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RESUME
Les facteurs de l’environnement ont une importance considérable sur la production de carbone
par les laminaires dans la zone côtière de la Manche orientale. Après une étude de terrain en
plongée, qui a permis de préciser la localisation des principaux sites d’implantation de
Laminaria saccharina et Laminaria digitata et d’estimer leur surface de recouvrement, une
analyse quantitative a montré une évolution saisonnière des biomasses, des densités, des
teneurs en carbone et azote dans les sporophytes mais également du rythme de croissance des
algues, essentiellement liée à l’énergie lumineuse reçue, mais aussi à la température et à la
disponibilité de l’eau de mer en sels nutritifs. En particulier, une analyse physiologique a
permis d’apprécier l’influence du rythme tidal qui gouverne la quantité (mais aussi la qualité)
de radiations lumineuses parvenant aux laminaires. D’abord simulées au laboratoire en
conditions contrôlées, ces expériences reproduites in situ en plongée et qui font appel à des
mesures de la fluorescence de la chlorophylle en lumière modulée ont montré que les
laminaires, pour faire face au phénomène de photoinhibition à marée basse, développaient des
mécanismes photoprotecteurs en relation avec l’efficacité du cycle des xanthophylles. A
marée haute, elles reçoivent au contraire très peu de radiations lumineuses compte tenu de la
turbidité des eaux, et voient alors leur activité photosynthétique chuter. Les laminaires, fixées
sur le substrat rocheux, sont en mesure de s’adapter rapidement à cet environnement variable.
Couplées à des mesures quantitatives de l’activité photosynthétique (dégagement d’oxygène),
les mesures de fluorescence permettront d’aboutir à des bilans de production sur des algues in
situ.

TITLE
Consequence of environmental factors and photoinhibition process on the production of
seaweeds

ABSTRACT
In the coastal zone of the eastern English Channel, environmental factors have a great
influence on the primary production of the kelps. Following a study using dive, which had
allowed to locate the settlements of Laminaria digitata and Laminaria saccharina and to
assess their distribution area, a quantitative analysis show a clear seasonal pattern in biomass,
density, carbon and nitrogen content as well as in growth. These trends are essentially linked
to irradiance, temperature and also nutrients availability. In particular, a physiological analysis
has allowed assessing tidal cycle influence, which drives light quantity (but also light quality)
reaching seaweeds. These experiments were done in the laboratory under controlled
conditions, and then in situ with a Diving-PAM. They showed that kelps develop
photoprotective mechanisms via the xanthophylls cycle to prevent photoinhibition at low tide.
At high tide, their photosynthetic activity is very low because of low irradiance due to
seawater turbidity. They are able to adapt to this fluctuating environment. Coupling to
quantitative photosynthetic activity, fluorescence measurements will allow assessing
productive outcome of in situ seaweeds.
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INTRODUCTION

Les milieux marins côtiers, qui regroupent la zone intertidale et le plateau continental

jusqu�à environ 200 m de profondeur sont, malgré la faible proportion de la surface globale

des océans qu�ils occupent (environ 8 %) des sites privilégiés en raison des flux de matière et

d�énergie qui s�y établissent. En particulier, les échanges eau-sédiment, eau-atmosphère et

sédiment-atmosphère génèrent dans ces zones d�interfaces d�importants gradients physico-

chimiques, sédimentaires et biologiques engendrant des conditions très contrastées du milieu.

Les écosystèmes qui s�y présentent sont d�une grande variété et, par les interactions qu�ils

manifestent avec le domaine océanique et continental, ils participent aux processus de

production, de flux et de transformation de la matière minérale et organique. C�est sans aucun

doute par cette position d�interface qu�ils sont le siège d�une forte production primaire,

fournissant entre le quart (Mann, 1982) et le tiers (Wollast, 1991) du carbone organique du

domaine marin. Ces milieux sont également des sites d�une grande importance économique

par l�exploitation de ressources aussi bien minérales que biologiques qu�ils occasionnent.

Cependant, ces espaces, qui concentrent une forte activité touristique et un grand nombre

d�habitants, sont aussi soumis à une pression humaine croissante. L�action anthropique

s�exerce principalement sur le littoral, altère les caractéristiques physiques et

géomorphologiques, chimiques et biologiques de l�eau, de l�air et des sédiments et affecte le

biotope (en particulier par les déchets domestiques, agricoles et industriels). C�est ainsi que la

priorité d�un certain nombre de programmes de recherche régionaux, nationaux et

internationaux a été donnée à l�étude de cette zone dont la préoccupation de maintien et de

gestion est croissante.

En particulier, l�activité anthropique augmente les rejets de gaz carbonique et l�effet

de serre associé. Pour en prévoir les conséquences, l�estimation de l�aptitude des océans à

stocker le carbone est donc d�une importance capitale. Les cycles biogéochimiques revêtent

depuis quelques années un intérêt scientifique (programmes PNEC1 et JGOFS2) et visent à

caractériser la contribution des écosystèmes côtiers dans les bilans globaux de matière et plus

particulièrement dans le cycle du carbone. En particulier, un programme de recherche inscrit

dans le contrat de plan Etat-Région Nord-Pas de Calais3 a été initié dans cette thématique de

                                                
1 Programme National d�Environnement Côtier
2 Joint Global Ocean Flux Study
3 Dynamique des Systèmes Côtiers du Pas de Calais (DYSCOP)
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recherche. Ce travail a débuté en s'insérant dans un des objectifs principaux de ce

programme : l�étude du cycle bio-géochimique du carbone.

Dans le cadre de l'étude du flux de carbone dans l'écosystème côtier Manche orientale,

la connaissance du rôle joué par les micro- et macroalgues, et particulièrement par les

laminaires, dans la fixation du carbone, revêt une importance primordiale. Les algues sont des

organismes autotrophes et donc capables de croître sans apport de substances organiques

externes. Par le processus de la photosynthèse, elles ont la capacité d�intégrer le carbone dans

des molécules organiques et participent ainsi au cycle biogéochimique du carbone. Il est

reconnu que la productivité des macroalgues benthiques peut être tout à fait comparable à

celle des plantes cultivées terrestres. Ryther (1963) en a estimé la production mondiale au

dixième de celle du phytoplancton alors que ce dernier utilise une surface correspondante

1000 fois supérieure. Les espèces de la classe des Phaeophyceae, qui se rencontrent depuis les

régions équatoriales et tropicales jusqu�aux régions subpolaires mais dont la plus grande

diversité s�observe malgré tout dans les régions froides, en nombre d�espèces comme en

variété de types morphologiques, contribuent pour une grande part à la production primaire

des systèmes côtiers. Afin d�aboutir à des bilans annuels en terme de fixation de carbone

réalisée par ces algues, différentes approches sont nécessaires pour caractériser au mieux les

flux de matière impliqués. Généralement, ces études font appel à des relevés de terrain afin

d�estimer les surfaces de recouvrement des populations algales. Couplées à cette cartographie,

des mesures de la biomasse en place permettent d�apprécier les stocks, dont l�évolution

saisonnière peut montrer l�existence de fluctuations temporelles. Des mesures de croissance

individuelle des algues fournissent une première estimation des flux de matière. D�un point de

vue plus physiologique, des mesures directes de l�activité photosynthétique procurent des

informations à plus petite échelle qui, une fois intégrées sur un laps de temps plus important

en tenant compte de divers facteurs forçants qui modifient le taux de fixation du carbone,

peuvent fournir une estimation de la production annuelle de manière plus précise.

En France, ces diverses approches ont été entreprises, en particulier en Bretagne. En

Manche occidentale, des estimations de production ont été initiées par des mesures de la

croissance des algues (Cosson, 1967 ; Perez, 1969 ; Chassé & Le Gendre, 1976). Perez &

Audouin (1973) ont évalué en milieu immergé la biomasse totale de Laminaria digitata dans

un secteur précis, par recensement du nombre d�individus (densité) et mesure de la biomasse

de matière fraîche par mètre carré puis extrapolation à l�ensemble du secteur. En 1983,

Thouin procède à des estimations de la biomasse en Basse-Normandie par échantillonnage et

prospection le long de transects ; Cosson (1999) compare par la suite ces données à de

nouveaux prélèvements effectués en 1997 et constate une nette diminution de la biomasse et

de la densité des populations de Laminaria digitata sur les côtes du Calvados. L�étude menée
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par Bajjouk (1996) fait appel aux différentes approches d�estimation présentées

antérieurement en insérant un outil d�évaluation qualitatif et quantitatif basé sur l�imagerie

multispectrale. Des mesures de l�activité photosynthétique, consistant essentiellement à faire

photosynthétiser des échantillons d�algues pendant un temps donné dans des conditions

ambiantes pré-définies, ont aussi été effectuées, principalement par Levavasseur (1987).

Cependant, peu d�informations concernent les populations de laminaires du nord de la

France qui, même si elles n�occupent que des surfaces de recouvrement limitées, ont

néanmoins un intérêt écologique en terme d�habitat remarquable au niveau local et,

comparativement aux autres espèces algales, sont reconnues pour être très productives. Dans

le cadre d�une politique de préservation et de valorisation du patrimoine naturel, leur étude,

qui intéresse principalement la région Nord-Pas de Calais, pourra également apporter des

éléments plus généraux sur la biologie et la physiologie de l�espèce. Effectivement,

pratiquement aucune donnée ne concerne les macroalgues de la région Nord-Pas de Calais

(Richard, 1984) et en particulier les populations de laminaires si ce n�est quelques résultats

relatifs aux biomasses (Kling et al., 1998). L�étude de la production primaire des laminaires

apparaît dès lors justifiée, destinée à évaluer les flux de matière et leur bilan afin d�en estimer

l�importance à l�échelle de la région.

La lumière semble être avec la température l�un des principaux facteurs

environnementaux qui régule l�abondance des macroalgues benthiques mais aussi leur

distribution dans l�habitat marin, ainsi que leur profondeur limite d�extension (Gerard, 1988 ;

Hanelt et al., 1993 ; Hanelt et al., 1997b). Ce facteur abiotique aurait surtout une influence

directe sur la photosynthèse de l�algue et par conséquent sur sa production. Par leur position

en zone infralittorale voire médiolittorale inférieure, les laminaires doivent effectivement faire

face à des variations importantes, aussi bien qualitatives que quantitatives de l�énergie

lumineuse qu�elles reçoivent. Ces fluctuations sont gouvernées non seulement par le rythme

solaire journalier mais surtout par le rythme de la marée. Elles sont ainsi progressivement

recouvertes durant la marée montante par une colonne d�eau dont la hauteur s�accroît. Or, les

radiations lumineuses, qui ne sont pas réfléchies à la surface de l�eau et qui sont absorbées

dans son épaisseur, sont soumises à une extinction progressive au fur et à mesure de leur

progression au sein de la colonne d�eau. Les laminaires reçoivent alors un éclairement dont

l�intensité s'affaiblit graduellement et doivent donc parvenir à collecter un maximum de

lumière. Dans la région Nord-Pas de Calais, ce phénomène est accentué par la turbidité

importante des eaux côtières, liée à la nature sablo-vaseuse des sédiments ainsi qu�aux apports

continentaux. Les courants de marée, par leur action érosive sur les falaises et la remise en

suspension des sédiments fins, contribuent également à la turbidité des eaux qui affecte la
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pénétration de la lumière. La profondeur de compensation, c�est à dire la profondeur où la

respiration compense la photosynthèse, correspond approximativement au niveau auquel

l�intensité lumineuse n�est plus que de 1 % (voire moins1) de ce qu�elle est en surface

(Frontier & Pichod-Viale, 1995 ; Falkowski & Raven, 1997), et par conséquent au-delà de

laquelle la vie autotrophe, faisant intervenir comme source d�énergie les radiations

lumineuses2, deviendrait presque impossible. La zone s�étendant de la surface jusqu�à cette

profondeur constitue la zone euphotique, pour laquelle la production primaire nette est donc

positive. Elle est inférieure à 10 m dans le Nord-Pas de Calais. De plus, la qualité spectrale de

la lumière est modifiée en profondeur sous l�effet de la diffusion et de l�absorption par les

molécules d�eau et la matière particulaire en suspension1. En revanche, les algues peuvent être

recouvertes par une colonne d�eau de faible hauteur, voire même être complètement

exondées, en particulier lors des marées basses de vives-eaux et de grandes vives-eaux. Elles

sont par conséquent exposées directement à la lumière solaire et doivent faire face à un excès

de lumière pouvant inhiber leur photosynthèse et dégrader leur appareil photosynthétique.

Une dépression de l�activité photosynthétique des algues et donc de la fixation de carbone,

causée par la photoinhibition peut être observée lors de périodes de fort ensoleillement aux

environs de midi (Ramus & Rosenberg, 1980 ; Coutinho & Zingmark, 1987 ; Huppertz et al.,

1990 ; Henley et al., 1991a ; Hanelt, 1992 ; Henley et al., 1992 ; Hanelt et al., 1993), à la

suite desquelles la photosynthèse restaure lentement. Le flux de photons parvenant aux algues

fluctue également avec les saisons.

Face au stress lumineux qu�elles subissent à basse mer, les algues peuvent développer

des mécanismes photoprotecteurs permettant une dissipation non-photochimique de l�excès

d�énergie (non utilisable pour la photochimie) en radiations thermiques (Krause & Weis,

1991). Selon Critchley (1988), Henley et al. (1991a) ou encore Hanelt et al. (1997b),

l�installation de ces mécanismes correspond au stade précoce de la photoinhibition. Des

études portant sur la photosynthèse et la photoinhibition, déterminées à partir de dégagements

d�oxygène ou de la fluorescence de la chlorophylle, ont été effectuées sur plusieurs espèces de

macroalgues (King & Schramm, 1976b ; King & Schramm, 1976a ; Ramus et al., 1976a ;

Ramus et al., 1976b ; Herbert & Waaland, 1988 ; Huppertz et al., 1990 ; Henley et al.,

1991b ; Hanelt, 1992 ; Hanelt et al., 1993 ; Benet et al., 1994 ; Dring & Lüning, 1994 ; Häder

et al., 1997 ; Sagert et al., 1997 ; Cabello-Pasini et al., 2000 ; Ensminger et al., 2000 ;

                                                
1 certaines algues rouges encroûtantes ont une profondeur limite correspondant à 0,1 % de l�intensité

lumineuse de surface
2 en opposition à la vie autotrophe d�origine non solaire, possible par le processus de chimiosynthèse
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Rodrigues et al., 2000). L�augmentation de la dissipation non-radiative de l�énergie, pouvant

être mesurée par la fluorescence chlorophyllienne, serait en partie liée au développement du

cycle des xanthophylles (Benet et al., 1994 ; Uhrmacher et al., 1995 ; Harker et al., 1999)

impliquant la violaxanthine (époxy-xanthophylle à 9 doubles liaisons conjuguées),

l�anthéraxanthine et la zéaxanthine (xanthophylle à 11 doubles liaisons conjuguées). La

fonction du cycle des xanthophylles (Yamamoto, 1979), ayant pour but d�augmenter le

nombre de molécules de zéaxanthine par conversion (dé-époxydation) de la violaxanthine en

anthéraxanthine puis de l�anthéraxanthine en zéaxanthine, est d�assurer la photoprotection de

l�appareil photosynthétique.

OH

OH
O

O

OH

OH
O

OH

OH

Violaxanthine

Anthéraxanthine

Zéaxanthine

Dé-époxydation

Dé-époxydation

Epoxydation

Epoxydation

En effet, les excès d�énergie lumineuse, pouvant conduire à des photo-oxydations des

pigments et à la production de formes réduites de l�oxygène2, peuvent être létaux pour les

organismes photosynthétiques. En lumière sursaturante, la quantité d�énergie absorbée par les

complexes antennaires est largement supérieure à la fraction utilisée pour activer la chaîne de

transport des électrons intervenant dans l�acte photochimique. L�énergie en excès est alors

accumulée sous forme de molécules de chlorophylle « excitée » (notamment sous la forme

triplet) pouvant interagir avec les lipides membranaires, les acides aminés aromatiques et les

purines provoquant des lésions irréparables de l�appareil photosynthétique (Siefermann-

Harms, 1987). Ces formes peuvent également réagir avec l�oxygène pour donner des espèces

                                                                                                                                            
1 les radiations bleu-vert sont celles qui pénètrent le plus profondément, les radiations rouges étant

absorbées dès les premiers centimètres
2 peroxydes, superoxydes
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très oxydantes1, susceptibles de détruire les centres réactionnels (Kyle, 1987 ; Demmig-

Adams & Adams, 1996). Pour faire face à ces agressions, les organismes photosynthétiques

ont à leur disposition un certain nombre de mécanismes dits photoprotecteurs, dont les bases

moléculaires sont encore aujourd�hui discutées. Au cours de stress lumineux, tandis que

survient une dissipation thermique de l�énergie excitatrice, une accumulation de molécules de

zéaxanthine peut s�observer aussi bien chez les végétaux supérieurs (Foyer et al., 1989 ;

Neubauer & Yamamoto, 1992), que chez les algues vertes (Henley et al., 1991b ; Demmig-

Adams & Adams, 1992 ; Schubert et al., 1994) ou les algues brunes (Benet et al., 1994 ;

Harker et al., 1999). La conversion de la violaxanthine en zéaxanthine via l'anthéraxanthine

(Hager & Holocher, 1994) est catalysée par une dé-époxydase, qui a un pH optimal de 4,8 à

5,2 (Pfündel & Bilger, 1994). Cette enzyme, localisée dans la partie luminale du thylacoïde,

serait activée par l'acidification interne de ce compartiment liée à l�accumulation de protons

+H  dépendant de l'intensité lumineuse (Hager & Holocher, 1994 ; Gilmore, 1997). Le

couplage allostérique des protons et de la zéaxanthine aux protéines des LHC (appelées psbS)

conduirait à un changement conformationnel entraînant un quenching de fluorescence et une

libération d�énergie sous forme de chaleur (Li et al., 2000).

D�autres facteurs abiotiques peuvent également avoir des conséquences directes ou

indirectes sur la production des laminaires et sur la structure des populations. Associées aux

courants de marée, les vagues qui déferlent obliquement sur le rivage, déplacent les sables et

les graviers parallèlement à la côte et contribuent également à la remise en suspension de la

matière particulaire. Elles affectent aussi directement les populations algales en place en

lacérant les thalles et en arrachant les pieds fixés au substrat. Les laisses de mer rabattues sur

l�estran, en particulier après les tempêtes observées autour des grandes marées d�équinoxe,

témoignent de cette action abrasive et destructrice. Selon leur degré de tolérance à l�agitation,

les algues peuvent se développer en mode battu ou abrité. La nature sédimentaire semble

également conditionner la structure et la répartition des populations de macroalgues sur le

littoral Manche orientale. Seuls les substrats durs rocheux datant du Jurassique (blocs de grès

résistants et bancs rocheux de grès calcareux du Portlandien inférieur) ou du Crétacé (roches

gréseuses d�origine aptienne) sont favorables à l�installation des populations algales : par

conséquent, les surfaces possibles de recouvrement macroalgal sont relativement limitées.

Contrairement au sol pour les végétaux supérieurs, ces blocs rocheux ne constituent que le

support de fixation de l�algue et n�interviennent en aucune manière dans la nutrition de

                                                
1 1

2 2 2O ,  OH  et H O�
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l�algue. En effet, ces organismes marins puisent directement dans l�eau qui les entoure les

substances nutritives nécessaires à leur métabolisme. Les laminaires, en particulier

lorsqu�elles occupent des cuvettes en zone intertidale, subissent également des variations

considérables de la température et de la salinité de l�eau. Elles peuvent même ne plus

bénéficier du pouvoir thermorégulateur et osmorégulateur de l�eau lorsqu�elles sont exondées,

et donc exposées à la température directe de l�atmosphère et l�absence de sel du fait de la

dilution par les eaux de pluie. Elles doivent donc s�adapter à ces fluctuations thermiques et

osmotiques, qui peuvent influencer bon nombre de leurs fonctions métaboliques. Elles

doivent aussi faire face aux variations de pH, qui peuvent les agresser directement ou agir sur

leur métabolisme.

Les algues, soumises aux variations journalières et saisonnières des caractéristiques

physiques et chimiques de leur environnement, occupent des zones qui leur sont propres. Par

leur position fixe sur l�estran, les macroalgues benthiques pouvant être successivement dans

l�air et dans l�eau selon le rythme marégraphique, doivent être adaptées aux caractéristiques

variables de leur milieu de vie.

Dans cet environnement caractéristique, l�appréciation de l�influence des facteurs

abiotiques sur la production doit donc être prise en compte, notamment les fluctuations

considérables de l�éclairement parvenant aux laminaires. Ces facteurs abiotiques agissent à

différentes échelles de temps, dont il faudra également tenter d�apprécier les implications sur

la production, en particulier lors d�un cycle de marée et selon les saisons.

Différents types d�approches complémentaires ont ainsi été développés dans ce

travail :

- l�observation in situ afin d�entreprendre la caractérisation quantitative des

populations de laminaires

- l�expérimentation au laboratoire afin d�apprécier le fonctionnement des principaux

mécanismes impliqués dans la production sous conditions contrôlées

- des mesures in situ dans le but de les confronter aux résultats expérimentaux

obtenus au laboratoire et de mieux comprendre les effets conjoints de divers

paramètres du milieu.

Cette démarche a été effectuée sans perdre de vue de simplifier les mesures ultérieures

pour pouvoir les effectuer d�une année sur l�autre, et a donc nécessité, dans la mesure du

possible, la création d�outils simples et rapides d�estimation.

Mon travail a commencé par une approche traditionnelle de terrain dont le but a été

d�analyser quantitativement les populations de laminaires. Cette approche a en particulier fait
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appel à des plongées afin d�entreprendre le repérage des sites propices au développement de

ces macroalgues sur le littoral du Nord-Pas de Calais puis d�établir une cartographie afin de

reporter la localisation et les limites d�extension des différentes populations pour en estimer

les surfaces de recouvrement. Ces données ont été introduites dans le Système d�Information

Géographique (SIG) de l�Espace Naturel Régional / Environnement Littoral et Marin afin de

commencer à élaborer une base de données concernant les macroalgues de la région Nord-Pas

de Calais. Parallèlement, des quadrats ont été effectués le long de transects pour permettre

l�obtention de données de biomasses et du stock en place. Des mesures de croissance ont été

entreprises afin d�envisager les premiers flux de matière.

La caractérisation de l�espèce a permis d�établir des relations permettant d�exprimer la

biomasse en terme de carbone ou d�azote. La variabilité saisonnière en carbone et en azote a

ainsi pu être précisée. La création d�outils, basés sur une mesure simple et rapide de la

longueur totale des sporophytes a été considérée afin de permettre l�accès à ces informations

ultérieurement. C�est en introduisant les aspects de simulations de cycle de marée que les

effets de la variation de l�éclairement ont pu être appréciés, mesurés au niveau des

sporophytes par les méthodes de fluorescence chlorophyllienne en lumière modulée et

l�analyse pigmentaire afin d�estimer l�ampleur de l�éventuel fonctionnement du cycle des

xanthophylles. A ce niveau, des comparaisons saisonnières et en fonction de la bathymétrie

des algues ont été établies. Quasiment aucune étude n�a intégré les variations saisonnières

mesurées par la fluorescence chlorophyllienne (Ensminger et al., 2000). Ces méthodes ont

ensuite pu être appliquées directement in situ afin d�observer la réaction des laminaires au

cours de cycle de marée dans leur milieu de vie, mesures jusqu�à maintenant et à ma

connaissance jamais réalisées sur des macroalgues. Cette partie du travail s�est alors orientée1

vers une comparaison entre deux sites distincts non seulement par la distance mais surtout par

des caractéristiques environnementales spécifiques : à Audresselles (Manche orientale), où les

eaux sont bien plus turbides, les marées basses de vives eaux et de grandes vives eaux se

manifestent plutôt le matin ou en fin de journée, contrairement à Roscoff (Manche

occidentale) où elles ont lieu vers midi, quand le soleil est au zénith. Finalement, afin de

quantifier ultérieurement en terme de production les mesures du rendement de fluorescence

chlorophyllienne obtenues, des mesures préliminaires, permettant des corrélations avec le

dégagement d�oxygène, ont été entreprises.

                                                
1 opération « Effets de la différence des conditions environnementales entre Manche Orientale et

Occidentale sur le comportement photosynthétique des laminaires »  dans l�Action de Recherche Thématique 1

(ART 1) du Programme National d�Environnement Côtier (PNEC)
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L�ensemble de ce travail1, qui s�insère dans les problématiques du laboratoire

Ecosystèmes Littoraux et Côtiers CNRS « ELICO », vise donc à apporter les bases

nécessaires à l�établissement de bilans de matières et à l�appréciation des flux le plus

précisément possible en tenant compte de la variabilité saisonnière mais surtout celle

intervenant au cours des cycles de marée.

                                                
1 en partie financé par le Centre National de la Recherche Scientifique (CNRS) et la Région Nord-Pas

de Calais sous la forme d�une Bourse Docteur Ingénieur (BDI)
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CONCLUSION

Dans les écosystèmes marins, les microalgues marines (phytoplancton et

microphytobenthos), les macroalgues (benthiques ou non), ainsi que les phanérogames

marines sont des producteurs primaires qui, à ce titre, parviennent à fixer

photosynthétiquement le carbone inorganique grâce à l�énergie solaire. Ils l�intègrent dans la

matière organique qui sera consommée ensuite par les autres organismes (herbivores puis

carnivores) pour subvenir à leurs besoins énergétiques et leur croissance. Les décomposeurs

assurent le recyclage par oxydation de la matière organique en matière inorganique,

réutilisable par les organismes photosynthétiques. Les êtres vivants maintiennent ainsi un

équilibre entre la forme oxydée du carbone (dioxyde de carbone 2CO , carbonates 2
3CO −  et

bicarbonates 3HCO − ) et la forme organique, qui constitue les tissus vivants. Le processus de

photosynthèse est donc primordial dans la fixation du carbone et donc la conversion de sa

forme inorganique en sa forme organique.

Dans le cadre général du programme de recherche inscrit dans le contrat de plan Etat-

Région Nord-Pas de Calais (DYSCOP) visant à estimer les flux de matière en zone côtière, ce

travail de thèse avait pour objectifs d�apporter des éléments permettant de :

- caractériser les populations de laminaires sur les côtes de la Manche orientale

- comprendre leur fonctionnement face aux variations des facteurs de

l�environnement et en particulier, de l�énergie lumineuse.

La connaissance des populations de laminaires du littoral Nord-Pas de Calais se

limitait aux résultats préliminaires obtenus par Kling et al. (1998) sur Laminaria digitata et

Laminaria saccharina, les deux seules espèces de la Côte d�Opale. Afin de compléter ce

travail, nous avons entrepris une approche de terrain préliminaire à l�étude quantitative,

réalisée grâce à l�utilisation de la plongée. Différents sites ont été prospectés mais deux

principaux, sur lesquels les populations sont bien marquées, ont été retenus : Audresselles et

Strouanne. La surface de recouvrement sur ces zones a été évaluée respectivement à 4,063 ha

et 7,565 ha. La biomasse montre sur ces sites une fluctuation saisonnière, avec des valeurs

maximales qui pourraient atteindre d�après les estimations environ 9 2kgPF. m− , soit 321

2gC. m−  ou 23 2gN. m− . Des densités dépassant les 200 2individus. m−  ont été relevées

(juvéniles y compris). Les biomasses et les densités sont similaires à celles observées sur

d�autres sites en France (Bajjouk, 1996) mais les superficies restreintes qui caractérisent les

populations laissent sous-entendre une faible production locale. Cependant l�intérêt régional
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de ce patrimoine et son implication dans les processus d�échanges de matière justifie

pleinement cette étude.

Dans le but de faciliter l'appréciation de la production à long terme, divers outils

d�analyses ont été conçus. Un outil, utilisable au moins au niveau local dans l�estimation des

stocks de laminaires, a été créé dans un premier temps. Il permet d�apprécier les biomasses

exprimées par le poids frais, le poids sec, les masses de carbone ou d�azote à partir de la

mesure simple et rapide de la longueur totale du sporophyte. Il s�appliquerait aussi

directement pour caractériser des populations de laminaires autres que celles du Pas de Calais

si les relations d�allométrie sur ces autres sites se vérifiaient et si les gammes des teneurs en

carbone et azote étaient similaires. Cet outil, réalisé à partir de données antérieures à l�année

2000, est applicable d�une année sur l�autre comme le confirment la confrontation des

estimations de biomasse à leurs mesures en 2001. Au cours de son élaboration, une variation

saisonnière considérable des teneurs en carbone et en azote dans les sporophytes aussi bien de

Laminaria saccharina que de Laminaria digitata a pu être mise en évidence. Ces variations

sont directement liées, d�une part à l�activité photosynthétique de l�algue qui accumule les

composés organiques carbonés quand les conditions environnementales sont favorables à son

bon fonctionnement et d�autre part, à la disponibilité en nitrates dans le milieu. Afin de

prendre en compte cette variabilité saisonnière, les relations ont été établies pour les deux

espèces à différentes périodes de l�année. De plus, pour éviter d�introduire une variation

supplémentaire liée à l�hétérogénéité de répartition des composés dans le thalle, ces relations

sont basées sur la teneur totale dans le sporophyte, obtenue à partir du broyage d�individus

dans leur ensemble.

Un autre outil a été développé dans le but d�apprécier les flux de matière à partir, une

fois encore, de la longueur totale des sporophytes lors de la croissance. Il s�est avéré que

l�accroissement des laminaires est également tributaire des facteurs de l�environnement, en

particulier de la disponibilité de la source d�azote du milieu. La croissance la plus élevée est

observée à la fin de l�hiver et au printemps mais, une diminution sensible observée lors du

bloom de Phaeocystis, suggère une causalité entre la dynamique de ce bloom

phytoplanctonique très spécifique et celle de la croissance des laminaires.

La caractérisation des populations de laminaires a suggéré l�influence de certains

facteurs environnementaux et notamment celle de la lumière sur les biomasses des laminaires,

sur leur croissance et par conséquent, à terme, sur leur production potentielle. Ainsi, les

paramètres qui contrôlent directement la photosynthèse doivent donc être appréciés, afin de

prendre en compte dans les bilans globaux de matière l�ampleur de leur action.

Une analyse physiologique de l�effet de la lumière sur le fonctionnement des

organismes a donc été entreprise. Dans un premier temps, des simulations de cycle de marée
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en laboratoire, qui reproduisent les conditions fluctuantes que les algues peuvent subir dans

leur environnement naturel, ont montré l�importance de tenir compte de ces variations tidales

de l�éclairement dans l�établissement des bilans globaux. En effet, le rendement quantique

effectif du transfert des électrons par les unités du photosystème II diminue quand

l�éclairement augmente lors de la marée descendante simulée et inversement, il augmente

quand l�éclairement diminue lors de la marée montante simulée. L�activité photosynthétique

qui dépend du flux de lumière incidente et de la température, fluctue au cours du cycle de

marée mais aussi avec les saisons et la bathymétrie de l�algue.

Par la suite, des expériences faisant appel à la plongée ont pu être réalisées à l�aide

d�un fluorimètre immergeable (DIVING-PAM) directement in situ. Cette approche novatrice,

puisque jusqu�alors uniquement entreprise ponctuellement que sur des éponges (Beer & Ilan,

1998) ou des coraux (Beer et al., 1998), et lors de suivis plus importants que sur des

phanérogames marines (Ralph et al., 1998), a montré la complexité des phénomènes dans

l�environnement naturel et l�hétérogénéité de la réponse des algues en fonction des conditions

auxquelles elles sont exposées. En particulier, sur le littoral Nord-Pas de Calais, un excès de

lumière peut entraîner très rapidement la photoinhibition des algues lorsqu�elles sont

exondées. De plus, lorsqu�elles sont recouvertes par la mer, les laminaires voient leur activité

photosynthétique s�affaiblir : en effet, la turbidité de l�eau affecte considérablement la

pénétration de la lumière incidente. Il est désormais évident que les facteurs de

l�environnement ont une influence considérable sur la photosynthèse et la production des

laminaires sur les côtes de la Manche orientale. Selon le niveau bathymétrique, une laminaire

reçoit aussi une quantité de radiations et subit également une durée d�exposition à la lumière

directe du soleil en rapport avec sa durée d�émersion. La photopériode, qui varie avec les

saisons, conditionne également la durée d�exposition des algues benthiques à la lumière tout

comme la couverture nuageuse qui peut entraîner des microfluctuations non négligeables de la

production. Soumises à ces conditions très contrastées qu�elles ne peuvent éviter par leur

position fixe, ces algues, aux limites des conditions écologiques favorables, doivent donc être

en mesure de s�adapter très rapidement à ces fluctuations, ce qu�elles font par exemple en

développant des mécanismes photoprotecteurs en relation avec l'efficacité du cycle des

xanthophylles. L�aptitude à tolérer cet environnement variable conditionne les zones

d�occupation des laminaires, dont les surfaces rocheuses colonisables sont déjà restreintes :

comme les eaux turbides entraînent une diminution conséquente de leur activité

photosynthétique, les laminaires occupent des profondeurs moins grandes qu�en Manche

orientale ; elles ne peuvent non plus occuper de très hauts niveaux sur l�estran puisqu�elles

sont rapidement photoinhibées. Ce compromis entre la nécessité de capter suffisamment de

lumière quand elles sont immergées et de subir un minimum d�exondation pour assurer un
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rendement photosynthétique suffisant fait que les ceintures à laminaires sont très restreintes

en largeur sur le littoral Manche orientale. Au contraire, en Manche occidentale, elles captent

suffisamment de lumière lorsqu�elles sont immergées pour pouvoir coloniser des milieux

beaucoup plus profonds.

En tenant compte de ces divers paramètres, la fluorescence en lumière modulée,

couplée à des mesures de l�activité photosynthétique par oxymétrie, constituera un outil

remarquable et novateur. Comme l�ont déjà montré Genty et al. (1989 ; 1992) sur des

végétaux supérieurs, Beer & Björk (2000) sur des phanérogammes marines, Henley et al.

(1991a) sur la macroalgue Ulva rotundata et Beer et al. (2000) sur Ulva lactuca et Ulva

fasciata, l�activité photosynthétique peut être appréciée par ce biais et son estimation pourra

donc être envisagée sur les laminaires de la Manche directement in situ. Si aujourd�hui cette

technique montre déjà l�influence des facteurs de l�environnement sur la photosynthèse des

algues, elle permettra alors de quantifier directement la production des laminaires dans le

milieu, sans stress physiologique occasionné sur l�algue et selon toutes sortes de cas de figure.

Dans l�immédiat, les informations acquises sur le couplage « dégagement d�oxygène-

fluorescence », qui laissent d�ores et déjà entrevoir des résultats satisfaisants, sont encore

insuffisantes pour pouvoir être appliquées de manière fiable. Il apparaît donc nécessaire de

poursuivre l�expérimentation en laboratoire et de continuer à appliquer ces techniques aux

mesures in situ.

Il faudra également s�efforcer d�acquérir plus d�éléments en ce qui concerne

l�adaptation des laminaires à court et long termes et les caractéristiques physiologiques des

algues de Manche orientale et occidentale, en particulier sur la composition des antennes

collectrices et l�aptitude à dissiper les excès d�énergie. Au niveau local, l�apport de

compléments d�information dans la cartographie des sites, qui malheureusement demande la

mobilisation d�un grand nombre de moyens techniques et humains et qui s�est avérée être très

tributaire des conditions météorologiques, est également souhaitable afin d�affiner

l�estimation des stocks. La nécessité d�effectuer des mesures de croissance sur l�espèce

Laminaria digitata s�impose également afin de quantifier, à partir de la mesure de la longueur

totale des sporophytes, la production et les pertes de matière (en 2gPF. m− , 2gC. m−  ou

2gN. m− ) de population souvent mixte.

Des perspectives à court et long termes s�ouvrent à la suite de ce travail. Même si, par

extrapolation des résultats obtenus à l�aide des différents outils créés dans ce travail, des

bilans préliminaires sont envisageables, il sera souhaitable de développer un modèle

numérique pour apprécier la contribution des laminaires (à l�échelle de l�année et des



CONCLUSION 151

populations) à la production primaire des écosystèmes côtiers et leur participation au cycle du

carbone. En particulier, il faudra introduire dans ce modèle différents paramètres :

- le rythme tidal

- l�alternance vives-eaux / mortes-eaux

- la photopériode

- la couverture nuageuse

- la saison

- la turbidité et la présence de Phaeocystis

- l�hydrodynamisme

- la bathymétrie des algues�

Enfin, les différentes approches et techniques développées dans ce travail seront

appliquées ultérieurement dans d�autres domaines :

- sur d�autres macroalgues, en particulier dans le cadre d�une collaboration avec

C. Hurd et A. Rees en Nouvelle Zélande

- sur du phytoplancton

- sur du microphytobenthos (Programme National d�Environnement Côtier « Baie

du Mont Saint Michel »).
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