, la production
primaire 4 g C m2 /j (VELDHUIS et al., 1986a) et le taux de croissance 3 div/j (GRIMM & WEISSE,
1985). Par leur ampleur et leur récurrence, ces phénomènes prennent une place quantitative proba­
blement majoritaire parmi les producteurs primaires du domaine néritique (JOIRIS et al.; 1982) et
doivent être pris en compte dans la modélisation de ce dernier (Fig. 58).

Il ne semble pas possible d'établir une relation directe entre l'apparition de Phaeocystis et le
seul facteur température (CADÉE & HEGEMAN, 1986) bien que le seuil thermique soit contenu dans
l'intervalle assez étroit de 7-11 oC (JONES & HAQ, 1963 ; WEISSE et al., 1986 ; C. Lancelot, inédit).
Plus déterminante apparaît la conjonction, de date variable selon les années, du facteur thermique et
des teneurs en nutrilites, ces dernières étant à leur tour déterminées par la pluviométrie et les débits
fluviaux (LANCELOT & BILLEN, 1990).

Pour l'ensemble de la mer du Nord (nord de la Manche inclus), la fréquence, l'étendue et
l'intensité des proliférations de Phaeocystis sont apparemment corrélées aux teneurs en nutrilites.
Pour les deux séries de variables, en effet, les gradients temporels (d'année en année) et les gra­
dients spatiaux sont superposables. Pour ce qui est des nutrilites, rappelons certaines données .

• Les teneurs croissent du SW au NE, du fait des apports fluviatiles et du courant résiduel. La
décharge annue.lle des principaux fleuves (du sud au nord: Seine, Somme, Tamise, Yser, Escaut,
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Rhin, Ems, Weser et Elbe) varie de 4 (Yser) à 400 (Rhin) 103 t d'azote minéral, le total des neuf
fleuves approchant 106 tjan (LANCELOT et al., 1987) .

• Ces apports continentaux vont croissant depuis 30-40 ans (GIESKES & KRAAY, 1977 ; VELD­
HUIS et al., 1986a ; LANCELOT et al., 1987 ; LANCELOT & BILLEN, 1990; LOZÀN et al., 1990). Cette
tendance porte surtout sur l'azote, moins sur le phosphore et probablement pas sur les silicates (dont
les apports anthropiques semblent négligeables ou constants), d'où une augmentation générale des
rapports NjSi et, dans une moindre mesure, PjSi, selon une tendance mondiale assez générale
(SMAYDA, 1990). Ce parallélisme pose la question de l'évolution à long terme, qui est des plus pré­
occupantes.
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Figure 58 - Schéma du fonctionnement et des principaux flux de l'écostsyème côtier, montrant
l'insertion de Phaeocystis (In LANCELOT et al., 1987).

L'évolution à long terme

On vient de le voir, les premières proliférations de Phaeocystis ont été observées en pleine
mer (POUCHET, 1892 ; M. Sars in GRAN, 1902 ; OSTENFELD, 1913) et il semble que la bibliogra­
phie, au fil du siècle écoulé, se soit portée de plus en plus vers les eaux néritiques; mais cette ten­
dance peut, bien sûr, tenir à une évolution scientifique plutôt que planctonique ("Etudiez la nature,
pas les livres, disait L. AGASSIZ... ). Il existe cependanr un indice plus objectif, qui est fourni par les
données du "Conrinuous Plankton Recorder" ou CPR (GIESKES & KRAAY, 1977 ; OWENS et al.,
1989). On sait que cet engin est mal approprié à l'étude des organismes tels que Phaeocystis, que
les parcours des navires marchands utilisés se sont modifiés depuis la mise en service du système et
que les eaux côtières ne sont pas échantillonnées ; néanmoins, le CPR fournit, même pour
Phaeocystis~ des informations uniques sur l'évolution à long terme. Or ces données révèlent une
décroissance générale des occurrences de Phaeocystis depuis les années 40, nonobstant une légère
reprise depuis 1980 (Fig. 59B) ; la plus récente des deux analyses (OWENS et al., 1989) indique, de
plus, une curieuse périodicité de 3 ans (Fig. 59A) qui serait liée au régime des vents. Les auteurs en
concluent que les variations pluri-annuelles des populations de Phaeocystis dépendent plus des
conditions météorologiques et océanographiques que des apports anthropiques.
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Figure 59 - Analyse en composantes principales de la série chronologique
du Continuous Plankton Recorder.

A : Première composante de Phaeocvslis, montrant la périodicité d'environ 3 ans. B : Première composante pour 23
espèces du zooplancton et 23 espèces du phytoplancton et abondance moyenne de Phaeocystis. Les tiretés montrent
l'évolution à long terme selon une régression polynomiale d'ordre 5 (in OWENS el al.. 1989).

On notera aussi que Phaeocystis présentait jadis des blooms mineurs en automne (SAVAGE,
1930) qui ne sont plus observés de nos jours (OWEr\S et al., 1989). Par opposition, le domaine néri­
tique montre, au consensus des auteurs, une recrudescence des proliférations depuis environ 20 ans
(GROSSEL, 1985, 1990; CADÉE & HEGEMAN, 1986 ; LANCELOT et aL., 1987 ; CADÉE 1990a-b et s.
presse) ; les données néerlandaises recueillies depuis 1975 constituent sans doute la série la plus
significative (travaux de G. Cadée cités ci-dessus). Si le parallélisme est certain avec l'augmenta­
tion des apports fluviatiles en sels minéraux, la causalité elle-même reste à établir: y a-t-il un lien
direct? De quel nutrilite Phaeocystis bénéficierait-il exactement? Les travaux de laboratoire (voir
plus haut: Biochimie et physiologie) montrent que cette algue, sous sa forme coloniale, est bien
adaptée à l'exploitation de milieux relativement pauvres en nutrilites. La relation entre le bloom
printanier de diatomées qui préccède celui de Phaeocystis et les besoins nutritifs de celui-ci sont
donc à approfondir.
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Insertion dans l'écosystème pélagique

On pense de plus en plus que la formation des palmellas à partir des cellules isolées, donc le
développement des blooms, requiert la présence d'un support, et que celui-ci serait fourni par des
chaînes de Chaetoceros (BOALCH, 1987 ; LANCELOT et al., 1990). C'est certainement là, si elle se
confirme, une découverte majeure; d'autres supports planctoniques peuvent-ils jouer ce rôle?

Contrairement aux premières idées -inspirées peut-être par l'aspect dissuasif des "weedy"
ou "juicy waters" et l'aversion des harengs pour ces eaux- il est maintenant établi que Phaeocystis
est bien consommable et dûment consommé par les maillons secondaires, ainsi qu'exploité par le
maillon bactérien; tout dépend des tailles relatives des organismes en présence et du stade d'évolu­
tion de l'écosystème. Phaeocystis est, en effet, consommé par divers types d'herbivores et proba­
blement, au fil de son développement, dans l'ordre suivant:

• (stades mobiles et jeunes colonies) les ciliés et les plus gros protistes du microzooplancton
(ADMJRAAL & VENEKAMP, 1986 ; WEISSE & SCHEFFER-MOSEL, 1990 ; P. WEISSE, inédit) ; un véri­
table bloom du dinoflagellé hétérotrophe Noctiluca peut même s'ensuivre (W. HICKEL, C.
LANCELOT, T. WEISSE ; données inédites) .

• (colonies) les copépodes et, éventuellement, certains organismes macrozooplanctoniques
(WEISSE, 1983 ; HUNTLEY et al., 1987 ; TANDE & BÂMSTEDT, 1987; VERITY & SMAYDA, 1987; F.
Hansen, inédit) ; la valeur nutritive de J'algue pour les copépodes serait néanmoins faible
(CLAUSTRE et al., 1990)

• (colonies en voie de dégradation) les nanno-flagellés et les bactéries (BILLEN & FONTIGNY.
1987 ; LANCELOT & MATHOT, 1987 ; LANCELOT & BILLEN, 1990 ; les colonies dégradées constitue­
raient des micro-environnements que reviennent coloniser des autotrophes tels que les diatomées
(BILLEN & LANCELOT, 1990).

Phaeocystis apparaît ainsi comme inséré dans un réseau alimentaire complexe, évolutif et à plu­
sieurs "boucles", qui s'étend jusqu'au méiobenthos (ARMONIES, 1989).

NUISANCES

Non toxique à proprement parler, Phaeocystis exerce cependant diverses actions économi­
quement nuisibles. Soulignons, avant de les détailler, que ces effets ne sont nullement localisés à
quelques secteurs côtiers, comme c'est le cas des algues examinées précédemment: pouvant se pro­
duire à la côte comme au large, et sur de vastes étendues, les proliférations de Phaeocystis ont une
dimension indéniablement océanographique.

Historiquement, la première des nuisances signalées a été, vers 1930, le colmatage des filets
de pêche par l'écume résultant de l'accumulation et de la dégradation des colonies muqueuses. Les
travaux de SAVAGE (1930, 1932, etc.) ont montré que le phénomène Phaeocystis influe sur le trajet
des migrations saisonnières du hareng en mer du Nord; ceci ne semble toutefois plus préoccuper la
pêche hauturière actuelle. Près de la côte, ROGERS & LOCKWOOD (1990) ont récemment signalé que
les stades juvéniles des poissons benthiques évitent les fonds anoxiques résultant des développe­
ments de Phaeocystis. Par ailleurs, la mytiliculture peut pâtir des proliférations de Phaeocystis, les
colonies muqueuses contrariant la nutrition des bivalves (PIETERS ef al., 1980).

Par leur intensité et leur étendue, ces efflorescences interagissent quantitativement avec les
écosystèmes marins (JOIRIS ef al., 1982 ; LANCELOT ef al., 1987). Phaeocystis contribue, avec les
autres espèces responsables de la poussée printanière, à épuiser l'abondant stock de nutrilites dispo­
nible à la fin de 1'hiver. La forte biomasse algale produite est consommée par le zooplancton mais
peut-être assez peu efficacement, comme on l'a vu plus haut; elle semble surtout s'incorporer dans
une chaîne trophique de protozoaires, quand elle ne sédimente pas; il s'agirait donc d'une déviation
de la production primaire vers des voies moins profitables pour l 'homme que celles du schéma clas­
sique "phytoplancton ---7 zooplancton ---7 poissons".

Lorsque le vent favorise l'accumulation de ['écume sur les côtes, il en résulte: atteinte à
['attrait touristique des plages, encombrement des eaux portuaires, colmatage des canalisations
d'eau de mer ; des photographies très démonstratives ont présentées par BATJE & MICHAELIS
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(1986), LANCELOT et al., (1987) et SOURNIA et al. (1990). En France, la principale préoccupation se
porte sur les centrales thermonucléaires côtières de Gravelines et de Paluel.

La sédimentation des colonies muqueuses et leur dégradation par voie bactérienne crée des
poches anoxiques au voisinage du fond, d'où peuvent résulter des mortalités de la faune. Ce type de
nuisances n'est cependant pas attesté dans la littérature scientifique, mis à part une allusion dans
une note non publiée de GROSSEL (1990).

A l'instar de quelques autres algues planctoniques, Phaeocystis produit divers composés sou­
frés. Le premier d'entre eux à attirer l'attention fut l'acide acrylique (SfEBURTH, 1959,1960), d'où
est né le paradigme écologique du manchot de l'Antarctique: Phaeocystis est consommé en abon­
dance par le krill (Euphausiaciés) dont se nourrissent les oiseaux et mammifères marins; l'acide
acrylique, inhibiteur bactérien bien connu depuis Pasteur, est ainsi concentré chez ces animaux, ce
qui explique la pauvreté de leur flore intestinale. On ne connaît pas à l'acide acrylique de
Phaeocystis d'effet toxique avéré sur d'autres maillons de l'écosystème, mais HICKEL (1984) envi­
sage la possibilité d'un effet inhibiteur sur les activités bactériennes. Un second composé soufré
notoire est le sulfure de diméthyle (DMS) qui, volatil et libéré dans l'atmosphère, doit être pris en
compte dans les flux globaux du soufre et joue probablement un rôle significatif dans la formation
des pluies acides (BARNARD et al., 1984; HOLLIGAN et al., 1987; GIBSON el al., 1990).

La bio-accumumlation de certains métaux dans le mucus de Phaeocystis est connue depuis
MORRIS (1971) pour le cuivre, le manganèse et le zinc ; le cas du manganèse a été réétudié par
DAVIDSON & MARCHANT (1987) puis LUBBERS el al. (1990). Là aussi se fait jour la dimension
océanographique de Phaeocystis et la nécessité de prendre en compte ses pullulations dans l'établis­
sement des flux et des bilans. En effet, les facteurs d'accumulation et les biomasses mis en jeu sont
tels qu'ils influent nécessairement sur le recyclage et Je transfert du manganèse (LUBBERS et al..
1990) et, peut-être, d'autres métaux.

En contrepartie, LANCELOT et al. (1987) signalent les éventuelles utilisations de l'écume,
qu'il serait assez facile de récolter sur la côte pendant une période connue de l'année, à des fins ali­
mentaires, cosmétiques ou pharmacologiques. Aucune application industrielle ne semble avoir
encore vu le jour, à notre connaissance.

PROBLÈMES ET PRIORITÉS

Phaeocystis éveille J'intérêt pour diverses raisons: son originalité proprement phycologique
(alternance de deux générations très différentes, stades de transition inconnus, métabolisme pseudo­
pluricellulaire), son importance quantitative dans les écosystèmes néritiques aussi bien qu'océa­
niques, la diversité de ses nuisances (même sans toxicité au sens strict), enfin les variations à long
terme de ses proliférations (variations apparemment corrélées, sur les côtes de la mer du Nord et du
nord de la Manche, à l'accroissement des rejets fluviatiles). C'était là suffisamment de motivations
pour que se constitue, en 1987, un groupe dè recherches européen financé par la C.E. E. (LANCELOT
& BILLEN, 1990). La contribution française à ce groupe porte sous les aspects suivants: surveillan­
ce en Manche, déterminisme climatologique et hydrologique des efflorescences dans le pas de
Calais, étude en laboratoire des mécanismes endogènes du cycle cellulaire. La complémentarité des
disciplines réunies (biochimie, planctologie, bactériologie, modélisation ... ) est un atout mais les
problèmes demeurent nombreux : variabilité inter- ou intraspécifique, déterminisme cellulaire du
déclenchement des poussées, maturation et sédimentation des colonies, utilisation des sels miné­
raux, efficacité de la consommation par les hétérotrophes, évaluation des nuisances sur les faunes
benthique et pélagique et, bien sûr, ce troublant parallélisme avec l'anthropisation croissante de la
mer du Nord.

L'intensité des recherches déployées au cours des dernières années (75 publications pour les
7 années de l'intervaJJe 1984-1990, selon une bibliographie inédite d'A. Sournia) rend proche le
stade de la modélisation (LANCELOT et al., 1986, 1990 ; VELDHUfS et al., J988 ; D. LE ROY et B.M.
JAMART, non publié). Cette étape, une fois franchie, va faire de Phaeocystis un cas d'école dans les
recherches mondiales sur les efflorescences algaJes.
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CHAPITRE 5

ESPÈCES SUSPECTES
OU

D'APPARITION TRES RÉCENTE EN FRANCE

PROROCENTRUM MINIMUM (DINOPHYCÉES)

Le genre Prorocentrum compte, dans les mers et océans, de 20 à 70 espèces selon les spécia­
listes et une douzaine de ces espèces sont connues pour être responsables dans le monde entier de
phénomènes d'eaux colorées. Pour PÉRÈS et al. (1986), Prorocentrum aurait un rôle majeur dans la
genèse et l'évolution d'eaux colorées à dinoflagellés appartenant à d'autres genres (Noctiluca et
GOJ1vaulax notamment).

L'espèce P. minimum forme des eaux colorées nombreuses, en particulier dans les eaux des­
salées au voisinage des grands estuaires. Certaines souches produisent des intoxications de type
VSP (Venerupin Shellfish Poison). De ce fait, cette espèce nécessite une vigilance particulière étant
donné les fréquentes eaux colorées formées chaque année en de très nombreuses zones côtières
européennes: mer du Nord, Atlantique, côtes méditerranéennes. Avant de traiter de cet organisme,
nous ferons brièvement le point sur quelques autres espèces de Prorocentrum non concernées ici,
soit qu'elles ne sont pas nuisibles, soit qu'elles n'affectent pas les côtes métropolitaines de la
France.

P. micans. espèce-type du genre, est certainement l'organisme le plus répandu parmi les
dinoflagellés des côtes françaises atlantiques (BERTHOMÉ, 1977 ; LASSUS, 1983 ; BERTHOMÉ &
LASSUS, 1986) ou méditelTanéennes (BLANC & LEVEAU, 1973). Son maximum saisonnier coïncide
souvent avec celui d'autres dinoflagellés dont la toxicité a été prouvée tardivement, en particulier
Dinophysis acuminata (KAT et al., 1982 ; LASSUS et al., 1985), ce qui lui a valu d'être considérée à
tort comme toxique. En fait, seule la présence d'un colorant (complexe péridinine-chlorophylle a­
protéine, ou PCP, commun chez de nombreux dinoflagellés) responsable de la coloration rouge
brique de la glande digestive de l'huître peut rendre ce coquillage impropre à la consommation,
mais en aucun cas toxique (HATA et al., 1982).

Prorocentrum triestinum (= P. redjïeldii), espèce voisine et plus petite qui se développe sou­
vent de façon concomitante de P. micans, a provoqué des blooms le long des côtes hollandaises
(KAT, 1979). En France, les eaux colorées de cette espèce ont été signalées dans les bassins por­
tuaires du Havre (LASSUS et al., 1980) et parfois en abondance dans le golfe de Fos mais jamais
dans l'étang de Berre plus dessalé (BEKER, 1986). Le développement de cette espèce n'a jamais été
accompagné de phénomènes toxiques, pas plus que celui de deux autres petites espèces voisines de
P. minimum: P. balticum et P. corc/atum. La première a provoqué des eaux rouges en mer Baltique
et sur les côtes norvégiennes (TANGEN, 1979), la seconde en mer Noire le long d A •

et bulgares (MINHEA, J979 ; BODEANU & USURELU, 1979). IFREMER- OP
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Figure 60 - Relations phylogénétiques possibles entre les 21 espèces de Prorocenfrum
décrites par Dodge (in DODGE, 1975), montrant quelques-uns
des caractères les plus évidents pour la diagnose des espèces.

)
/3

6

Figure 61- Morphologie des trois variétés de P. minimum.
(2,5) var. minimum; (3) var. mariae-/ebouriae ; (1,4) var. triangu/atum. En 4, on montre les pores et la marge striée
(en fait, les pores se sont révélés être surtout des épines à l'observation au microscope à balayage). En 6 sont représen­
tés la marge striée (ou bande intercalaire de croissance) et les chloroplastes (sous les valves). En 1-3. on peut distinguer
le noyau dans la moitié postérieure de la cellule (in HULBURT, 1965).
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Une autre espèce, par contre, P. lima, reste douteuse du point de vue de sa toxicité: certains
clones cultivés en Espagne et au Japon se sont révélés produire de l'acide okadaïque et de la
dinophysistoxine (LEE el al., 1989). P. lima est une espèce benthique trouvée généralement dans les
biotopes coralliens associés à la ciguatera (BAGNIS el al., 1985 ; BOMBER et al., 1985 ; CARLSON &
TINDALL, 1985), qui peut former des efflorescences. Elle est morphologiquement très voisine de P.
marinum qui est relativement plus répandue sur les côtes européennes comme dans les ports de
Marseille (PATRITI, 1976) ou, plus récemment, aux environs d'Ouessant (LASSUS, 1988). Ces deux
espèces ont été regroupées sous le nom de P. lima par DODGE (1975), mais la question demeure de
savoir si P. lima et P. marinum sont bien synonymes car, dans les échantillons naturels, toutes deux
apparaissent morphologiquement différentes (STEIDINGER & TANGEN, 1985).

Il faut signaler que d'autres espèces de Prorocenlrum benthiques associées aux récifs coral­
liens se sont révélées toxiques: P. mexicanum et P. conCClvum (CARLSON & TINDALL, 1985).

Morphologie, identification et biologie

Parmi les dinoflagellés, l'ordre des Prorocentrales, incluant le genre Prorocentrum, se carac­
térise par une insertion antérieure des flagelles et une enveloppe thécale constituée de deux plaques
principales ou "valves" soudées entre elles.

A l'intérieur du genre Prorocenlrum (d'après DODGE, 1975), les formes varient considéra­
blement : cellules arrondies, elliptiques, cordiformes ou lancéolées en vue valvaire. Il en est résulté
pendant longtemps l'existence de deux genres, Prorocenlrum et Exuviaella, et la création d'un
grand nombre d'espèces, variétés et formes. Le caractère principal de séparation taxinomique entre
ces deux genres était la présence ou l'absence d'une épine apicale au pôle antérieur mais, à plu­
sieurs reprises, ce caractère s'est avéré très difficile à discerner. En particulier, après l'observation
de plusieurs souches en culture, HULBURT (1965) recommande de considérer Exuviaella minima, E.
mariae-lehouriae et Prorocenlrum Iriangulalum comme des variétés de Prorocentrum minimum.
S'appuyant sur la faiblesse des caractéristiques des deux genres, ABÉ (1967) a proposé leur unifica­
tion à l'intérieur de Prorocentrum, proposition acceptée par DODGE & BIBBY (1973). Enfin, considé­
rant les variations morphologiques importantes observées en culture (BRAARUD & ROSSAVIK, 1951 ;
BURSA, 1962), DODGE (1975) a proposé de limiter à 21 le nombre des espèces (Fig. 60) en opérant
des regroupements et des éliminations.

Au pôle antérieur (Fig. 62), situé parfois, selon les espèces, dans une dépression des deux
valves, l'enveloppe thécale est complétée par le complexe des pores flagellaires: il s'agit d'une
plaque ovoïde percée par deux pores, l'un circulaire et l'autre oblong, par lequel émergent les fla­
gelles (LOEBLICH III el al., 1979). Cette plaque porte éventuellement (selon les espèces) l'épine api­
cale et parfois une délicate expansion ailée; la longueur de ces expansions serait un caractère très
variable. La plaque ovoïde est, en fait, constituée de plusieurs microplaques soudées entre elles; le
nombre et l'arrangement de ces éléments seraient variables selon les espèces mais cela n'a pas été
formellement établi et ces caractères difficiles à observer ne sont pas employés pour les diagnoses.

Des trichocystes sont parfois présents avec, pour leur émission, des pores associés à travers
les plaques valvaires. Le noyau est postérieur et caractéristique des dinoflagellés. La cellule contient
deux chloroplastes multilobés, un sous chaque valve. Des pyrénoïdes sont parfois présents. La pusu­
le unique, en forme de saccule, se trouve dans la partie antérieure et déboucherait dans le pore cir­
culaire (LOEBLICH III et al., 1979).

La taille des cellules, entre toutes les espèces, se situe entre 6 et 100 /lm.

Les critères de base les plus sûrs pour établir la diagnose des espèces sont procurés par la
taille des cellules ainsi que par la forme et la structure des valves: allongement antéro-postérieur,
profil du pôle postérieur, dépression antérieure, épine apicale antérieure, ornementation des valves
(épines), pores, trichocystes. La figure 60, empruntée à DODGE (1975), illustre l'évolution de la
morphologie valvaire des 21 espèces retenues dans le genre et fournit une bonne récapitulation gra­
phique des principaux indices taxinomiques retenus.
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Figure 62 - Schéma de P. minimum (à gauche) et détail du pôle antérieur (à droite).
Les échelles représentent 1 f-lm.

. Figure 63 - P. minimum var. mariae-Iehouriae en microscopie à balayage.
A gauche: vue latérale droite: à droite: vue postéro-Iatérale montrant la zone de croissance entre Jes deux valves.
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La description et la diagnose de P. minimum (Pavillard) Schiller (Fig. 61) ont été données par
PARKE & BALLANTINE (1957), la structure fine de la thèque établie par DODGE (1965), DODGE &
CRAWFORD (1970), FAUST (1974) et LOEBLICH III er al. (1979), l 'ultrastructure par DODGE & BIBBY
(1973) et FAUST (1974). Ses principaux synonymes sont Exuviaella minima Pavillard, Exuviaella
mariae-Iebouriae Parke & Ballantine et Prorocenrrum triangulatum Martin.

Trois variétés ont été maintenues à l'intérieur de cette espèce sur la base de leur morphologie
valvaire (Fig. 61) : var. minimum (cordiforme), var. mariae-lebouriae (ovoïde) et var. rriangularum
(triangulaire).

P. minimum est une des plus petites espèces du genre (longueur: 14 à 22 !lm, largeur: 10 à
15 !lm, parfois jusqu'à 21 !lm). L'épaisseur de la cellule augmente au cours de la croissance par
l'élargissement de la bande intercalaire tout le long de la soudure valvaire (Fig. 62 et 63). L'épais­
seur (5-10 !lm) est maximale au moment de la division cellulaire. P. minimum présente une forme
massive et peu allongée. Les pôles antérieur et postérieur sont plus ou moins arrondis mais, en
aucun cas, n'ont une forme pointue (Fig. 61-63). Les valves sont couvertes de petites épines réguliè­
rement dispersées, au nombre de 600-700 par valve. Ces épines sont de 100-120 nm de diamètre à
la base et 200-300 nm de long (DODGE, 1965 ; FAUST, 1974) ; sur la bande intercalaire marquant la
soudure des valves, ces épines se placent en rangs perpendiculaires à l'axe antéro-postérieur. Les
valves sont percées de pores par lesquels sont émis les trichocystes. La plaque ovoïde complétant
l'enveloppe est constituée de 8 microplaques épaisses soudées entre elles (FAUST, 1974). Les deux
flagelles émergent par le pore oblong. Le rôle de l'autre pore serait lié à la pusule (LOEBLICH ur er
al., 1979). Cette plaque du pore flagellaire porte chez P. minimum une courte épine (1 !lm) à proxi­
mité du pore flagellaire, ainsi qu'une petite expansion ailée (0,85 !lm) à proximité de l'autre pore
(FAUST, 1974).

La cellule renferme deux chloroplastes multilobés logés sous les valves avec, en leur milieu,
un large pyrénoïde. Les grains d'amidon sont répartis autour des pyrénoïdes ou dispersés dans le
cytoplasme.

ANTIA er a/. (1990) ont étudié la synthèse de l'ADN au cours du cycle cellulaire de P. mini­
mum en régime photopériodique dans différentes conditions de milieu (riche en PO.! ou en glycéro­
phosphate, déficient en phosphore ou en azote). Ils ont montré que la mitose s'effectue surtout entre
o et 2 heures après l'établissement de la lumière, quelles que soient les conditions du milieu, mais
que celles-ci modifient la durée des phases du cycle cellulaire et donc le taux de croissance.

Aucune forme de sexualité n'a été observée en culture. La reproduction asexuée a été décrite
par PARKE & BALLANTINE (1957) ; elle s'effectue par fission en deux cellules-filles. On ne connaît
pas de formes de résistance chez l'espèce P. minimum: des incubations extensives de sédiments de
la baie de Chesapeake (E.U.), avec ou sans apports d'éléments nutritifs et à des températures de 5 à
25°C (TYLER & SELIGER, 198]) se sont révélées négatives. Notons que, pour l'ensemble du genre
Prorocenrrum, la formation et la germination de kystes ne sont connues que chez très peu d'espèces
et de manière très fragmentaire (FAUST, 1990).

Biochimie et physiologie

Nous allons voir que Prorocen/rum minimum, par rapport à bien d'autres dinofJagellés, a
donné lieu à des recherches biochimiques ou physiologiques nombreuses et assez "pointues", ceci à
partir soit de cultures réalisées au laboratoire, soit d'efflorescences naturelles. Ces travaux méritent
d'être détaillés ici car ils mettent en évidence des exemples de stratégies et d'adaptations pouvant
rendre compte du succès des espèces d' "eaux rouges".

Production de métabolites

La production de métabolites primaires n'a pas été étudiée in vitro mais, pendant un bloom
de P. minimum au Japon, SAKUGAWA et a/. (1985) ont déterminé les sucres de faible poids molécu­
laire dissous dans l'eau de mer. A 1 mètre de profondeur, la concentration totale de ces sucres
atteint 82,7 !lg/l, avec essentiellement du laminaribiose, du laminaritriose et des glycosy1glycérols
(sucres simples liés à un glycérol) ; à 6 mètres, les sucres ne représentent plus que 31 !lg/l, consti­
tués pour plus de la moitié par du saccharose (17,8 !lg) et par des glycosylglycérols (8,9 !lg) ; on
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signale également la présence de raffinose (],6 llg). Selon ces auteurs, ces sucres dérivent direc­
tement de ceux du phytoplancton et proviennent d'excrétion extracellulaire ou de]a lyse de cellules.
Les concentrations en laminaribiose et en laminaritriose, sucres surtout présents en surface, seraient
reliées à l'activité photosynthétique des cellules. Les glycosylglycérols dans l'eau proviendraient de
glycosylglycérols ou de glycolipides intra-cellulaires ; il pourrait s'agir d'une excrétion intervenant
dans le processus d'osmorégulation de la cellule, comme cela a été montré pour des Cyanobactéries
et pour la Chrysophycée Ochromonas sp. (KAUSS, 1967).

La production de métabolites secondaires excrétés est un phénomène courant dans le phyto­
plancton (SIEBURTH, 1959 ; FOGG et al., 1965 ; TABACHEK & YURKOWSKI, 1976). Le rôle de ces
substances excrétées n'est pas sans intervenir sur les différents composants d'un écosystème, en
particulier lors de blooms où les relations de type ectocrine-télémédiateurs doivent être exacerbées.
D'après LOEBLICH III et al. (1979), P. minimum en culture produit des quantités importantes de
mucilages dont l'excrétion serait liée à la pusule.

Un groupe d'auteurs s'est intéressé à deux formes d'excrétion particulières (TRICK et al.,
1981, 1983a-b, 1984). Leurs travaux, réalisés sur plusieurs espèces de Prorocentrum dont trois
souches de P. minimum, ont mis en évidence la production, d'une part, d'un métabolite secondaire
appelé B-dicétone à propriété antibactérienne par deux des trois souches et, d'autre part, d'un com­
posé sidérophore appelé prorocentrine. Une des trois souches de P. minimum est capable de produire
ces deux molécules.

• La J3-dicétone (Fig. 64) caractérisée par ANDERSEN et al. (1980) comme étant un norca1'o­
ténol'de, est excrétée massivement (en 1-2 j) vers le troisième jour de la phase stationnaire, puis sa
concentration dans le milieu de culture ne varie plus (TRICK et al., 1981, 1984). Sa production est
maximale lorsque Je milieu est limitant en phosphates (N:P = 27 à 35), atteignant 40 llg/I avec une
densité ceHulaire de 33 . 106 cell./I ; elle est également assez importante lorsque le milieu est limi­
tant en nitrates (N:P =5 à 22), avec une production de 20 llg/l, ou limitatnt en fer (la llg/l). La pro­
duction se ferait à partir de l'accumulation d'un précurseur intracellulaire car la B-dicétone n'a pas
été décelée à l'intérieur des cellules. Cette production est fortement contrôlée par les conditions
d'éclairement: elle est nulle lorsque la lumière est limitante pour la croissance (1 < 60 ilE /m"/s) et
augmente avec l'intensité lumineuse Uusqu'à 120-160 ilE /m"/s) mais est inhibée à 270 ilE lm' /s.
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Figure 64 - Structure cie Ja I.)-dicélone, 1(2,6,6-lrimethyl-4-hydroxycyclohexenyl)-1 ,3-butanedio­

ne, métabolite extracellulaire produit par P. minimum.
Les résultats montrent que la 13-c1icétone existe exclusivement sous la forme de "un des deux tautomères énol la ou b
(ANDERSEN et al., 1980).

La production n'est effective que pendant la phase diurne d'un cycle circadien tandis que la phase
nocturne serait employée à la synthèse de précurseurs ; le changement obscurité-lumière est
rapidement suivi par la reprise de la production, Ces conditions d'apparition de la J3-dicétone dans le
milieu de culture pendant la phase stationnaire peuvent faire penser à un processus purement
photo-oxydatif qui interviendrait après Ja lyse cellulaire provoquée par la carence en éléments
nutritifs comme Jes phosphates. Mais, selon les auteurs, les conditions d'apparition de la B-dicétone
dans le milieu (produit monospécifique, pic d'apparition, contrôle métabolique par les nutrilites,
la lumière et la température) en font un produit issu d'un métabolisme enzymatique, avec peut-être
une étape photochimique, plutôt que d'une oxydation purement photochimique -d'autant que
l'on observe l'inhibition de la production aux fortes intensités lumineuses. Le pouvoir antibactérien
de la J3-dicétone testé sur quatre souches de bactéries marines est variable selon celles-ci :
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Pseudomonas acidivaris est insensible, Vibrio sp. est faiblement sensible, Flavobacter sp. et
Chromobacterium sp. se montrent les plus sensibles. Cependant, Chromohacterium sp. ne voit sa
croissance limitée que de 50% avec 40 ~g/l de B-dicétone. De même, une telle quantité de B-dicéto­
ne produit une inhibition de 10% seulement de l'activité hétérotrophe (absorption de glucose) d'une
population bactérienne naturelle. L'hypothèse émise par ces auteurs est que l'excrétion de métabo­
lites antibactériens tels que la B-dicétone pourrait réduire l'activité de dégradation de la population
bactérienne associée à la population phytoplanctonique. Le faible pouvoir antibactérien apparent
serait compensé par le pic d' "excrétion" massive créant autour des cellules algales une sphère
d'inhibition pour les bactéries. Ceci se produit lorsque le phytoplancton commence à être déficient
en nutrilites et réduit ses excrétions de composés organiques sur lesquels se développe la population
bactérienne. La B-dicétone inhiberait ces bactéries avant qu'elles ne ressentent ce déficit en compo­
sés organiques et produisent alors des enzymes extracellulaires de dégradation pouvant attaquer le
phytoplancton. Ceci pourrait retarder le déclin des floraisons de cet organisme et expliquerait la
durée prolongée de ces phénomènes.

• La prorocentrine (TRICK ef al., 1983) est une molécule chélatante permettant à P. minimum
de disposer en le complexant du Fe (III) présent dans l'eau de mer mais le pl us souvent sous forme
de tri hydroxyde insoluble. Cette production intervient exclusivement lorsque le milieu est déficient
en fer. Comme pour la r:~-dicétone, la prorocentrine se trouve en faible quantité dans la cellule où
elle varie très peu. Elle se trouve également en faible quantité dans le milieu extracellulaire pendant
la phase de croissance. Elle est excrétée massivement sous la forme d'un pic et sa concentration
dans le milieu extracellulaire est maximale 1 à 3 jours après le début de la phase stationnaire.
Ensuite, la prorocentrine disparaît rapidement du milieu dans les deux à trois jours suivant le pic de
production, sans augmenter dans les cellules. La prorocentrine interviendrait donc dans un méca­
nisme d'acquisition du fer. Le complexe ferri-prorocentrine serait absorbé par la cellule et le fer pré­
levé en même temps que la prorocentrine serait dégradée. Dans les milieux de culture déficients en
fer, les courbes de croissance montrent un taux de croissance plus faible et finalement des densités
de cellules plus faibles de 30 % par rapport à des milieux suffisants en fer. Il apparaît cependant
que, grâce à l'excrétion de prorocentrine, il y a suffisamment de fer résiduel dans les cultures pour
permettre la croissance, mais que ce fer se trouve sous une forme utilisée plus lentement par les cel­
lules. Peu après le pic de prorocentrine, lorsque l'on mesure la fluorescence in vivo de la culture, on
observe une reprise passagère de l'augmentation de la fluorescence qui coïncide avec la disparition
de la prorocentrine ; mais ceci ne s'accompagne pas d'une croissance du nombre de cellules. En
fait, le fer incorporé grâce à la prorocentrine servirait dans la synthèse de la chlorophylle. La pro­
duction d'une telle substance est, comme pour la B-dicétone, de nature à prolonger la durée des eaux
rouges et de rendre plus compétitif l'organisme qui possède une telle potentialité.

Caractéristiques écophysiologiques

Un clone de la variété mariae-Iehouriae, isolé au cours d'un bloom dans la baie de
Chesapeake (U.S.A.), a fait l'objet d'un travail suivi sur les capacités photo-adaptatives de cet orga­
nisme (FAUST et al., 1982 ; HARDING ef al., 1983, J989 ; COATS & HARDING, 1988 ; HARDING,
1988 ; HARDING & COATS, 1988 ; VOGEL & SAGER, J985). Cette baie est le siège d'un phénomène
annuel particulier décrit par TYLER & SELIGER (1978, J981) qui consiste en un transport vers le nord
sous la pycnocline (soit entre 10 et 25 m) d'un inoculum de P. minimum depuis la zone la plus mari­
ne de la baie (au sud) jusqu'au fond de la baie (au nord). Ce transport s'effectue sur une distance de
240 km environ pendant 2 à 3 mois 3 (de février à mai) et se termine par la formation d'un bloom de
P. minimum lors de la remontée en surface. Au cours de ce transport, les cellules ne reçoivent, à tra­
vers la couche de surface très turbide constituée de la réunion des eaux de plusieurs rivières, qu'une
très faible quantité de lumière (s 8 ~E lm" Is ; TYLER & SELIGER, 1981) distribuée dans une étroite
bande spectrale, surtout entre 550 et 650 nm (orange à orange-rouge; FAUST et al., 1982). VOGEL &
SAGER (1985) ont testé différents spectres de lumière sur cette souche (Fig. 65). Les cultures non
adaptées à ces spectres montrent que la lumière bleue est la plus efficace pour la photosynthèse, per­
mettant une meilleure fixation du carbone pour un même flux de photons dès les faibles intensités.
Ensuite viennent, par ordre décroissant, les lumières rouge, blanche et verte, avec des activités pho­
tosynthétiques assez élevées. A forte intensité, ces activités photosynthétiques sont comparables
pour ces quatre qualités spectrales différentes. Par contre, la lumière orange (550-600 nm), la plus
abondante dans les eaux estuariennes, est très peu efficace, même avec une forte irradiation. Ces
deux auteurs soulignent l'opposition entre le spectre d'absorption de P. mariae-Iebouriae et le
spectre de lumière le plus largement disponible dans les eaux d'estuaire. Mais auparavant, FAUST cf
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al. (1982) avaient, pour la première fois, montré que cette espèce peut s'adapter en quelques jours
(moins de J2 jours) à des lumières de différentes qualités spectrales et d'intensités différentes.
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Figure 65 - Productivité photosynthétique de P. mariae-Ieoouriae (exprimée en absorption du CO]
en /-lmoJ.] OR cell/I /min) en fonction de l'intensité du flux

photonique (/-lmol. /s /m~) pour 6 qualités spectrales différentes.
Chaque courbe représente la moyenne d'au moins 2 répJicats. La pente initiale est calculée par régression linéaire à par­
tir des 5 premiers points. Repris de VOGEL & SAGER (1985).

Ces adaptations se traduisent par les variations dans les concentrations absolues et relatives
en chl.a et en pigments accessoires (chl.e, péridinine et caroténoïdes mineurs). La péridinine, absor­
bant surtout entre 430 et 500 nm et principal photorécepteur photosynthétique chez P. mariae­
lebouriae, peut constituer jusqu'à 52% des caroténoïdes totaux. Entre 470 et 530 nm, elle permet la
totalité de l'absorption lumineuse de la cellule. De plus, ces auteurs montrent que la péridinine per­
met de maintenir un taux de croissance maximal des cultures en lumière bleue (400 à 550 nm) avec
une faible irradiation (7,8 ilM quanta /m2 /s) et ceci avec de faibles quantités de pigments (ch La,
chl.e, péridinine) relativement aux autres bandes spectrales. Toutefois, en lumière rouge (600 à 750
nm), P. mariae-Ieoouriae capture efficacement la lumière par accroissement de la chl.a et de la
chl.e. Absorbant entre 530 et 630 nm, les complexes péridinine-chl.a-protéine (PCP) et chl.a-chl.e­
protéine fournissent une énergie photosynthétique additionnelle à partir de ces radiations. FAUST et
al. (1982) observent ainsi que, après 12 jours, P. mariae-Ieoouriae n'est pas altéré morpholo­
giquement et structurellement par un faible niveau d'irradiation mais montre une croissance réduite.
Les quanta reçus à différentes longueurs d'onde suffisent pour assurer une photosynthèse effective:
P. mariae-Iehouriae se contente de cette énergie photosynthétique reçue, même s'il ne peut pas
maintenir un taux de croissance maximal. Ces auteurs concluent que, grâce à cette flexibilité pig­
mentaire, l'espèce peut maintenir une activité métabolique aux faibles conditions d'ilTadiation des
eaux d'estuaire; ce poun'ait être également, selon eux, une des causes du succès de cette espèce
dans la formation d'eaux rouges.

D'autres auteurs, avec des cellules en culture (HARDING et al., 1983 ; HARDING, 1988 ;
COATS & HARDING, 1988) ou prélevées in situ (HARDING & COATS, 1988 ; HARDING et al., ]989),
ont confirmé ces résultats et, de plus, ont considéré les modifications de l'ultrastructure et des para­
mètres photosynthétiques. Les cellules adaptées à une forte intensité lumineuse (;::: 7,3 E /m2 /j ;
COATS & HARDING, 1988) sont caractérisées par: (a) de faibles quantités de chl.a, chl.e et péridini­
ne, (b) une faible efficacité photosynthétique (A) par cellule, (c) une capacité photosynthétique par
cellule (Pl1Iox) élevée, donc une intensité de saturation (ls) élevée, (d) tout cela avec une surface des
membranes thylakoidales et un volume chloroplastique réduits, mais permettant la constitution
d'une importante quantité d'amidon. Lorsque l'intensité lumineuse diminue, P. mariae-lebouriae
s'adapte en 3 à 7 jours (HARDING, 1988) en augmentant ses teneurs en chl.a, chLe et péridinine, les
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deux derniers augmentant davantage, ainsi que les protéines associées. La surface des membranes
des thylakoïdes, le nombre de thylakoïdes par lamelles et le volume des chloroplastes s'accroissent
en même temps. Ces changements correspondent à une augmentation à la fois du nombre et de la
taille des unités photosynthétiques (COATS & HARDING, 1988) pour un meilleur captage de la lumiè­
re; les synthèses s'effectuent au détriment des réserves d'amidon. Il résulte de ces changements une
augmentation de la valeur de A et une diminution de J" mais qui n'empêchent pas une diminution de
la valeur de Pmax et donc une diminution du contenu cellulaire en carbone (réserves d'amidon), du
rapport C:N et de la croissance cellulaire. Toutefois, lorsque l'intensité lumineuse est trop faible, la
croissance cellulaire devient nulle mais, l'adaptation pigmentaire permettant une photosynthèse
efficace, la production nette peut être préservée; il se produirait alors une augmentation du contenu
cellulaire en C et du rapport C:N correspondant à une reprise de la synthèse d'amidon.

Ces adaptations améliorant l'efficacité photosynthétique de P. minimum montrent que cette
espèce est capable de survivre pendant de longues périodes dans des conditions de très faibles inten­
s~tés lumineuses, intensités qui seraient insuffisantes pour la plupart des espèces phytoplancto­
Dlques.

Ecologie

Répartition géographique

P. minimum a une large répartition géographique mondiale dans des zones climatiques très
distinctes, mais les floraisons ont été signalées presque exclusivement dans les mers ou océans tem­
pérés de l'hémisphère nord: Chine, Japon, côte pacifique du Canada, côte est des Etats-Unis, golfe
du Mexique, façade atlantique européenne (Portugal, France), Manche, mer du Nord et mer
Baltique, Méditerranée et mer Caspienne: les nombreuses mentions d'Exuviaella cordala en mer
Noire sont à attribuer, selon MARASOVIC et al. (1990) à P. minimum. Récemment, RABBANI el al.
(1989) ont décrit un bloom de P. minimum au Pakistan : cette position géographique isolée, si
l'identification de l'espèce est exacte, pose la question de l'existence de P. minimum sous les tro­
pIques.

Il est intéressant de noter que l'apparition de P. minimum est assez récente en mer du Nord.
On la trouve à partir de 1976 sur les côtes hollandaises (KAT, 1989), de 1979 sur les côtes norvé­
giennes (TANGEN, 1980), de 1982 au Danemark (KIMOR et al., 1985) et de 1983 dans la baie et le
fjord de Kiel (KIMOR et al., 1985). Ses caractéristiques euryhaline et eurytherme pourraient expli­
quer cette intrusion vers l'est en mer Baltique.

Sur le littoral français méditerranéen, un premier bloom que l'on peut attribuer à P. minimum
(sous l'appellation d' Exuviaella sp.) a été remarqué en 1970 (BLANC & LEVEAU, 1972) dans le
golfe de Fos. D'autres blooms se sont formés en 1981, 1982, 1984 au débouché du grand Rhône.
Dans le golfe de Marseille, sous influence du large ou dans le golfe du Lion au large, P. minimum
est rare (quelques cellules par ml), sauf parfois dans la nappe de dérive des eaux du Rhône ou sor­
tant de l'étang de Berre Uusqu'à quelques centaines de ceJlules par ml) : il s'agirait dans ce cas de
populations apportées par la nappe fluviale plutôt que des populations locales. Aucun bloom n'a été
signalé en d'autres points des côtes méditerranéennes de la France. Sur les côtes atlantiques, des
floraisons ont été répertoriées en Charente, en Vendée et en Bretagne sud de 1978 à 1986 (LASSUS,
1988) et sur la côte normande en 1986 (port du Havre; RYCKAERT, 1988).

De manière générale, il apparaît que les efflorescences se produisent dans des zones recevant
des apports d'eau douce continentale: grands deltas (Rhône, Rhin-Meuse, Mississippi), estuaires,
fjords (Norvège), lagunes (Obidos au Portugal) ou étangs côtiers (Berre).

Facteurs physicochimiques

P. minimum ne présente pas d'exigences strictes pour la salinité, la température ou l'éclaire­
ment. En effet, dans l'étang de Berre, BEKER (1986) trouve P. minimum en toutes saisons avec des
densités cellulaires importantes, sauf d'août à fin septembre quand les concentrations en nitrates
sont particulièrement faibles, avec des salinités variant entre 5 et 27 et des températures de l'eau
entre 4 et nec. Dans le golfe de Fos, cet auteur fait les mêmes observations, avec toutefois une

\09



ESPÈCES D'APPARITION RÉCENTE

période d'absence plus longue (août à fin novembre), période pendant laquelle le milieu est égaIe­
ment épuisé en nitrates; la salinité est alors de 30 à 37 et la température de 10 à 22°C. SILVA (1985)
rapporte deux blooms à P. minimum dans la lagune d 'Obidos, l'un en mai-juin 1973 (salinité 14-17
P.S.U. ; 16-22 oC), l'autre en janvier-février 1983 (3-22 P.S.U. ; 9-15°C), à la suite de fortes pluies.
En Louisiane (MAPLES el al., 1983), des blooms à P. minimum se produisent de juillet à octobre
avec une salinité de 25-33 et une température de 27-3l oC.

Cependant, dans les aires plus septentrionales, comme les côtes normandes ou la mer
Baltique, le développement de floraisons semble être favorisé par de fortes températures, une inso­
lation élevée et de longue durée ainsi qu'une stabilité des eaux (KIMOR, 1985 ; RYCKAERT, 1988),
conditions rencontrées pendant la période estivale.

L'occurrence des efflorescences serait moins due à la dessalure (souvent mise en cause) qu'à
la présence dans l'eau de sels nutritifs (N, P) et de composés organiques dont l'importance est de
plus en plus pressentie (PRAKASH & RASHlD, 1968 ; KONDO el al., 1990b). En particulier, GRANÉLI
el al. (1985) se sont intéressés aux acides humiques et fulviques : leur présence dans le milieu de
culture de P. minimum favoriserait la croissance en procurant une source d'azote quand le milieu en
est déficient. Cependant, dans les milieux estuariens, ce ne sont généralement pas les éléments
nutritifs majeurs N et P qui sont limitants mais le plus souvent la lumière ou le broutage. OVIATT el
al. (1989) l'ont montré clairement dans plusieurs expériences d'enrichissement à l'aide de méso­
cosmes: le brolltage contrôle l'abondance du phytoplancton quand l'enrichissement est apporté en
faible quantité, alors que la lumière devient facteur limitant (par effet d'ombre) quand les éléments
nutritifs sont apportés de façon excessive. Par ailleurs, des espèces nuisibles (Gyrodinium aureolul11,
Dinophysis aCl/minata, Amphidinium sp., Exuviael/o sp., Plychodiscus hrevis), bien que présentes
dans différents enrichissements, n'ont pas montré une abondance et une fréquence accrues. Donc,
plus qu'un rôle nutritif direct, ce sont surtout les propriétés chélatantes des acides humiques qui
favoriseraient la croissance de P. minimum en complexant, pour les rendre plus facilement assimi­
lables, les métaux essentiels comme le fer ou en immobilisant les métaux toxiques comme le cuivre.
P. minimum est, en effet, sensible, comme beaucoup de dinoflagellés, au cuivre (BERLAND et al.,
1976 ; SUNDA & GUILLARD, 1976 ; GRANÉLI el al., 1986). Il est, par contre, assez résistant à la pré­
sence d 'hydrocarbures (MORALES-LOO, 1988) et ceci même pour des concentrations d 'hydrocar­
bures solubles semblables à celles analysées dans les zones chroniquement polluées. Pour ces te­
neurs en hydrocarbures, la vitesse de croissance ainsi que l'activité photosynthétique de P. minimum
sont stimulées alors que P. micans est inhibé. De fait, on remarque que les blooms de P. minimum
sont souvent associés à des eaux polluées riches en matière organique ou en hydrocarbures (BLANC
& LEVEAU, 1973 ; TANGEN, 1983 ; J1NGZHONG el al., 1985), telles des eaux portuaires.
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Figure 66 - Influence de la salinité sur le taux de croissance maximal pour deux souches de
P. minimurn (nombre de réplicats entre parenthèses). Repris de TRICK el al. (1984).

Il faut également observer qu'une trop grande dessalure peut limiter le développement de P.
minimum. Ainsi dans l'étang de Berre. pendant les années 1977-1978 qui ont été particulièrement
pluvieuses (la salinité s'abaissant jusqu'à 2-3 en début et fin d'année), P. minimum n'a pas été
signalé par KIM (J 981) alors que ce dinoflagellé est habituellement présent dans les années où la
salinité minimale est de 5-10 p.s.U. (BEKER, 1986).
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Des résultats obtenus en culture avec deux souches étudiées simultanément, P. minimum et P.
mariac-Icbouriac (TRICK ct al., 1984), confirment ces possibilités adaptatives, mais montrent égaIe­
ment des différences notables entre les deux clones (Fig. 66). Ainsi, P. minimum présente un taux de
croissance maximal pour une large gamme de salinité de 15 à 30 P.S. ., alors que P. mariac-Icbou­
riac demande des salinités de 10-15 P.S.U. pour une croissance maximale et qu'une salinité de 27
réduit sa vitesse de croissance de plus de 50 %. Cependant, sabnité et température sont deux fac­
teurs qui interagissent sur la croissance de P. mariac-Icbouriac. Si, à de fortes températures, la
croissance semble relativement indépendante de la salinité, une combinaison de faible salinité et de
faible température inhibe la croissance (TYLER & SELlGER, 1981). C'est c qui, d'après ces auteurs,
expliquerait l'absence de Proroccntrum dans la partie nord de la baie de Chesapeake en hiver.

Les besoins en fer de P. minimum semblent contradictoires au vu des quelques études réali­
sées. LASSUS & LE DÉAN (1989) observent une croissance maximale avec 100 ~g/l et une préférence
pour le Fe (Ill), qu'il soit chélaté ou non par rapport au Fe (Il), tandis que la croissance est nulle
avec moins de 5 ~g/l. D'autre part, TRICK ct al. (1983b) doivent opérer six transferts successifs dans
un milieu exempt de fer pour en réduire le stock intracellulaire. De même, DOUCETTE ct al. (1989)
indiquent que trois à six transf rts similaires sont nécessaires pour obtenir une limitation en fer de P.
minimum. Ces deux derniers résultats laissent supposer soit la possibilité d'un stockage important
du fer intracellulaire, soit une capacité de développement avec une faible concentration en fer dans
le milieu. Rappelons que P. minimum peut produire en condition déficiente en Fe un métabolite ché­
latant celui-ci pour en faciliter l'absorption. De nouvelles études sont donc nécessaires pour clarifier
les besoins en fer.

Facteurs biologiques

Les algues excrètent des quantités variables de matières organiques dans le milieu environ­
nant (1 à 30% du C fixé photosynthétiquement) sous forme de petites molécules (sucres, acides
aminés) mais aussi des substances plus complexes comme des enzymes, des polypeptides, etc., sub­
stances qui peuvent avoir un rôle inhibiteur ou stimulant et qui concourent à ce que l'on appelle le
pré-conditionnement des eaux (BARBER, 1973). lWASAKI (1979a) a montré in ,'itro que des sub­
stances relarguées dans le milieu par Skclctonema costatum favorisent la croissance de P. minimum
(343 % du contrôle) alors que celles excrétées par P. micans inhibent son développement (40 % du
contrôle). Certes, des blooms de diatomées telles que Skeletoncma costatlt117 , Lcptocylindrus dClI1i­
eus ou Chactoceros sp. précèdent souvent le développement de P. minimum et des situations
d'exclusion mutuelle entre P. micans et P. minimum sont parfois observées (B 'KER, 1986). On ne
peut cependant parler d'allélopathie ni de préconditionnement sans de plus amples expérim ntations
et analyses des communautés phytoplanctoniques précédant et accompagnant les eaux colorées.

L'importance des ph nomènes d'eaux colorées sur la production secondaire (et réciproque­
ment) est très mal connue. Certains auteurs (CAHOO r, 1981 ; PAFFENHOFER, 1976) ont nourri avec
succès en laboratoire des copépodes avec des dinoflagellés. D'autres, par contre, ont montré une
faible activité de broutage ch z les copépodes en présence de dinoflagellés non toxiques; tel est le
cas, notamment, d'Acartia tonsa en présence d'un bloom mixte de Gymnodinium sp. et de
Proroccntrum minimum (SELL 'R & OLSO , 1985). De même, SH MWAY ct 01. (1985) et CUCCI et
al. (1985) ont montré que c"rtains bivalves, notamment Ostrca cdulis, Placopccten magellanicus et
Mytilus edulis, rejettent les Proroccntrum intacts et non digérés dans leurs fèces. De plus, l'huître
Ostrea cclulis est capable d'accumuler préférentiellement Prorocentrum minimum au niveau des cté­
nidies à partir de suspensions mixtes de cellules de taille voisine. De telles expérimentations sont
rare. et demandent à être répétées afin de déterminer l'importance de ces processus (broutage réduit
ou filtration sélective, sédimcntati n accrue par l'intermédiaire des fèces) sur le déroulement de
l'efflorescence, mais aussi sur l'écosystème côtier, en particulier dans les zones à mariculture.

Répartition verticale

La répartition verticale des dinoflagell 's dépend, du fait de leur capacité de déplacement, de fac­
teurs environnementaux tels que l'intensité lumineuse, le gradient de densité ou de la disponibilité
en nutrilites dans les eaux de surface. Proroccntrum mariac-Iebouriac présente un phototactisme
positif avec une vitesse maximale de 0,3 mlh (TYLER & SELlGER, 1981). Il s'agit d'une vitesse de
déplacement relativement faible par rapport à d'autIes dinotlagellés, en particulier Hctcrocapsa tri-
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quetra (ANDERSON & STOLZENBACH, 1985) qui présente une vitesse de migration comprise entre
0,6 et 1 m/h et surtout P. micans qui semble être le plus rapide des migrateurs unicellulaires avec
une vitesse pouvant atteindre 2,2 m/h (STAKER & BRUNO, 1980).

La plus forte accumulation en surface de P. minimum s'observe généralement vers midi
(TYLER & SELIGER, 1981 ; JOCHEM, 1989). Cependant, SOUZA-LIMA (1989) n'a pas observé d'accu­
mulation préférentielle de cette espèce dans la couche extrême de surface (phytoneuston), à l'inver­
se de P. micans .. Le schéma plus classique (SOURNIA, 1974) de déplacement vers les eaux de surfa­
ce pendant la matinée et vers le fond à la tombée du jour a été observé dans la baie de Kiel
(JOCHEM, 1989 ; KIMOR et al., 1985) et dans la partie nord de la baie de Chesapeake en été (TYLER
& SELIGER, 1981).

PAASCHE et al. (1984) ont montré expérimentalement que P. minimum possède la même
vitesse d'assimilation des nitrates en lumière qu'à l'obscurité et ceci même lorsque les cellules sont
déficientes en azote; pour ces auteurs, si le rôle écologique de l'azote a souvent été évoqué en rela­
tion avec les migrations verticales diurnes, il n'est pas prudent de considérer l'azote comme le fac­
teur-clé de l'écoJogie des dinoflagellés.

Enfin, le comportement migratoire de P. mal'iae-leboul'iae est fortement altéré par des varia­
tions rapides de salinité. Ainsi, une variation de 1,5 provoque une diminution de la vitesse, une
variation de 5 induit un comportement migratoire circulaire, et une variation de salinité de 5 ou plus
immobilise totalement les ceJJules (TYLER & SELIGER, 1981). C'est ce comportement migratoire,
couplé à des mouvements descendants de convergence, qui expliquerait l'accumulation importante
(souvent d'un facteur> 10) et persistante de P. mal'iae-Ieboul'iae sous la pycnocline tout au long de
son transfert dans la baie de Chesapeake.

Nuisances et toxicité

Peu de références font état d'une toxicité de P. minimum. Cette caractéristique est attribuée,
10rsqu'eIJe se manifeste, à la seule variété mal'iae-lebouriae. Au Japon (lac Hamana) en 1942,324
personnes ont été gravement intoxiquées après avoir mangé huîtres et paJourdes et, parmi elles, 114
sont décédées; les symptômes, très différents des cas de DSP, NSP ou PSP, comprenaient: nausées,
vomissements, anorexie et douleurs gastriques, avec des atteintes apparentes au niveau du foie
(accroissement de l'organe et jaunisses). Les malades devenaient très excitables et pouvaient som­
brer dans le coma, pendant lequel la mon survenait dans les 24-48 heures suivant l'apparition des
premiers symptômes (SHIMIZU, 1978 ; OKAICHI & IMATONI, 1979). Par la suite, une substance
toxique appelée vénérupine a été extraite du bivalve Venerupis semidecussatus, vecteur de l'intoxi­
cation (AKIBA & HATTORI, 1949). Cette substance, extractible au méthanol ou à l'éthanol, est adsor­
bée sur l'argile acide ou Je charbon actif; elle est stable à pH 5,8 et dégradée par acidification. La
nature de la toxine demeure ambiguë mais les auteurs pensent qu'il pourrait s'agir d'une amine
insaturée. Cette toxine provoque les mêmes effets chez la souris pour laquelle la dose létale LD50
obtenue avec unre substance probablement impure est de 12 Jlg Ig en injection intrapéritonéale ; ces
injections chez la souris produisent des effets sur le foie (nécroses, hémorragies et dégénérescence
graisseuse), le rein et le cœur (NAKAZIMA, 1965b-c). NAKAZIMA (1965a-c, 1968) a trouvé une rela­
tion entre la toxicité des mollusques et la quantité de P. minimum présente dans l'eau de mer.
OKAICHI & IMATOMl (1979) ont extrait et purifié d'une culture axénique de P. minimum var.
mal'iae-Iehouriae deux substances toxiques (test souris) ; l'une de ces substances réagit positive­
ment au réactif Dragendorff, l'autre non. Notons que les mentions récentes de proliférations de P.
minimum au Japon (KONDO et al., 1990a-b) ne font pas état d'intoxications.

Une intoxication attribuée à P. minimum s'est produite en Norvège, en 1979 (TANGEN,
1983) ; les symptômes, comprenant troubles gastro-intestinaux et nausées sont apparus chez la plu­
part des personnes atteintes, comme dans le cas de la VSP, entre 36 et 48 heures après la consom­
mation de moules (SHIMIZU, 1978). En revanche, KAT (1979) ayant isolé des souches de P. mini­
mum et P. micans en 1976, espèces présentes au moment d'une intoxication par consommation de
moules, n'en a trouvé aucune de toxique. En fait, selon KAT (1983, 1985, J989), les intoxications de
type DSP survenues en Hollande par la consommation de moules en (1976, 1979 et 1981) seraient
dues à Dinophysis aeuminata dont des développements importants se sont produits peu avant,
simultanément à des blooms de Proroeentrum triestinum (1976), P. minimum (1979) et P. micans
(1981) dont la densité cellulaire surpassait de beaucoup celle de D. aeuminClta. Pour ces raisons,
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KAT (1985) ne considère pas les blooms de P. minimum comme une menace pour la consommation
de coquillages sur les côtes hollandaises. Dans la lagune d'übidos, au Portugal (SILVA, 1985), des
eaux rouges à P. minimum ont rendu toxiques deux espèces de bivalves, provoquant des intoxica­
tions. A la suite de cette alerte, des tests de toxicité effectués à partir d'extraits des cellules des eaux
rouges et des bivalves se sont révélés positifs. Mais ]'on peut penser que, de la même manière qu'en
Hollande, le nombre considérable de cellules de P. minimum masque la présence d'autres espèces
toxiques mais beaucoup moins nombreuses; cependant, d'après LASSUS (1988), une culture toxique
de P. minimum existe au Portugal (laboratoire de Mme E. S. Silva). En France, aucune intoxication
n'a été signalée ou soupçonnée à la suite d'un bloom de P. minimum.

Enfin, RABBANI et al. (1989) ont rapporté, pour la première fois, une mortalité de poissons
en présence d'un bloom de P. minimum et J'ont attribuée à un principe toxique produit par cet orga­
nisme, mais aucune étude n'a été entreprise pour le vérifier. En revanche, cette mortalité, qui a sur­
tout affecté une espèce de congre, a été constatée seulement dans les deux jours suivant une forte
baisse de l'oxygène dissous.

Problèmes et priorités

Si l'identification de P. minimum peut être considérée comme résolue, il faut souligner que la
petite taille de cette espèce ne facilite pas son identification par rapport à d'autres espèces voisines
et que des confusions demeurent encore possibles. Pour ce qui est de la biologie de cette espèce, la
reproduction sexuée et les formes d'enkystement, si elles existent, sont totalement inconnues. Les
travaux portant sur la production de métabolites secondaires excrétés montrent des variations
importantes pour des clones d'origines géographiques différentes. Les besoins en éléments nutritifs
restent insuffisamment connus. Les paramètres d'absorption des éléments essentiels N et P, c'est-à­
dire Ks (constante de demi-saturation) et Vmax (vitesse maximale d'absorption) n'ont jamais été
déterminés. L'importance du rapport N:P comme facteur pouvant influencer les activités métabo­
liques et les possibilités de développement (rapport optimal ou rapport critique) et, par là, les méca­
nismes d'exclusion compétitive ou de coexistence de diverses espèces phytoplanctoniques n'ont
jamais été étudiés; en dehors de quelques indications sur les besoins en fer ou les effets inhibiteurs
ou stimulants de quelques ions ou composés organiques, peu de choses sont connues sur les besoins
particuliers en oligo-éléments ou en facteurs de croissance (vitamines). Les possibilités de photohé­
térotrophie ne sont pas connues: seule une expérience montre l'utilisation de substances humiques
comme source d'azote, mais ce résultat a un caractère anecdotique car les cellules disposent dans
les milieux naturels d'autres sources d'azote plus facilement disponibles que dans de tels composés.

Sont aussi à mieux connaître la nature et le rôle des substances excrétées, les relations avec
les autres compartiments biologiques (bactéries, prédateurs). Une étude chronologique de bloom n'a
été abordée que dans le site particulier de la baie de Chesapeake et elle se limite à la phase prélimi­
naire : quelles sont les conditions initiales? Est-il possible de déterminer, pour chaque site où les
blooms reviennent avec une certaine fréquence, un ensemble de conditions minimales particulières
à leur formation? Que se passe-t-il lorsque le bloom est à son maximum de développement et quels
sont les facteurs provoquant la sénescence du bloom ?

Les réponses à ces questions demandent la réalisation d'un programme d'études combinant
(a) les expérimentations en laboratoire pour l'évaluation des facteurs essentiels contrôlant le déve­
loppement des cellules (lumière, température, salinité, sels nutritifs), (b) des expérimentations in
situ dans des mésocosmes pour intégrer les multiples facteurs physico-chimiques, biologiques
(broutage) et biochimiques du milieu non maîtrisables en laboratoire, (c) un suivi écologique d'un
site où les blooms reviennent avec une fréquence élevée.

P. minimum est considérée par de nombreux auteurs comme une espèce potentiellement
toxique lorsqu'elle constitue des blooms. Mais seule une souche, au Japon, a réellement mon­
tré -mais de manière dramatique- son caractère toxique. La question demeure de savoir si cette
toxicité dépend des clones ou de leurs conditions de développement. Les bl00111S de P. minimum
pourraient aussi offrir des conditions favorables pour le développement d'autres organismes
toxiques, bactéries ou micro-algues, qui ne seraient pas détectés lors des analyses (en raison de leur
petite taille, de leur faibles effectifs ou encore de leur dégradation lors de la fixation des prélève­
ments).
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GYRODINIUM SPIRALE (DINOPHYCÉES)

En mars 1985, des mortalités de moules et d 'huîtres plates sont constatées dans l'étang de
Thau consécutivement à la présence dans l'eau d'un dinoflagellé identifié comme Gyrodinium spi­
rale. A partir de ces observations, les services de contrôle conchylicole de l 'IFREMER ont, dès J986,
introduit G. spirale parmi les espèces potentiellement toxiques pour la faune marine, au même titre
que G. aureolum. La France semble être le seul pays à avoir inclus G. spirale dans un réseau de sur­
veillance phytoplanctonique, c'est pourquoi une synthèse des connaissances -même si celles-ci
demeurent partielles- sur cette espèce est indispensable. Dans la mesure où l'organisme connu
comme "Gyrodinium allreolum" est bien un Gymnodinium (Chap. 2), et dans la mesure où les
genres Gymnodinium et Gyrodinium sont bien distincts, G. spirale apparaît, pour l'instant, comme
le seul Gyrodinium ayant des effets toxiques; autre particularité de cet organisme, il n'est pas pho­
tosynthétique, comme on va le voir.

Morphologie, identification et biologie

Gyrodinium spirale (Bergh) Kofoid & Swezy est un dinoflagellé de grande taille (40 à 200
,um), espèce-type du genre Gyrodinilll11 (Fig. 67). DODGE (1982), reprenant les observations de
KOFOIO & SWEZY (1921) et de HULBURT (1957), en donne la description suivante: "Cellule élancée,
fusiforme, plus large à la base et s'amenuisant à la partie supérieure. Longueur: 2,5 fois le diamètre
transversal. Corps convexe dorsalement et sub-concave ventralement, donnant une apparence d'asy­
métrie. L'épicône est convexe sur le côté gauche et dorsal mais concave sur le côté droit et ventral.
L'aapex est souvent émoussé mais peut être pointu. L'hypocône est droit antérieurement, convexe
postérieurement et profondément entaillé du côté gauche de l'antapex par le sulcus avec le côté
droit formant un lobe arrondi qui se projette au-delà de l'extrémité postérieure du côté gauche. La
ceinture (cingulum) part un peu en avant de la partie médiane de l'organisme pour descendre en spi­
rale gauche avec un déplacement de 1,2 diamètres transversaux, finissant à environ 1/4 de la lon­
gueur totale près de l'antapex ; la ceinture est profondément incisée et d'une largeur approximative
de 4-6 ~m. Le pore du flagelle transversal est situé à la jonction antérieure de la ceinture et du sul­
cus, et le pore du flagelle longitudinal à environ une largeur de ceinture en dessous. Le sulcus
s'étend de l'apex à l'antapex, commençant étroit et finissant en s'élargissant vers l'antapex. Le
noyau est ellipsoïde à sphérique, situé dans la zone intercingulaire ou antérieure. n peut trouver
des pusules à chaque pore. Il n'y a pas de chromatophores, le plasma est incolore ou vert à jaune
pâle. Enfin, la surface est striée longitudinalement".

On voit que le "déplacement" du cingulum dépasse très nettement la valeur-limite de 1/5 de
la hauteur totale, valeur assignée à la distinction entre les deux genres Gymnodinium et Gyrodinium.
Dans la mesure olt cette coupure est justifiée, G. spirale est donc un "vrai" Gyrodinium ; on peut
néanmoins le trouver dans la littérature ancienne sous le nom de Gymnodiniul11 spirale Bergh
puisque son transfert dans un nouveau genre Gyrodinium n'a été réalisé qu'en 1921 (KOFOIO &
SWEZY, 1921).

La description que donne SILVA (1968), d'après des observations de cellules prélevées dans
le canal de communication entre la lagune d 'Obidos (Portugal) et la mer, se réfère à une espèce de
taille plus réduite que celle décrite par KOFOIO & SWEZY (1921) ou par d'autres auteurs (Fig. 67).
Des formes aberrantes de G. spirale ont été décrites par BURSA (1962), en particulier des individus
montrant une réticulation polygonale de l'ectoplasme à la suite d'une vacuolisation extrême de
l'endoplasme. Cet état pathologique serait possible chez des cellules en phase de sénescence ou
dont la division serait bloquée. De même, des cellules ovales à sphériques de G. spirale peuvent
être rencontrées dans le milieu naturel ou en culture à la suite de chocs osmotiques résultant, le plus
souvent, de variations brutales de salinité. Ces stades sont de courte durée et la morphologie typique
est restaurée à la division suivante.

Une description en microscopie électronique à balayage de la région antérieure révèle un
sillon apical circulaire et réduit à la base de l'apex (TAKAYAMA, 1985).

L'examen de routine en microscopie photonique ne permet pas d'accéder à ces détails. De
plus, les échantillons examinés sont, dans la majorité des cas, fixés au formaldéhyde ou au lugol
acétique, ce qui modifie sensiblement la morphologie de ce typede dinoflagellés. Les échantillons
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Figure 67 - Gyrodinium spirale, a-b : d'après HULBURT (1957) : c-d : d'après SILVA (1968),

Figure 68 - Microphotographies de G, spirale (x 400) d'après un échantillon fixé
au formol et prélevé à Thau en février 1985,

115



ESPÈCES D'APPARITION RÉCENTE

prélevés à Thau en 1985 (Fig. 68) ont été déterminés comme du Gyrodinium spirale bien que l'apex
ne soit pas émoussé. Les cellules fixées au lugol (baie de Vilaine, observations personnelles) sont
souvent prises dans une gangue muqueuse. Les observations réalisées à partir des échantillons de
l'étang de Thau (TOURNIER & GUILLOU, 1985) font donc référence pour toutes les identifications
réalisées par le réseau (Fig. 69). Il est important de recommander que, dans la mesure du possible,
soient effectuées des contre-déterminations sur du matériel vivant, et que soient recherchés les cri­
tères d'identification fournis par DODGE (1982).

ETANG DE JHAU
MEZE

Figure 69 - Emplacements des parcs à huîtres dans l'étang de Thau
et distribution des mortalités en février 1985.

En noir: mortalités importantes; en grisé: mortalités plus faibles. In TOURNIER & GUILLOU (1985)

G. spirale n'est pas chlorophyllien. Il semble s'agir d'une espèce essentiellement phago­
trophe, dans laquelle on a pu observer des particules alimentaires (GAINES & ELBRAcHTER, 1987).
Cette observation est confirmée par KIMOR (1981) en ce qui concerne l'ingestion directe d'un autre
dinoflagellé: G. dorsum, par G. spirale; les inclusions alimentaires sont expulsées par l'hypocône
lorsque les cellules vivantes sont placées sous microscope. De plus, des essais de mise en culture de
G. spirale soit seul, soit avec G. dorsum, ont échoué, (KIMOR, 1981). D'après son mode de vie hété­
rotrophe, G. spirale ne serait pas une algue; ce problème de classification est, comme on le sait,
courant chez les dinoflagellés et ceux-ci sont, globalement, traités soit comme des protozoaires, soit
comme des algues (SOURNIA, 1986).

On ne trouve pas mention de kystes dans la littérature mais deux sortes de kystes ont été
observés chez d'autres espèces du genre Gyrodinium (SILVA, 1959 ; DODGE, 1982). L'un est fine­
ment encapsulé sans modification morphologique de la cellule, l'autre est un kyste sphérique conte­
nant une cellule ronde sans flagelle.

Ecologie

DODGE (1982) donne une distribution mondiale très large à ce dinoflagellé, incluant la
Méditerranée, l'Atlantique, le Pacifique, la Manche (île de Man, Plymouth, baie de Morecambe).
D'autres auteurs le décrivent dans le golfe du Mexique, dans le canal de Mozambique, dans la baie
d'Helgoland, en Baltique, sur les côtes norvégiennes, en mer Adriatique, sur les côtes de Californie
et celles d'Australie.

Dans la mesure où très peu de données écologiques sont disponibles sur G. spirale, nous
prendrons comme exemple la situation française. La dispersion géographique de G. spirale est très
large, comme on peut l'observer d'après la répartition des maximums annuels le long des côtes
françaises entre 1987 et 1989 (Fig. 71). En effet, les littoraux méditerranéens, corses et atlantiques
montrent une présence générale de cette micro-algue chaque année, avec cependant une accumula­
tion géographique marquée en Bretagne. La présence de G. spirale dans l'étang de Thau n'est peut­
être que récente, car une thèse réalisée en 1980-81 et spécifiquement consacrée aux Dinoflagellés
de la région (BORCACKLl, 1981) ne mentionnait pas cet organisme.
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Les observations réalisées par KAT (1989) font état d'un bloom printanier de ce dinoflagellé
sur les côtes des Pays-Bas (Fig. 70) avec une extension progressive vers la période estivale après
1976. Un bloom exceptionnel est noté en 1983 avec 530 000 cellules /1. Cependant, aucun effet
nocif n'est mentionné.

Aucune donnée n'est disponible concemant le rôle des facteurs hydrologiques sur le détermi­
nisme des blooms de cette espèce, que ce soit à partir d'observations in situ ou d'essais de culture
monospécifique ; les facteurs trophiques (proies ou particules requises par cet hétérotrophe) sont,
notammment, inconnus.

Nuisances et toxicité

MAC LEAN (1979) cite un cas historique de bloom à G. spirale sur les côtes australiennes, de
mars à mai 1891. près du port de Sydney. Cette efflorescence avait lieu en même temps qu'un
bloom à Glenodinium ruhrum et des mortalités importantes de poissons et invertébrés marins
étaient constatées. (Notons que ce "Glenodinium rubrum" est un Dinoflagellé énigmatique, d'iden­
tification incertaine et jamais signalé par la suite).

En dehors de ce cas isolé et ancien, on ne peut se référer qu'aux mortalités de moules et
d 'huîtres plates signalées en France (étang de Thau, 1985) et associées à un développement inhabi­
tuel, mais non "efflorescent", de G. spirale (TOURNIER & GUILLOU, 1985), sans corrélations nettes
entre les pourcentages de mOltalité de moules sur parcs et l'abondance du dinoflagellé. Ni le froid
exceptionnel de la période considérée (février-mars), ni les taux (normaux) d'oxygène dissous ne
sont suffisants pour expliquer les mortalités chez les individus examinés. Cette mortalité portait
aussi bien sur les coquillages que sur leurs épibiontes et fut plus sévère, semble-t-i1, dans la partie
est de l'étang (Fig. 69). La température de l'eau variant de 6,7 à 7,5 oC et la salinité de 35,58 à
35,70. Les concentrations de G. spirale atteignaient 2 000 à 9 000 cellules /1 le 25 février et 22 000
à 60 000 celUI le 28 ; ces valeurs tombent à 25 000 cel!./l le 5 mars. Dans les tables à huîtres, la
mortalité observée (0-44 %) est hétérogène, du type "mosaïque", rendant difficile la localisation
précise d'une source de propagation. Le total des pertes avait été estimé à 600 tonnes de moules et
10 tonnes d'huîtres plates.

D'autres manifestations de G. spirale ont été détectées sur les côtes françaises en 1985, en
particu lier en Bretagne-nord et sud, mais sans toxicité directe. Un relevé des concentrations enregis­
trées de 1987 à 1989 en divers points des côtes françaises (Fig. 71) montre que les fortes
concentrations hivernales rencontrées dans l'étang de Thau en 1985 ne se sont pas renouvelées par
la suite. Un seul autre épisode toxique (mortalités de coquillages) est noté en 1987 à Lannion­
Locquirec pour des concentrations dépassant 10 000 cell./I. Cette observation confirmerait la néces­
sité d'obtenir au moins 10 000 cell./I dans l'eau pour associer des effets toxiques puisqu'en 1986 et
1988 ce seuil n'était pas atteint. Cependant cette hypothèse semble contredite par les résultats de
1989, ce seuil ayant été dépassé à trois reprises sans que des mortalités soient observées au niveau
conchylicole.

A partir de l'épisode toxique observé en 1985 dans l'étang de Thau, le réseau national de
surveillance phytoplanctonique de l'IFREMER a pris en compte G. spirale dans la recherche
d'espèces planctoniques nocives (BERTHOMÉ & BELIN, 1988).

Problèmes et priorités

Gyrodinium spirale est un dinoflagellé de grande taille, non chlorophyllien, phagotrophe et
néritique sinon côtier. Sa position taxonomique n'est pas claire aujourd'hui (ELBRACHTER, 1979),
dans la mesure où seules des observations détaillées d'exemplaires vivants, incluant les variations
morphologiques avant et après fixation, permettraient une diagnose irréfutable. A l'instar d'autres
espèces de dinoflagellés, G. spirale n'a fait l'objet d'études -à l'exclusion des listes floristiques
établies lors de campagnes de prospection - que pour certains caractères originaux tels que la pro­
duction de formes aberrantes et l'aptitude à phagocyter d'autres flagellés. L'association récente de
G. spirale à des mortalités de bivalves en France ne constitue pas en soi une preuve de la toxicité de
cette espèce, la seule autre mention (incertaine) d'un effet toxique remontant aussi loin qu'à 1891
sur les côtes australiennes.

117



ESPÈCES D'APPARITION RÉCENTE

C.lineatum

~

~

"...~

1160-
P.ba Ileum85 G.splrale

83 __~!D_530

81

79

77

75
73 -'-.--1"""'"'1'''''''''\-..____

85 -r1_r---------, .-=--;-----,
83
81
79

77

75

73 """'---,r-r--r---r--.,--,-"'" ..J..,--,--,--.--.-_

85

83

81
79
77

75

73 -'-r~r:-:-r-:-

Figure 70 - Abondances mensuelles de G. spirale sur la côte nord hollandaise entre 1973 et 1985.
L'échelle logarithmique est comprise entre 0,5 œil/nu (carreaux blancs) et 530 œll./ml (carreaux noirs), In KAT (1989),
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Figure 71- Concentrations cellulaires maximales de G. spirale observées entre 1987 et 1989 en
différents points des côtes françaises (d'après données du CSRU-IFREMER).
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Parallè1ement à la détection systématique de cette espèce en zone littorale grâce à des
réseaux de surveillance nationaux, il importe donc d'en savoir davantage sur l'écophysiologie de
G. spirale et, surtout, sur la réalité d'un quelconque pouvoir toxicogène. Dans la mesure où les
effets observés (mortalités d'invertébrés marins, voire de poissons) plaident en faveur d'une toxine
ectocrine, des tests hémolytiques ou cytotoxiques normalisés pourraient être effectués pendant des
développements importants (plus de la 000 cell./I). Par ailleurs, l'identification de G. spirale à par­
tir d'échantillons fixés repose sur un nombre réduit de critères tels que la taille et la torsion cingu­
laire. Comme plusieurs auteurs le recommandent, des examens complémentaires de plancton vivant
paraissent indispensables pour valider ces id ntifications.

LE GENRE DICTYOCHA (DICTYOCHOPHYCÉES) OU SILICOFLAGELLÉS

D'une impol1ance et d'un intérêt paléontologiques certains, les Dictyochophycées ou
Silicoflagellés semblent ne plus être représentés aujourd'hui que par un genre unique, repol1é sous
divers synonymes, et un très petit nombre d'espèces. Leur importance quantitative dans le plancton
actuel était tenue, jusqu'à ces toutes dernières années, comme négligeable; il n'en est rien et, de
surcroît, ces organismes peuvent causer des hécatombes dans la faune marine.

Figure 72 - Nomenclature des éléments du squelette des SilicoflageIlés.
(4-5) : DicryochajïlJula en vue apicale et latérale. (6-7): D. speculum en vue apicale et latérale. (a : baguette apicale:
b : baguette basale. 1: baguette latérale: r: come radiale: s : épine de soutien: an: anneau apical: es : épine surnu­
méraire)./11 DEFLANDRE (J950).

Morphologie, identification et biologie

Dans leur organisation générale, il s'agit de cellules de petite ou moyenne taille (20-60 ~m),

non coloniales, pourvues d'un flagelle antérieur et apparemment unique, contenues dans une arma­
ture de tubules siliceux (Fig. 72-77). Il existe cependant un second flagelle, très court ou vel1igial
(MOESTRUP & THOMSEN, 1990). SOURNIA (1986) décrit comme suit le genre Dictyocha : "Squelette
formé fondamentalement d'un anneau polygonal dit "basal" dont les angles, arrondis, portent le
plus souvent des cornes ou épines et supportent souvent une ou plusieurs arcades ou bien un second
anneau, plus petit, dit "apical". Sur le vivant, pseudopodes rayonnants, extrêmement fins.
Chloroplastes présents, à la périphérie de la cellule".
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Figure 73 - (8) : Quatre anciens "genres" de Dictyochacées, aujourd'hui tenus
généralement pour synonymes du genre unique Dietyocha.

(a) "Mesocena", (b) "Diclyocha", (c) "Distephanus", (d) "Cannopifus", selon R. Hovasse (lui-même "inspiré de
Lemmermann"). (9) : Différents types de l'anneau basal chez Dietyocha selon J. Frenguelli (qui donnait un nom de
forme distinct à chaque type). (10) : Variabilité infraspécifique chez une même espèce de Dietyocha. d'après J.
Frenguelli. /n SOURNIA (1986).
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GEMEINHARDT (1930) reconnaissait cinq genres, de nombreuses espèces et de plus nom­
breuses encore variétés et formes ; outre les distinctions morphologiques, les préférences écolo­
giques étaient prises en compte. Deux espèces étaient considérées comme prépondérantes dans le
plancton actuel: Dictyocha fihula, supposée d'eaux chaudes, et Distephanus speculum d'eaux
froides. Cette classification -ou hyper-classification, pourrait-on dire- demeure retenue dans son
principe par les micropaléontologistes mais a été progressivement abandonnée par les planctolo­
gistes. En 1952, DEFLANDRE propose de ne plus retenir le genre Distephanus et place les deux
taxons précédents dans le genre unique Dictyocha. Pour les phytoplanctologistes actuels, le choix
quant au nombre de genres semble s'être réduit à l'alternative: un seul genre (Dictyocha) ou bien
deux? De toutes manières, le nom Distephanus doit être proscrit puisqu'il est homonyme d'un
genre de phanérogames publié antérieurement (voir SOURNIA, 1986).

o
26

Figure 74 - Variabilité attribuée à "Distephanus et formes voisines".
Chaque organisme a reçu une désignation taxinomique propre, non retenue ici. ln VAN DER SPOEL el al., (1973).

La bibliographie sur la taxinomie de Dictyocha est foisonnante (voir SOURNIA, 1986 et le
catalogue de LOEBLlCH et al., 1968). Au niveau spécifique, la classification nécessite une révision
complète. La seule espèce D. fihula compte plus de vingt formes ou variétés. Au laboratoire, après
21 jours de culture clonale, VAN vALKENBURG & NORRIS (1970) et VAN vALKENBURG (1971a-b)
ont obtenu, non seulement plusieurs formes ou variétés de cette espèce, mais encore plusieurs des
genres de la classification de Geimeinhardt. Les "indicateurs" morphologiques sont donc peu
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Figure 75 - (11-17) Diclyoc/w : diverses espèces, ou bien diverses écol11orphoses
d'une même espèce? /11 SOURNIA (1986).

Figure 76 - Disrepl!ollus speculum (baIe de Douarnenez).
A gauche: vlle latérale (cellule en division) : à droite: vue apicale. /11 LASS S (1988).

122



ESPÈCES D'APPARITION RÉCENTE

~
~

•-
~.~~. ~

••,~
,- .

• •
\<.,. ''!V'

• 11 '-,

••

• •
~

•
f. '"

Figure 77 - Dictyocha speculum. Cellules sans squelette et avec squelette d'un échantillon
formolé à 4 % (x 480). /11 JOCHEM & BABENERD (1989).
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Figure 78 - Dictyocha speculum. (a-c) Cellules vivantes sans squelette; échelle: 10 !lm. (d-e)
Schémas montrant la forme sans squelette et avec squelette:
ch : chlo{'()plasle . .fI : flagelle. n novall.l: lenweille. l' : \'acllole. La flèche indique la direcrion de déplacement. [n
LARSEN & MOESTRUP (1989).
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fiables. En attendant et au vu de ses résultats, VAN VALKENBURG (1980) juge souhaitable de regrou­
per D. speculum et D. fibula. D'autres auteurs, tels JOCHEM & BABENERD (1989) et MOESTRUP &
THOMSEN (1990), préfèrent conserver leur autonomie d'espèces à chacun des deux organismes, sur
la foi du critère suivant: Dielyocha fibula possède un anneau quadrangulaire à quatre épines,
Dislephanus speculum présente un anneau hexagonal à six épines et certains détails cytologiques
diffèrent chez les deux taxons. Nous optons ici pour un genre unique avec deux espèces: Dielyocha
fibula Ehrenberg et Dictyocha speculum Ehrenberg.

La forme du squelette reste donc encore la clé de la taxinomie. D'après les observations de
BONEY (1973,1976, 1981), la prise en compte du squelette simple de D. speculum peut entraîner
des confusions si une forme aberrante est trouvée ---ce qui, toutefois, est rare; d'après cet auteur, il
est préférable d'observer le squelette dédoublé qui cOlTespond au stade de pré-division.

La bibliographie donne peu de détails sur la reproduction de Dictyocha. Seule la reproduc­
tion asexuée est connue, d'après les études menées en culture. Durant ces expérimentations, on voit
aussi apparaître des stades flagellés dépourvus de squelette; cette présence d'organismes flagellés
est également signalée dans le milieu naturel, ainsi dans la baie de Kiel en Allemagne (JOCHEM &
BABENERD, 1989) où ils sont associés à l'organisme pourvu de squelette, D. speculum. D'après les
observations de THOMSEN & MOESTRUP (1985) et de MOESTRUP & THOMSEN (1990), le stade nu est
une cellule plus ou moins sphérique, d'environ 20 )lm de diamètre; elle possède un flagelle et 25
chloroplastes (Fig. 78). Ces cellules sont très fragiles et sensibles aux variations de températures et
aux chocs mécaniques. Il faut signaler par ailleurs que cette forme nue avait déjà été observée par
NOTHIG (1984) dans cette même zone en 1983. Enfin, deux autres stades nus viennent d'être décrits
par MOESTRUP & THOMSEN (1990), l'un multinucléé et de grande taille (500 flm), l'autre ameeboïde.

Biochimie et physiologie

Les caractéristiques biochimiques et physiologiques du genre Dictyocha sont très peu
connues. Ce phytoflagellé est relativement fragile et peu de cultures sont maintenues en laboratoire.
L'essentiel des informations est à rechercher dans les travaux de S. Van Valkenburg et de S.
Taguchi. Les premières analyses pigmentaires sur les silicoflagellés ont été effectuées par VAN VAL­
KENBURG (1980). La composition pigmentaire se particularise par la présence de chlorophylle a et
C, de carotène, de diadinoxanthine, fucoxanthine, diatoxanthine et lutéine. Les caractéristiques phy­
siologiques ont été étudiées en laboratoire, plus particulièrement pour Dictyocha jïbula et D. "per­
laevis" (ce dernier taxon probablement synonyme de D.fibula). Très sensible aux variations de tem­
pérature, D. jïbula présente son optimum de croissance à 10°C pour une eau à 24 0/00 de salinité.
L'espèce (?) "perlaevis" a fait, quant à elle, l'objet d'étude d'assimilation carbonée. Dans les résul­
tats de TAGUCHI & LAWS (1985), la biomasse était de 608 pg chI. a 1/1 et le taux de carbone assimilé
de 1,23 ng C /1 /h ; des observations complémentaires (TAGUCHI & LAWS, 1989) ont démontré que
ce taux ne serait pas limité par les nitrates, mais plutôt par d'autres nutrilites.

Écologie

Le genre Dielyocha est exclusivement marin et, dans la littérature (MARGALEF, 1969 ;
TRAVERS & TRAVERS, 1968 ; TRAVERS, 1973 ; BONEY, 1973 ; VOLTOLINA & FOSTER, 1985), l'espè­
ce D. speculum est une forme d'eau froide; elle a même été observée à des profondeurs de 3 800 m
dans le golfe d'Alaska (TAKAHASHI, 1987). Sa présence a cependant été signalée dans des eaux très
différentes lors d'une campagne effectuée dans l'océan Atlantique entre 300 N et 700 S (VAN DER
SPOEL el al., 1973). Les deux autres espèces qui nous intéressent, D. fibula et D. (?) "perlaevis" ,
ont, par contre, des préférences plus déterminées. D. fibula a été surtout observé dans des eaux
froides, comme en mer du Nord (VAN VALKENBURG, 1971), et D. "perlaevis" dans des eaux
chaudes, comme dans la baie de Kaneohe à Hawaï (TAGUCHI & LAWS, 1989 ; notons que ce travail,
en dépit de son titre ("bloom"), ne mentionne que des effectifs cellulaires modestes.

Les effectifs de Dielyocha dans le plancton des mers actuelles pouvaient être tenus pour
quantitativement négligeables jusqu'à la première mention d'une "red tide" à D.jïbula dans la baie
d 'Omura (Japon) en août 1947 (TSUJITA, 1955), conjointement à de bonnes conditions météorolo-
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giques, fortes durées d'insolation et faibles précipitations. ; aucune nuisance n'a alors été signalée.
Par la suite, aucune prolifération ne semble avoir été signalée dans le monde jusqu'à 1983, année où
une population de 600 000 celUI de D. speculum a entraîne une anoxie dans le golfe de Trieste
(FANUKO, 1989). A la même époque, en Allemagne, un bloom est observé dans le fjord et la baie de
Kiel; l'espèce D. speculum est associée à sa fonne nue précédemment décrite. Entre 1983 et 1986,
les densités de ces flagellés varient de 2,3 à 7 millions au litre (NOTHIG, 1984; NEUER, 1986 ;
JOCHEM, 1987). Ces blooms n'ont induit aucune nuisance.

Nuisances et toxicité

Les premières nuisances remonteraient à mai 1983 dans le Kattegat : mortalités d'invertébrés
benthiques et de saumons dans des fermes marines (AERTEBJERG & BORUM, 1984). Durant la même
période, un petit flagellé, appelé "Flagellé X", provoque en Irlande des mortalités de saumons avec
une densité maximale de 1,7 millions au litre, tandis qu'en Ecosse des effets similaires sont obser­
vés, en 1979 et 1982, pour 0,4 à 8 millions de cellules au litre (DUNNE & PARKER, 1981 ; AYRES el
al., 1982 : DOYLE et al., 1984 ; GOWEN, 1987). Au vu de ses effets sur la faune, le "Flagellé X" a
été identifié à la forme nue de D. speculum. Ce rapprochement est à présent démenti par 0.
Moestrup (comm. pers.) et une étude détaillée de la forme nue de D. speculum est en cours (MOES­
TRUP & THOMSEN, 1990).

D. speculum sous sa forme sans squelette apparaît donc nuisible (THOMSEN & MOESTRUP,
1985). La littérature ne signale qu'une seule nuisance provoquée par D. speculum à squelette sili­
ceux, et celle-ci est survenue en France dans la baie de Douarnenez en 1987 (ERARD-LE DENN &
RYCKAERT, 1990). Dans la nuit du 12 au 13 avril, une mortalité soudaine et très importante a été
observée dans un élevage de truites de mer, affectant une quinzaine de tonnes de truites (70 % du
cheptel). Dans les cages de sUlface, de nombreux poissons montraient des signes évidents
d'asphyxie. Les eaux environnantes présentaient une coloration jaunâtre, apparemment observée
depuis la veille par des pêcheurs. Les analyses de l'eau mettaient en évidence la présence de l'espè­
ce D. speculum à squelette siliceux, dominante à 70 % pour une densité maximale de 1.3 millions
de cellules au litre. L'examen des truites a montré une hypermucosité au niveau des branchies,
emprisonnant de nombreux D. speculum. Un examen histologique fait apparaître des œdèmes et des
fortes hyperplasies branchiales.

Si Dictyocha, sous sa forme à squelette siliceux, n'a pas à ce jour de propriété toxique, on
peut supposer que l'abondance de D. speculum peut provoquer, comme à Douarnenez, une irritation
des branchies des poissons. Les frottements du squelette siliceux provoqueraient une importante
sécrétion de mucus, d'où une diminution des échanges gazeux entraînant la mort. Cependant, l'effet
mécanique de D. speculum n'explique peut être pas à lui seulles mortalités; la diminution d'oxygè­
ne, due à la prolifération algale, est certainement à considérer.

Problèmes et priorités

Exclusivement marin, le genre Dictyocha sous ses deux présumées espèces est cosmopolite.
Sa morphologie est complexe et le nombre et le développement relatif des expansions qui
composent le squelette est variable. La taxinomie basée sur cette conception apparaît très délicate,
et de fait, controversée. Peut-être devons-nous attendre des éclaircissements des recherches en bio­
logie moléculaire et cellulaire.

Naguère faiblement représenté dans le plancton, Dictyocha prolifère depuis peu et des nui­
sances sont signalées lors des "eaux colorées" à D. speculum. D'après les dernières observations,
les nuisances seraient dues, soit à la toxicité de la forme nue de l'espèce, soit à l'effet mécanique du
squelette. Les phénomènes d'anoxie, liés aux excédents de biomasse, seraient également à prendre
en compte. Quoi qu'il en soit, cette espèce attire l'attention puisqu'elle est responsable de mOl1alités
dans des élevages de truites de mer. Même si aucun effet strictement toxique n'a été décelé, des
dommages sont signalés; aussi toute prolifération est-elle surveillée par le réseau de suivi et d'aler­
te en France (IFREMER/DEL). Quelques laboratoires étrangers, comme en Allemagne et au
Danemark (V. Hansen, comm. pers.) sont également attentifs.
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CONCLUSION ET PERSPECTIVES

Dans leur ensemble, les nuisances causées par le phytoplancton marin, qu'el/es s'accompa­
gnent ou non des pullulations désignées sous les noms d"'eftlorescences", "eaux colorées", "eaux
rouges", ou "blooms", ne peuvent plus être considérées, en 1990, comme bénignes ni anecdotiques.
Ces phénomènes préoccupent aujourd'hui, à juste titre, tout autant le public, les aquaculteurs, et les
administrations que les scientifiques. Chez ces derniers, l'accroissement récent du nombre des col­
loques et celui des publications est significatif (on compte désormais chaque année au moins un
symposium d'ampleur internationale, outre de nombreuses réunions nationales) ; le tableau 23
indique les principales et les plus récentes publications de référence.

Tableau 23 : Guide bibliographique de la littérature mondiale récente concernant
les efflorescences ou le phytoplancton nuisible.

Nature de J'ouvrage et domaine traité

Identification des espèces
Genres et espèces des côtes de France

Genres et espèces des côtes du Japon

Classes, ordres. familles et genres du phytoplancton mondial
(efflorescent ou non, nuisible ou non)
- dinoflagellés, silicofJagellés, Cyanophycées et Raphidophycées
- diatomées
- tous les autres groupes

Principaux genres et espèces nuisibles clans le monde

Congrès internationaux
Phytoplancton

Dinoflagellés seu Is

Référence

LASSUS (1988)

FUKUYO er al. (1990)

SOURNIA (19R6)

RICARD (19R7)

CHRÉTIENNOT-DINET (1990)

LARSEN & MOESTRUP (1989)

PARKER & TETT (1987)

GRANÉLi er al. (1990)

COSPER er al. (1989)

ANDERSON er al. (1985)

OKAICH 1er al. (1989)

Immédiatement une question: le problème du phytoplancton nuisible, qui a ainsi conquis
l'actualité en peu d'années, est-il nouveau? Des recherches historiques rapides montrent que le pro­
blème est, de toutes manières, assez ancien, mais ces recherches achoppent rapidement sur le
manque de données concernant le plancton ; tel est le cas de l'excellente étude épidémiologique
conduite par NETTER & R1BADEAU-DuMAS (1907 a-b) à la suite des empoisonnements paralysants
survenus dans la région de Calais au début du siècle: toutes les observations et tous les tests pos­
sibles à cette époque ont bien été conduits sur les coquillages incriminés comme sur les victimes
humaines, mais ... aucune étude du plancton (ce mot, agé de plus de 40 ans à cette époque, n'appa­
raissant pas même dans les publications citées). De plus, toute enquête dans le passé est inévitable­
ment faussée par l'évolution des contextes scientifique et social: inutile de préciser combien ont
évolué, en particulier au cours des derniers siècles, l'attention apportée par l'homme à sa santé, la
connaissance et la survei.llance du milieu marin, ainsi que les modes de propagation de l'informa­
tion.
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Sur cette question de l'historicité des phénomènes, les scientifiques se sont tout d'abord mon­
trés prudents. En effet, plusieurs facteurs d'origine humaine - et non planctonique - et dont l'in­
tensité croît avec les années peuvent fausser la réponse: nombre croissant de chercheurs et de labo­
ratoires côtiers, diffusion des informations et des connaissances, nombre et diversité des
installations aquacoles, mise en place de programmes de surveillance de l'environnement, améliora­
tion des techniques de fixation et d'observation du plancton. On comprend donc que certains auteurs
restent réservés quant à l'évolution générale des phénomènes au cours des dernières décennies (REID
el al., 1987 ; BOALCH, 1987). Cependant, la conviction tend à prévaloir aujourd'hui que, d'une part
le nombre, d'autre part la gravité des nuisances phytoplanctoniques sont en augmentation
(ANDERSON, 1989 ; SMAYDA, 1990). A nouveau, voici quelques indices.

- Extension géographique des apparitions de telle ou telle espèce dans un pays donné ou
d'un pays à l'autre ou d'un océan à l'autre. Tout à fait démonstrative à ce sujet est la carte établie par
SUNDSTROM et al. (1990) de l'extension mondiale des mentions d'intoxications signalées entre les
deux derniers congrès internationaux consacrés au sujet (Fig. 79) ;

PSP • DSP 0 ASP 0

. .-

Figure 79 - Nouvelles mentions d'intoxications humaines de types paralysant (psP), diarrhéique
(DSP) ou amnésiant (ASP) entre novembre 1987 et juin 1989 (In SUNDSTROM et al., 1990)

- Apparition d'organismes nouveaux dans une région donnée. "Nouveaux" peut désigner:
(1) une algue non encore décrite (nouvelle pour la science) telle, semble-t-il, Aureococcus aux
Etats-Unis (COSPER el al., 1989, 1990 ; SMAYDA & FOFoNoFF, 1989), (2) plus souvent, une algue
déjà connue mais parfaitement bénigne jusque-là, comme certaines diatomées des genres
Chaeloceros (HORNER et al, 1990) et Nitzschia (SUBBA RAO et al., 1988) au Canada et en Ecosse ou
la Prymnésiophycée Chrysochromulina polylepis en mer du Nord (BARTH & NIELSEN, 1989 ;
UNDEDRDAL et al,. 1989).

- Ces deux catégories confondues, et pour ne prendre que l'exemple de la France: augmen­
tation globale des manifestations d'eaux colorées. Cette augmentation, entre 1975 environ et 1989,
ressort clairement des travaux de BELIN el al. (1989) et Anon. (1990).
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- Accroissement parallèle, au cours des années récentes, du nombre des efflorescences et
du développement démographique ou industriel. Le cas de Hong-Kong est rapporté par LAM et Ho
(1989) ; voir aussi, dans le présent travail, le chapitre consacré à Phaeocystis.

Le dernier de ces trois indices nous conduit à examiner la causalité des phénomènes. Une
réponse immédiate et qui est courante dans le public est: "la pollution" ... Ici encore, la prudence est
de mise. On a mentionné plus haut, dans le cas de Phaeocystis, la corrélation avec les variations
spatiotemporelles des teneurs en nitrates et phosphates dans le nord de la Manche et la mer du Nord,
mais cette algue pullule également, et depuis longtemps, dans des eaux antarctiques qui demeurent
épargnées par ces apports anthropiques; Prorocentrum minimum, d'autre part, tend à proliférer dans
les eaux portuaires ou eutrophisées. Ces deux cas mis à part, et si l'on ne considère que les côtes
françaises, aucune relation simple n'a été trouvée entre la fréquence d'apparition ou l'abondance
des algues unicellulaires nuisibles et l'une quelconque des caractéristiques physicochimiques du
milieu - ce qui n'exclut pas, toutefois, cette possibilité. A l'échelle mondiale, pour qui admet
l'intensification globale des manifestations de plancton nuisible, on peut établir un parallélisme
avec l'augmentation dans les eaux côtières, d'année en année, de la charge organique (PRAKASH,
1987) ou des teneurs en nitrates et phosphates ainsi qu'avec la diminution concomitantte des rap­
ports silicates/azote ou phosphates/azote (LANCELOT et al. 1987 ; SMAYDA, 1990). Dans ce sens,
mentionnons 1'hypothèse de T. Wyatt selon laquelle la production de toxines par certaines algues du
phytoplancton constituerait une adaptation offrant à ces végétaux un moyen de stockage et d'élimi­
nation d'un excès d'azote présent dans le milieu; ainsi, la production de toxines par le phyto­
plancton jouerait, paradoxalement, un rôle détoxificateur à l'égard des algues planctoniques elles­
mêmes (WYATT et REGUERA, 1989). Pour conclure sur les effets de l'eutrophisation et de la
pollution, la question reste ouverte et les "media" doivent savoir que les recherches nécessaires se
poursuivent.

Nous l'avons signalé à plusieurs reprises dans ce travail, "efflorescences" (ou "eaux colo­
rées", etc.) n'est nullement synonyme de "toxicité", ni même de "nuisance". Quelques précisions
complémentaires à ce sujet.

- Parmi les quelque 5 000 espèces (réparties dans une douzaine de classes d'algues) que
compte le phytoplancton marin mondial (SOURNIA, 1986-1990), environ 300 sont connues pour
avoir provoqué une ou plusieurs ou de nombreuses proliférations, nuisibles ou non (A. Sournia, non
publié). Le catalogue récemment mis à jour par LASSUS (1988) en recense une cinquantaine pour les
côtes européennes.

- Dans cette flore mondiale de 5 000 espèces, le nombre des organismes toxiques, provo­
quant ou non des "eaux rouges", est seulement d'une trentaine ou un peu plus, parmi lesquels une
majorité de dinoflagellés (STEIDINGER, 1983 ; STEIDINGER & BADEN, 1984 ; TAYLOR, 1985 ; SHIMIZU,
1987). 11 est vrai que cette liste s'accroît sensiblement depuis les premières estimations; ainsi,
SCHANTZ (1971) ne relevait-il que huit espèces toxiques de dinoflagellés.

- La plupart des proliférations phytoplanctoniques sont parfaitement bénignes, inverse­
ment, une espèce peut être hautement nocive à de faibles concentrations, c'est-à-dire à des concen­
trations qui passeraient tout à fait inapercues sans un examen microscopique.

Soulignons également la diversité biologique des algues en cause et la diversité de leurs
effets. Il y a, certes, des points communs: tous les organismes mentionnés sont des algues unicellu­
laires et planctoniques, l'état unicellulaire impliquant souvent un taux de multiplication rapide (le
cas des "marées vertes" dues aux Chlorophycées pluricellulaires n'a pas été traité ici) ; la période
préférentielle des manifestations est estivale, enfin, les algues nuisibles se développent souvent à la
suite de la poussée printanière des Diatomées. A ceci près, chaque espèce pose ses problèmes
propres, comme on a tenté de le résumer, pour les quatre genres principaux des côtes françaises,
dans Je tableau 24.

Enfin, l'éventail ici déployé des algues planctoniques nuisibles doit être tenu pour
provisoire: c'est un "état des lieux" pour les années 1989-90. Il existe bien d'autres espèces nui­
sibles de par le monde, qui peuvent une année ou l'autre coloniser nos côtes. Le cas de
Chrysochrornulina nous rappelle qu'une algue anodine et rare peut tout à coup devenir hautement
indésirable; et les trois algues "suspectes ou d'apparition très récente en France" traitées à la fin de
ce travail révèlent bien l'existence de dangers potentiels.
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Tableau 24 - Caractéristiques des principales nuisances phytoplanctoniques des côtes françaises.

Dinophysis GVl'Odinium Alexand,.ium Phaeocysfis

Classe Oinophycées Oinophycées Oinophycées Prymnésiophycées

Côtier ou Surtout Côtier et Côtier Côtier et
océanique côtier océanique océanique

"Efflorescences" + + +

Saison principale Été Fin printemps ') Printemps
à début automne

selon régions

Toxine DSP Endotoxine non PSP
identifiée; exo-
toxines proches
de l'hémolysine

Atteintes chez l'homme Diarrhée, Paralysie
etc.

Autres nuisances Mortalités Écume, etc.,
d'invertébrés et mortalités

de poissons d'invertébrés,
perturbation
des pêches,
OMS, etc.

Figure 80 - Stations principales du réseau de surveillance français (ln Anon., 1990)
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Somme toute, la France peut se considérer comme tout à fait privilégiée, n'ayant été affectée
jusqu'ici que par peu d'espèces, par relativement peu de manifestations et par aucun décès humain
autre que "historique" et invérifiable. Tout en souhaitant que ce privilège nous soit longtemps
conservé, il nous appartient de mettre en œuvre les mesures et les recherches qui s'imposent. A ce
propos, trois tendances sont apparues récemment dans le développement des recherches mondiales;
sacrifions à la modestie en notant que la France n'a pas été de reste dans cette évolution, mais souli­
gnons que l'effort doit être poursuivi.

• Innovations en matière de méthodes: identification et dénombrement automatisés du phyto­
plancton (YENTSCH, .1988a ; voir aussi le chapitre ici consacré à Dinophysis) .. télédétection de la
couleur de la mer (UNO et YOKOTA, 1989 ; MATSUMURA et a!., 1989 ; MATSUMURA et YOKOTA,
1989 ; YE. TSCH, 1989b) ; techniques biochimiques, génétiques ou immunologiques (ANDERSON
et CHENG, 1988 ; ANDERSON, 1990; HIROISHI et al .. 1988, 1989 ; SAKO et al., 1989) ;

lise en place et maintien de réseaux permanents de surveillance (au Japon: OKAICHI, 1989 ;
en France: Anon., 1990 et fig. 80) ;

• Pluridisciplinarité: la clef ou mieux, les clefs du problème ne se trouvent plus dans les majns
de telle ou telle catégorie de spécialistes, mais dans celles de la communauté des océanographes,
des écologistes, de' taxinomistes, des biochimistes, des généticiens et des toxicologues;

• Concertation, communication, confrontation et coordination entre chercheurs et entre
pays.
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Plusieurs espèces du phytoplancton, soit qu'elles prolifèrent au point de
modifier l'aspect habituel de la mer: "efflorescences", "eaux colorées", "eaux
rouges", etc., soit qu'elles demeurent peu abondantes, provoquent depuis une dizai­
ne d'années diverses intoxications ou nuisances sur les côtes de France. Ces orga­
nismes sont passés en revue sous les aspects suivants : morphologie, cytologie,
physiologie, biochimie, répartition, exigences écologiques et conditions d'appari­
tion en mer, toxicité (le cas échéant), nuisances et prévention. JJ s'agit principale­
ment des Dinoflagellés Dinophysis spp., Gymnodinium cf. nagasakiense
(= Gyrodinium cf. aureolum) et Alexandrium minurum et de la Prymnésiophycée
Phaeocystis spp. ; en outre, le cas de trois espèces suspectes et d'apparition récente
en France est examiné les Dinoflagellés Prorocentrum minimum et
Gymnodinium spirale et le Silicoflagellé Dictyocha. Les intoxications et nuisances
dues aux algues unicellulaires marines semblent, en France comme dans le reste du
monde, gagner en étendue et en fréquence. Ceci justifie le maintien ou l'extension
d'un réseau de surveillance permanent et le développement de recherches pluridis­
ciplinaires coordonnées.

Several phyloplankton species, whelher hloom-forming or not, have caused
jish kilts or human intoxications or other nuisances on the coasts of France for
the past ten years. The present review considers them under the foltowing
aspects: morphology, cytology, physiology, hiochemislry, geographical distrihu­
tion, ecological requirements, toxicity and/or nuisances. These are principally the
Dinoflagellates Dinophysis spp., Gymnodinium cf nagasakiense (= Gyrodinium
cf aureolum) and Alexandrium minutum, and the Prymnesiophyte Phaeocystis
spp . .. in addition, Ihree presumahly toxic spa'ies which were recently found on the
French coasts are examined, namely : the Dinoflageltates Prorocentrum minimum
and Gymnodinium spirale and the Silicoflageltate Dictyocha. Toxic and/or
noxious unicellular marine algae seem to extend hoth in space and time, as they
seem to do in the rest of the world. Hence the need for maintaining or developinR
the national monitoring network of permanent stations and for carrying on multi­
disciplinary and coordinated hasic research.
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