
HAL Id: tel-01651347
https://tel.archives-ouvertes.fr/tel-01651347

Submitted on 29 Nov 2017

HAL is a multi-disciplinary open access
archive for the deposit and dissemination of sci-
entific research documents, whether they are pub-
lished or not. The documents may come from
teaching and research institutions in France or
abroad, or from public or private research centers.

L’archive ouverte pluridisciplinaire HAL, est
destinée au dépôt et à la diffusion de documents
scientifiques de niveau recherche, publiés ou non,
émanant des établissements d’enseignement et de
recherche français ou étrangers, des laboratoires
publics ou privés.

Processus adaptatifs des végétaux marins face au
changement climatique à différentes échelles de temps et

d’espace : dynamique de populations, métabolomique,
écophysiologie et potentiels de valorisation

Gwladys Surget

To cite this version:
Gwladys Surget. Processus adaptatifs des végétaux marins face au changement climatique à différentes
échelles de temps et d’espace : dynamique de populations, métabolomique, écophysiologie et potentiels
de valorisation. Autre [q-bio.OT]. Université de Bretagne occidentale - Brest, 2017. Français. �NNT :
2017BRES0056�. �tel-01651347�

https://tel.archives-ouvertes.fr/tel-01651347
https://hal.archives-ouvertes.fr


– 

 

 

THÈSE / UNIVERSITÉ DE BRETAGNE OCCIDENTALE 
sous le sceau de l’Université Bretagne Loire 

 

pour obtenir le titre de 
DOCTEUR DE L’UNIVERSITÉ DE BRETAGNE OCCIDENTALE 

Mention : Biologie marine 

École Doctorale des Sciences de la Mer 
 

présentée par 

Gwladys SURGET 
Préparée à l'Institut Universitaire Européen de la Mer 

Laboratoire des Sciences de l’Environnement Marin 

UMR 6539 UBO/CNRS/IRD LEMAR 

Processus adaptatifs des végétaux 

marins face au changement climatique à 

différentes échelles de temps et 

d’espace : dynamique de populations,  

métabolomique, écophysiologie et  

potentiels de valorisation 
 

Thèse soutenue le 10 Juillet 2017 
devant le jury composé de : 

Joel FLEURENCE 

Pr, MMS - Université de Nantes / rapporteur 

Philippe POTIN 
DR CNRS, Station biologique de Roscoff - UPMC / rapporteur 

Jean-Paul CADORET 

Dr, GREENSEA / examinateur 

Dominique DAVOULT 
Pr, Station biologique de Roscoff - UPMC / examinateur 

Fabienne GUERARD 
Pr, UBO / examinateur 

Valérie STIGER-POUVREAU 

Dr, UBO / Directrice de thèse 

Nathalie POUPART 

Dr, UBO / Co-encadrante de thèse, invitée 

Eric DESLANDES 

Pr, UBO / invité 

Nelly KERVAREC 

Ingénieur d'étude, UBO / invitée 



   

ii 
 

Remerciements 

 
Jeàsouhaiteàtoutàd a o dà e e ie  leàMi ist eàdeàl E seig e e tà“up ieu àet de la 

Recherche pour a oi àpe isàdeà alise à etteàth se. Je remercie également les directeurs 

du LEMAR qui se sont succédés : Olivier Ragueneau et Luis Tito de Morais, pour a oi à
accueillie dans leur laboratoire.  Mes remerciements s add esse tà gale e tà àl ED“Màpou à
son investissement. J e p i eàe suiteàtouteà aàg atitudeà àl e se leàdes membres du jury 

pou àl i t tà u ilsào tàpo t à à eàt a ail et pou àa oi àa ept àd appa te i à à eàju . 

Ma pensée va ensuite vers mes directrices de thèse, Valérie Stiger-Pouvreau et 

NathalieàPoupa tàsa sà uià eàt a ailà au aitàpasà t  possible. Me iàdeà a oi àfaitàd passe à
mes limites et progresser. 

Je remercie également vivement Vivian Husa pour cette superbe semaine 

d ha tillo ageà e à No ge. Je suis contiente de la chance d a oi à euà l oppo tu it à deà
plo ge àetàd o se e à esàfo tsàdeàCodium.  

Je souhaite remercier également Nelly Kervarec.àC estàu à el plaisir de travailler avec 

toi et de se décortiquer les méninges à tes côtés pour trouver une molécule ou la quantifier 

à partir des spectres. 

U àg a dà e ià àMa ieàáudeàpou à a oi àaidé à nettoyer ces kilos de vase, et à trier 

patiemment à la pince à épiler chaque fragment de cette charmante gracilaire dont nous 

rêvions… Età j aià al ul , on en a compté et mesuré plus de 90 000! Jeà au aisà ja aisàpuà leà
faire sans toi. Egale e tàu àg a dà e ià àIsa elleàpou à a oi àa o pag eà àtoutesà esà
sorties thalasso grandeur nature dans les rias de la Rade! 

Jeà e e ieà gale e tàGaspa dàpou à a oi à faità d ou e tà leà o deào s u àde la 
photo-ph siologieàdesàalgues… 

Merci à Klervi pour tous ces moments et il à e à aà eau oup…à Me ià à Leslie, à 
Geneu…à  ai sià u  tous les membres du labo du couloir du garage… Me ià deà a oi à
écoutée ua dà j a aisà esoi à deàpa le ,à e ià deà a oi à faità pa tage à ot eà joieà deà i eà
tout au long de ces années. 

Klervi, le club des mémés est toujours là avec toujours autant de sachets de thé dans 
le bureau… 

Par ailleurs, cette thèse représente aussi à mes yeux trois vies, tellement elle fût riche 
d otio s, pleine de tristesse et pleine de joie. 

A travers cette thèse, je souhaite rendre hommage à Dominique Surget. Ton nom 
restera éter elà o eà tuà leà souhaitais…à uat eàpapie sà ai te a t.  Ce travail est un clin 
d œilà àto àpa adisàdeàdau ades. 

Je remercie tout particulièrement ma famille, des millions de merci pour avoir 
toujours été là au bon moment. 

Enfin, jeà joi sà o à œu àauà a o àde soleil qui illumine chacune de mes journées. 
Me iàd t eàtelà ueàtuàes. 



   

iii 
 

Table des matières 

Avant propos .............................................................................................................................. 1 

 

Introduction générale  ......................................................................................................... 3 

 

1.Les espèces invasives .............................................................................................................. 7 

2.Les invasions biologiques dans un contexte de changement climatique ............................. 16 

.Notio sàd helles ................................................................................................................. 30 

4.La notion de bio-inspiration  ................................................................................................. 44 

5.Les modèles biologiques ....................................................................................................... 46 

6.Objectifs et structure du projet de thèse .............................................................................. 62 

 

Partie 1 : Quels p o essus d’a li atatio  se d oule t à l’ helle d’u e 
population chez plusieurs espèces de macroalgues invasives? ............................ 73 

 

Chapitre 1 : Quelles variations des phénotypes écologiques et métabolomiques observe-t o à
àl helleàd u eàa e ? .......................................................................................................... 74 

 

1_Interest of the HR-MAS NMR technology for the metabolomic and phenological 
monitoring of the green macroalga Codium fragile along the coasts of Iroise Sea (France) .. 75 

Introduction .............................................................................................................................. 75 

Material and methods .............................................................................................................. 76 

Results ...................................................................................................................................... 79 

Discussion ................................................................................................................................. 85 

 

_àVa iatio sà saiso i esàdeà laàph ologieà etàduà ta olo eàdeà l algueà ougeà i t oduiteà
Gracilaria vermiculophylla, étudiée en rade de Brest (France) ............................................... 92 

 

Chapitre 2 : Caractéristiques particulières de la biologieàd u eàesp eài asi eà àu eàéchelle 
spatiale localisée : .................................................................................................................. 109 

The sediment buried life of an invasive red seaweed............................................................ 111 

Introduction ............................................................................................................................ 111 

Material and methods ............................................................................................................ 114 

Results .................................................................................................................................... 121 

Discussion ............................................................................................................................... 130 

 

Chapitre 3_ Quelles sont les variations physiologiques observées selon un cycle tidal hivernal 
ou estival ? .............................................................................................................................. 143 

Embedding two time scales (tide course and season) to follow the field acclimation of some 
invasive macroalgal models ................................................................................................... 144 

Introduction ............................................................................................................................ 144 



   

iv 
 

Material and methods ............................................................................................................ 146 

Results .................................................................................................................................... 152 

Discussion ............................................................................................................................... 158 

 

Chapitre 4 : Quels sont les impacts des espèces i asi esàsu àl os st eà u ellesà
colonisent ? .................................................................................................................................. 
 ................................................................................................................................................ 170 

Effects of Gracilaria vermiculophylla invasion on estuarine-mudflat functioning and diversity
 ................................................................................................................................................ 171 

Introduction ............................................................................................................................ 172 

Materials and Methods .......................................................................................................... 173 

Results .................................................................................................................................... 177 

Discussion ............................................................................................................................... 186 

 

Conclusion et synthèse de la partie 1 ................................................................................... 194 

 

 

Partie 2 : Etude de la plasticité phénotypique de macroalgues invasives et 

atives à l’ helle d’u e ai e iog og aphi ue le lo g de la façade de 
l’Atla ti ue No d-Est ....................................................................................................... 198 

 

Chapitre 5 :àLesà a oalguesàd est a à o heu àp se tent-elles une plasticité phénotypique 
leàlo gàd u àg adie tàlatitudi alàsu àlesà ôtesàeu op e esàdeàl átla ti ueàNo d-Est ?    200 

Etatàdeàl a t ............................................................................................................................. 200 

Matériels et Méthodes ........................................................................................................... 201 

Résultats ................................................................................................................................. 204 

Discussion ............................................................................................................................... 217 

 

Chapitre 6 : Gracilaria vermiculophylla présente-t-elle une plasticité phénotypique le long 
d u àg adie tàlatitudi alàsu àlesà ôtesàeu op e esàdeàl átla ti ueàNo d-Est ? ................... 226 

Ecophysiology of G. vermiculophylla in function of latitudes along its distribution range on 
the North European Atlantic coasts ....................................................................................... 227 

Introduction ............................................................................................................................ 227 

Material and methods ............................................................................................................ 229 

Results .................................................................................................................................... 236 

Discussion ............................................................................................................................... 248 

 

Conclusion et synthèse de la partie 2 ................................................................................... 260 

 

 

 



   

v 
 

Partie 3 : Application des modèles de végétaux marins au concept de bio-

inspiration ........................................................................................................................... 263 

 

Criblage de cinq macrophytes marins : étude préliminaire ................................................... 267 

Matériels et méthodes ........................................................................................................... 268 

Résultats ................................................................................................................................. 271 

Discussion ............................................................................................................................... 276 

 

Chapitre 7 : Développement de filtres solaires, bio-inspirés de la photoprotection de 
macrophytes marines : démarche intuitive ........................................................................... 281 

 

Chapitre 8 : Molécules antioxydantes, prominéralogéniques et ostéogéniques isolées de 
deux macroalgues (native et invasive) pour le domaine de la santé humaine : une bio-
inspiration non intuitive ......................................................................................................... 293 

 

Conclusion et synthèse de la partie 3 ................................................................................... 306 

 

 

Conclusion générale et perspectives .......................................................................... 314 

 

Annexe...................................................................................................................................322 
 

 
 
 

 

 



   

1 
 

Avant propos 

Contexte du projet de thèse 

Financée par la région Bretagne (Dispositif ARED) et par le LabexMer, cette thèse a 
été réalisée au sein du LEMAR (UMR 6539, IUEM-UBO) à Plouzané. Ce projet de thèse 
s i s ità da sà laà o o da eà deà deu à p ojetsà eu op e s,à leà p ojetà Má‘MEDà Dispositifà
INTERREG IVB) visant à développer de nouveaux biomatériaux et à augmenter leur 
fonctionnalité en utilisant des extraits algaux, et le projet INVASIVES (Dispositif ERA-NET, 
Seas-e a à isa tà à ieu à o p e d eà l a li atatio à deà a oalguesà i asi esà fa eà auà
réchauffement climatique sur la façade atlantique. De ces projets sont issues deux 
olla o atio sà i te atio ales,à l u eàa e à leàCCMá‘àdeà l U i e sit àd álga e,àD pa te e tà

des sciences biomédicales et médecine à Faro (projet MARMED ;à Po tugal ,à l aut eà a e à
l u i e sit à deàBe ge ,àD pa te e tàdeàBiologieà à Be ge à p ojet INVASIVES, Norvège). Ce 
p ojetà aà fi i à d u à fi a ement du LabexMer pour la mobilité des doctorants, qui a 
pe isà laà alisatio àd u eà a pag eàd ha tillo ageàdesàesp esà tudi esàsu à lesà ôtesà
duàPo tugalàetàda sà lesà fjo dsàdeàNo geà a pag eà ôti eàd u eàse ai eà su à leà ateauà
o a og aphi ueàdeàl université de Bergen). Les résultats issus de ces collaborations ont fait 
l o jetà deà plusieu sà o u i atio sà sousà fo eà deà poste sà età deà o u i atio sà o alesà
listées ci-dessous.àCesàt a au àdeàth seào tàdo àlieuà àlaàpa utio àd a ti lesàs ie tifi uesàet 
à la rédaction de manuscrits pour publication qui sont présentés dans ce manuscrit et dont 
la liste des articles publiés est présentée ci-dessous.  

Pa à ailleu s,à lesà fo atio sà au uellesà j aià pa ti ip à o tà pe ises, entre autres 
a ti it s,à deà i itier à la médiation scientifique au travers du concours Ma thèse en 180 
secondes  (finaliste  de  la  finale  Bretagne  -  Loire  du  concours  2016,  cf . l e egist e e tà
suivant à 17 min 30 :  https://www.youtube.com/watch?v=kpD84iDLUos&feature=player_embedded).  

Du a tà eà do to at,à j aià euà l oppo tu it à d e seig e à e à iologieà età ph siologieà
végétale de la première année de Licence au Master 2 durant trois années de monitorat ainsi 
u u eà a eà e à ta tà u atta h à te po ai eà d e seig e e tà età deà e he he,à

majoritairement sous forme de travaux pratiques (en salle et sur le terrain). 
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INTRODUCTION GENERALE 
 

Parmi les végétaux marins, les macrophytes marins sont représentés majoritairement 

pa à lesà a oalgues,à g oupeà deà g tau à d u eà g a deà iodi e sit à No to à et al., 1996) 

mais également par les phanérogames marines, des angiospermes formant les herbiers des 

milieux vaseux. Ils représentent un groupe diversifié de végétaux pluricellulaires et 

photosynthétiques a a tà laà essit à d t eà i e g sà da sà l eauà deà e , que ce soit de 

manière continue ou périodique, pour se développer (Dring, 1992 ; Sumich and Morrissey, 

2004). Les macroalgues sont des organismes eucaryotes ne possédant pas de racines vraies, 

ni de tissus vascularisés, de tiges ou encore de feuilles contrairement aux phanérogames 

marines. Elles sont caractérisées par des structures reproductrices cryptiques et se 

développent dans la zone littorale benthique qui regroupe la majorité des peuplements des 

végétaux marins, i.e. deà laà zo eà tidaleà jus u à plusà deà à à deà p ofo deu à Deà ‘e ie s,à

2002). Ces végétaux marins se distribuent dans toutes les zones biogéographiques (polaire, 

tempérée et tropicale) et sont adaptés aux contraintes environnementales des zones 

intertidale et subtidale, ces habitats côtiers soumis à la marée et aux embruns et imposant 

une variation constante des conditions abiotiques (Hurd et al., 2014; Wiencke and Bischof, 

2012).  

Les écosystèmes aquatiques, où se développent ces végétaux sont des composants 

clés de la biosphère de la Terre. Ils produisent plus de 50% de la biomasse de notre planète 

età o tà laà apa it à d i o po e à auà oi sà laà eà ua tit à deà dio deà deà a o eà

atmosphérique que les écosystèmes terrestres (Häder et al., 2007; Zepp et al., 2007). Les 

macroalgues et phanérogames benthiques jouent un rôle prépondérant dans les 

écosystèmes littoraux marins, (e.g. Klöser et al., 1994) où elles constituent la base du réseau 

trophique (Häder et al., 2007). Ces producteurs primaires forment un habitat pour les 

esp esà d i e t sà o ilesà età sessiles à telsà ueà lesà gast opodesà ouà lesà ozoaires, 

o stitue tàu eàsou eàdeà ou itu eàpou à lesàhe i o esàetàd t iti o es,àai sià u u eàzo eà

de refuge pour les stades juvéniles de poissons et crustacés. Or ces écosystèmes présentant 

une forte biodiversité sont actuellement fragilisés par un ensemble de facteurs anthropiques 

sulta tàe à laàdi i utio àdeà leu sà fo tio sàetàdesàse i esà u ilsà e de tà à laà so i t ,àe à

aiso àdeàl osio àdeàleu à iodi e sit à Costa zaàet al., 1997; Duarte, 2000).  
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En effet, dans un contexte général de changement climatique dont les conséquences 

sont de plus en plus visibles sur le domaine côtier, les activités anthropiques continuent de 

s i te sifie à età leà o eà desà esp esà e oti uesà o ti ueà d aug e te .à L i t odu tio à

d esp esà ep se teà u eà e a eà pou à laà iodiversité des écosystèmes européens 

(Katsanevakis et al., 2014). Un des effets écologiques négatifs de ces espèces invasives 

consiste en la substitution à grande échelle de la flore autochtone (Boudouresque and 

Verlaque, 2002; Galil, 2007; Occhipinti-Ambrogi and Savini, 2003). Les algues représentent 

entre 20 et 29% des espèces marines introduites, ce qui en fait le compartiment du monde 

du vivant le plus introduit en Europe (Schaffelke et al.,à .àCepe da t,àpeuàd tudesào tà

a al s à l a li atatio à d esp ces végétales marines et leurs interactions avec les espèces 

natives dans un contexte de changement climatique. Ces espèces invasives, de par leur 

apa it à à olo ise àdeà ou eau àha itatsàp se te tàu àpote tielà le àd a li atatio à à

des variations des facteurs environnementaux (Nyberg and Wallentinus, 2005). Pour cette 

étude ont été choisies un échantillon de 4 espèces modèles de végétaux marins à large 

pa titio àe àEu ope,à uiào tà t à sui iesà leà lo gàd u àg adie tà latitudi alà s te da tàdeà laà

Norvège jus u auà Po tugal.à U à g adie tà latitudi alà seà t aduità pa à u à g adie tà deà di e sà

paramètres environnementaux, comme la température (Gohin et al., 2010) par exemple 

(gradient thermique) qui structure la répartition latitudinale des espèces (Hu and Fraser, 

2 .à U eà a iatio à the i ueà està gale e tà l u eà desà o s ue esà p i ipalesà duà

changement climatique (Harley et al., 2006). Comme les conséquences induites par le 

ha ge e tà li ati ueàsu àlesàesp esàe à ilieuà atu elà eàso tàapp ia lesà u àl helle 

deà d e ies,à l tudeà desà p o essusà d a li atatio à d esp esà i asi esà da sà desà zo esà

géographiques plus chaudes (gradient sud) pourrait permettre de présager de leur 

acclimatation future dans des régions plus froides (gradient nord). 

Les individus, les populations et les communautés des êtres vivants ne subissent pas 

de façon passive l'influence des facteurs écologiques. Chaque espèce présente à des degrés 

variés une plasticité écologique lui permettant, pour survivre, de s'adapter aux fluctuations 

des facteurs limitants dans les milieux auxquels elle est inféodée. La variabilité des facteurs 

écologiques implique ainsi l'aptitude pour chaque organisme de s'adapter. On distingue alors 

t oisà t pesà d'adaptatio sà au à fa teu sà ologi uesà :à laà gulatio ,à l acclimatation et 

l adaptatio à Hu dàet al., 2014; Raven and Geider, 2003).  

La régulation ou l adaptation physiologique permet aux êtres vivants de maintenir 

constantes et à une valeur optimale leurs fonctions physiologiques face à un changement du 
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milieu a ia t.à Lesà p o essusà deà gulatio sà le tà leà pote tielà ph siologi ueà d u à

organisme à répondre à un changement immédiat des conditions environnementales. Ces 

a iatio sàseàp oduise tà àl helleàdeà i utesàouàdeàse o des.à 

L a li atatio  se produit à u eà helleàdeàte psàplusàlo gue,à àl helleàd heu esàouà

de jours.à Elleà i pli ueà desà p o essusà telsà ueà l e p essio à g i ueà età laà s th seà deà

nouvelles protéines comme les enzymes. En effet, pour se mettre en harmonie avec leur 

environnement, certains êtres vivants, les plantes en particulier, développent des caractères 

non héréditaires appelées modifications. Cette acclimatation a lieu dans la limite des 

o t ai tesàg ti uesàdeàl esp eài pos eàpa àl adaptatio .àLesài di idusà uiàsu isse tà esà

modifications sont appelés accommodats.  

Età e fi ,à l adaptatio à uià i pli ueà leà d eloppe e tà deà a a t esà h ditai esà

fi atio à g ti ue à sousà l effetàdeà laà s le tio àdesà t aitsà ph ot pi uesàestà leà sultatà deà

l olutio à uià peutà seà d oule à à l helleà deà illénaires. Elle correspond à la 

correspondance d'un organisme vivant avec les conditions environnementales à travers des 

ha ge e tsà sta lesà i duisa tàu eàadaptatio àg ot pi ue.àC està laà fo eàd'adaptation la 

plus parfaite d'une espèce aux conditions environnementales. Lesà i di idusà d u eà esp eà

ayant subi une adaptation génotypique ou héréditaire sont appelés des écotypes. 

Da sà eà t a ailàdeà th seàse aà t ait à l adaptatio àph siologi ueàdesà g tau à a i sà

ou acclimatation. Cet événement implique un change e tà g aduelà età e si leà deà laà

ph siologie,à deà laà io hi ieà età deà l a ato ie,à hezà u à i di idu,à suiteà à l e positio à deà

l o ga is eà àu àe i o e e tà ou eau. 

Leà pote tielà d a li atatio à fa eà au à st essà e i o e e tau à desà a oph tesà

a i s,à u elles soient invasives ou natives, leur confère une forte diversité chimique ou 

chimiodiversité (Stengel et al., 2011) :  

- les espèces natives synthétisant des molécules de défense spécifiques aux 

habitats où elles se développent ; 

- les espèces invasives développant une forte acclimatation phénotypique afin 

de coloniser de vastes habitats présentant des caractéristiques environnementales variables, 

a li atatio à uiàdiff eàdeàl ai eà ati eàd oùàellesàso tàissues. 

Lesà ol ulesà i pli u esà da sà l a li atation des espèces face aux facteurs 

a ioti uesàpeu e tàp se te àdeu à t pesàd a ti it sà iologi ues : 1) en lien avec le facteur 
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de stress étudié, e.g. production de molécules à propriétés photoprotectrices peuvent être 

synthétisées de novo ou en plus grande ua tit àe à asàdeàst essàlu i eu àouàd i adiatio à

aux ultraviolets, ou 2) sans lien direct avec un stress environnemental et ces molécules vont 

alors présenter des activités biologiques originales, telles que des molécules favorisant la 

minéralisation osseuse des animaux, leur conférant des propriétés ostéogéniques (chez une 

espèce algale non-calcifiée).  

Da sà eà o te te,à etteàth seàpo teàsu àl tudeàdeàl oph siologieàetàdeàl adaptatio à

hi i ueà d esp esà deà a oph tesà i asifsà fa eà à u eà a iatio à de facteurs 

e i o e e tau à g eà pa à leà ha ge e tà li ati ueà glo alà ai sià u au à oiesà deà

valorisation possibles des métabolites de stress étudiés chez des espèces natives et 

i asi es.àCetteàth seàs a ti uleàai siàautou àdesàt oisàp o l ati uesàsui antes :  

• Quelàestàl tatàdesàpopulatio sàdeà esàesp esài asi esà àu eà helleàlo ale,à

i.e. en Bretagne ? Impactent-ellesàlesà os st esà u ellesà olo ise tà?à Pa tieà  

• Quelle est la variabilité écophysiologique de ces espèces à grande échelle ? 

Existe-il une acclimatation du métabolome de ces espèces invasives pour les populations 

situées au Sud et au Nord de leur aire de répartition le long de la façade Atlantique ?  

(Partie 2) 

• Laà plupa tà desà tudesà o t e tàu eà i apa it à deà l ho eà à adi ue  les 

esp esà i asi es.àLaà alo isatio àdeà eàt peàd esp eàpou aità t eàenvisagée étant donné 

lesàfo tesà io assesà u ellesà ep se te t.àái si,à laàp o l ati ueàsui a teàaà t àa o d e : 

e às i spi a tàduà i a tà o eptàdeà io-inspiration), quelles sont les voies de valorisations 

possi lesàd esp esàdeà a oph tesà ati esàetài asi esà?à Pa tieà  

La réponse à chacune de ces problématiques est développée au travers des trois 

parties qui structurent ce manuscrit. Par ailleurs, cette étude se place dans des thématiques 

pluridisciplinaires allant des invasions biologiques, au réchauffement climatique à la bio-

i spi atio .àLesà otio sàd hellesàquelles soient spatiales, temporelles ou biologiques sont 

déterminantes. Ces différents points sont définis et développés dans les paragraphes 

sui a tsà auàte eàdeà etteài t odu tio àafi àd a oi àu eà o eà o p he sio àduà o te teà

i liog aphi ueàdeà etteàth se.àIlàs e suitàu eàp se tatio àdesàdiff e tsàsites,àdesà od lesà

biologiques, étudiés tout au long de ce travail de thèse ainsi que la description des objectifs 

et de la structure de la thèse. 
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1. Les espèces invasives 

L Ho e, par son mode de vie et ses activités (maritimes, aquaculture, 

po tuai es,… , aà e t aî à l i t odu tio à deà ou ellesà esp esà deà a i eà olontaire ou 

accidentelle et ce, depuisà leà N olithi ueà a e à leà d eloppe e tà deà l ag i ultu eà età deà

l le age,àpuisàauàt a e sàdesàg a desàe plo atio sàauàXVème siècle et du développement du 

commerce maritime notamment (Goudard, 2007; Mooney and Cleland, 2001). Ces dernières 

d e ies,à laàglo alisatio àetà l i te sifi atio àdesà ha gesà o e iau à uiàe àd oule tà

(échanges multipliés par 17 entre 1965 et 1990) ont conduit à une augmentation rapide du 

o eàd esp esài t oduitesà uelà ueàsoitàlaà gio àduà onde considérée (Goudard, 2007; 

Perrings et al., 2005; Stiger-Pouvreau and Thouzeau, 2015). En effet, le long des côtes 

européennes, 50% des introductions de macrophytes marins se sont produites après les 

années 1960 (Viard and Comtet, 2009). En Europe, au sei à deà l e se leàdesào ga is esà

a i s,àlesàalguesà o stitue tàl u àdesàplusàg a dsàg oupesàd esp esàallo hto esà “ haffelkeà

et al., 2006; Stiger-Pouvreau and Thouzeau, 2015). Or, les macrophytes marins représentent 

les principaux producteurs primaires desà os st esà ôtie sàseà pa tissa tàsu àl est a ,àdeà

l tageà i f alitto alà jus u à l tageà sup alitto al.à Ilsà i lue tà ai sià deà o eusesà esp esà

ingénieures qui présentent une importance écologique vitale pour ces écosystèmes 

(Olafsson, 2016).  

Les macrophytes marins : de l’i t odu tio  à l’i vasio  

Dans ce contexte et face à un intérêt grandissant de la communauté scientifique et 

de la société civile pour les espèces introduites et invasives, la terminologie utilisée a donné 

lieu à de nombreux débats. Actuellement, les termes adoptés relatifs aux invasions 

biologiques peuvent se définir comme indiqué ci-dessous :   

Une espèce est définie comme étant introduite si elle répond aux 4 critères suivants 

(Boudouresque and Verlaque, 2002, 2005; Thévenot, 2013) :à à l esp eà estàpasà ati eàdeà

l ai eàg og aphi ueà o sid e ;à àl e te sio àdeàso àai eàg og aphi ueàestàdi e te e tàouà

indirectement liée à des activités anthropogéniques ; 3) il existe une discontinuité 

géographique entre son aire de répartition atu elleàetàso àai eàd i t odu tio ,à està àdi eà

u ilà eà s agità pasà deà dispe sio à a gi aleà pa à issio à deà ellulesà deà laà ep odu tio à

pouvant être liées à des facteurs climatiques ; 4) la population a la capacité de générer une 

nouvelle génération in situ indépendamment de toute intervention humaine mais la 
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reproduction sexuée est insuffisante pour permettre le maintien de la population.  

De manière ultime, les populations introduites deviennent des populations 

naturalisées,à est-à-dire des populations autonomes, se reproduisant régulièrement,  

assu a tà ai sià laà p e it à deà l esp eà allo hto eà età so à i pla tatio à du a leà da sà saà

nouvelle aire géographique (Thévenot, 2013).  

Une espèce introduite devient invasive, lorsque une fois établie dans sa nouvelle 

zone géographique (zone extérieure à son aire de distribution native), elle se disperse et 

g eà u à i pa tà gatifà su à l os st eà età lesà esp esà lo alesà et/ouà su à l o o ieà

d fi itio àdeàl IUCN à “tige -Pouvreau and Thouzeau, 2015; Thévenot, 2013). 

Ces différentes définitions correspondent plus précisément aux phases de 

d eloppe e tàd u eàesp eàe oti ueàda sàu à ou elàe i o e e t,àdeàso ài t odu tio à

jus u àso à i asio à p se t esàda sà laàFigu eà .àLeàpassageàd u eàphaseà àu eàaut eàestà

possi leà g eà auà f a hisse e tà d u à e tai à o eà deà filtres ou barrières qui se 

succèdent. Ces filtres sont conditionnés par les facteurs physico-chimiques et les facteurs 

ioti uesàduà ilieu.à Ilsà peu e tà fa o ise àouà o à l i pla tatio àpuisà leàd eloppement de 

l esp eà e oti ue.à à La pression des propagules est un déterminant important pour 

l’i t odu tio  d’u e esp e (Stiger-Pouvreau and Thouzeau, 2015). Il existe une relation 

positi eà e t eà laà a a t isti ueà desà ejetsà deà p opagulesà est-à-dire leur fréquence et 

l a o da eà desà p opagulesà ejet esà à ha ueà foisà età leà su sà d u eà esp eà e oti ueà à

traverser chaque filtre (Kolar and Lodge, 2001). Cette pression en propagules est 

dépendante du ve teu  d’i t odu tio .à Lesà e teu sà d i t odu tio à so tà ultiples : le 

t a spo tà a iti eà iaà lesà eau à deà allastà ouà lesà salissu esà deà ateau ,à l a ua ultu e,à

l a ua iophilie,à laà a igatio àdeàplaisa eà Ca io hàet al.,à …à“elo àlaà« tens rules » de 

Williamson, environ 10% des espèces exotiques franchissent chacun des filtres majeurs, 

soient la barrière géographique, la barrière de la reproduction et les barrières écologiques et 

de la dispersion (Williamson and Fitter, 1996). 
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Laàt a e s eàd u àfilt eà estàpasài e si leà ‘i ha dso àet al., 2000). Une fluctuation 

des facteurs environnementaux (facteurs abiotiques et/ou biotiques) peut entraîner une 

aisseàdeàlaàfit essàd u eàpopulatio àjus u àso àd li .à 

Laà Figu eà à illust eà deu à t pesà deà d a i uesà d e pa sio à o se esà hezà lesà

esp esà i asi es,à l e pa sio à pou a tà t eà d fi ieà e à te esà d a o da eà ouà

d la gisse e tà deà leu à ai eà deà dist i utio .à “uiteà auà ejetà deà p opagulesà da sà u à ou elà

environnement, il existe une période de latence durant laquelle les populations se 

naturalisent sans augmentatio à deà l a o da eà ouà d e te sio à deà l esp eà e oti ue.à

L i t odu tio àdeàl esp eàpeutàai siàpasse ài ape çue.àáp sà t eà atu alis e,àlaàpopulatio à

introduite connaît u e phase d’e pa sio  importante.  

áuà ou sà deà laà phaseà d e pa sio ,à laà tailleà deà laà populatio à peutà flu tue à jus u à

attei d eà u à a i u à Figu eà .à Pa à l aug e tatio à deà sesà fo tio sà ph siologi uesà

oissa e,à ep odu tio ,à… à l esp eà olo iseà leà ilieuàetàpeutào upe à toutesà lesà i hesà

ologi uesà possi lesà jus u à sesà li itesà ph siologiques en interaction avec les nouveaux 

environnements colonisés. Ensuite, les populations entrent dans une phase de persistance 

plus ou moins longue suivant les espèces ou déclinent rapidement. Prévoir la dynamique 

futu eàd u eàesp eài asi eàestàpa ti ulièrement complexe. Ceci va dépendre de sa capacité 

à s a li ate à età à s adapte à au à ultiplesà fa teu sà a a t isa tà lesà ou eau à

environnements dans lesquels elle se développe. 
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Fig. 2   Ci ti ueàdeà l a o da eàet/ouàdeà l e te sio àdeà l ai eàdeà pa titio àd u eàesp eà
invasive initialement allochtone (issu de Boudouresque, 2003; Klein, 2011). 

- Les otio s d’adaptatio  et d’a li atatio  hez les esp es i vasives  

L'acclimatation et l'adaptation (notions définies en introduction) des espèces 

exotiques à un nouvel environnement peut impliquer un certain nombre de processus liés à 

leu àpote tielài asifài lua tàl adaptatio àg ti ueàpa às le tio àsu àlaà a iatio àg ti ueà

permanente, les variations épigénétiques et phénotypiques notamment (Prentis et al., 

2008). La plasticité phénotypique o espo dà à laà apa it à d u à g ot peà à e p i e à desà

phénotypes diversifiés dans divers environnements. De manière générale, la sélection 

naturelle induit une augmentation de la fitness à travers les environnements. Des caractères 

morphologiques, physiologiques, comportementaux ou de croissance sont des traits qui 

influencent la fitness des populations. Or, la plasticité de ces traits peut permettre 

d attei d eà u eà fit essà plusà le eà da sà desà e i o e e tsà a i sà Huang et al., 2015). 

Plusieu sà tudesà seà o t edise tà su à l ide eà d u eà plasti it à ph ot pi ueà

significativement plus élevée chez les espèces invasives en comparaison des natives : les 
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deux cas ont été démontrés de manière empirique chez les végétaux (Davidson et al., 2011; 

Godoy et al., 2011; Huang et al., 2015).  

Maisà laà aieà uestio à ueà l o à està e à d oità deà seà pose à est la suivante telle 

u u eà pa à Hua gà et al. à :à uellesà peu e tà t eà lesà o s ue esà d u eà

plasti it àplusà le eàsu àl volution de la fitness pour les espèces exotiques?  

Le bénéfice adaptatif de cette plasticité vis-à- isà deà laà fit essà està pasà toujou sà

avéré. Davidson et al. (2011) ont montré que les espèces invasives peuvent présenter parfois 

un gain de fitness en comparaison des espèces natives lorsque de nombreuses ressources 

sont disponibles. Au contraire, en conditions de stress ou de ressources limitées, les espèces 

natives montrent une réponse adaptative de la fitness plus probablement que les espèces 

invasives. U eà plusà fo teà plasti it à ph ot pi ueà està pasà s o eà deà gai à deà fit ess,à

caractère prédisposant pour devenir invasive (Davidson et al., 2011).  

D aut eàpa t,àleàsu sàd u eàesp eài t oduiteàdu a tàsaàphaseàd e pa sio à Figu eà

2) peut être expliqué en pa tieà pa à leà faità ueà da sà eà ou elà e i o e e t,à l esp eà

introduite est libérée de ces « ennemis natifs » (herbivores, parasites, maladies ou encore 

p dateu s à uià gule tà laà tailleà desà populatio sà deà l esp eà da sà so à ai eà d o igi eà

(Blossey, 2011). Cette idée est appelée « enemy release hypothesis » ou ERH. Grâce à une 

méta-analyse, Liu et Stiling (2006) ont mis en évidence, que la richesse en insectes 

herbivores est significativement plus élevée dans la zone native que la zone envahie et ce, de 

manière claire pour les herbivores spécialistes et les insectes se nourrissant des parties 

ep odu ti esà desà pla tesà p se tesà su à zo e.à Deà plus,à laà di i utio à d he i o esà

sp ialistesàauàsei àdesàpopulatio sài asi esàauto iseàl allo atio àdeà oi sàd e gie dans la 

p ote tio à o t eà esàhe i o esà sp ialistesà età ai sià l allo atio àdeàplusàd e gieàda sà laà

oissa eàetà laà ep odu tio .àD u àaut eà ôt ,à etteà e gieàpeutà t eàallou eà à u eàplusà

forte protection vis-à-vis des herbivores généralistes, comme montré chez la plante 

herbacée, Senecio jacobaea Joshiàa dàV ieli g,à .àL h poth seàdeàl E‘Hàaà t àla ge e tà

d attueà età po d eà Hege à a dà Jes hke,à à afi à d e pli ue à leà su sà desà esp esà

invasives. 

ái siàsiàl o ài t g eàlaàth o ieàdeàl E‘H, les espèces invasives peuvent rencontrer des 

o ditio sàplusàfa o a lesàdeà oissa eà ueàda sàleu àzo eà ati eàlo s u ellesà olo ise tàu à

nouvel environnement. Huang et al. (2015) supposent alors que tous les facteurs (tels que 
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l a se eàdesàe e isà atifs, i.e. th o ieàdeàl E‘H ,à uiàatt ue tàlesàst essà e o t sàda sà

laà gio à d i t odu tio à di i ue aie tà lesà oûtsà deà laà plasti it à età aug e te aie tà lesà

fi esà u elleà peutà e ge d e .à Da sà u à e i o e e tà fa o a le,à lesà o ga is esà

présenteraient ai sià u eà plasti it à plusà le eà fa o is eà e sà l olutio à d u eà plasti it à

adaptative) que ceux se trouvant dans des conditions stressantes ce qui expliqueraient 

pourquoi certaines études ont observé des différences de plasticité entre espèce non-native 

et native, cette plasticité étant intimement reliée aux conditions environnementales dans 

l ai eàd i t odu tio à Hua gàet al., 2015). Lande (2015) complète également cette hypothèse 

en avançant une augmentation transitoire de la plasticité lors de la colonisatio àd u à ou elà

environnement : une augmentation initiale rapide de la plasticité entraînant une 

a l atio à deà l olutio à e sà u à ou eauà ph ot peà opti alà sui ià d u eà fai leà

assi ilatio à g ti ueà duà ou eauà ph ot peà età d u eà du tio à deà laà plasticité. Cette 

évolution vers un nouveau phénotype (présentant une variation des traits morphologiques 

pa àe e ple ,à i duiteàpa à l e i o e e tà ioti ueàetàa ioti ue,àetà apideàsu àu eà helleà

écologique, a déjà été mise en évidence (Buswell et al., 2011). Cette hypothèse expliquerait 

lesà diff e tesà phasesà d e pa sio à o se esà deà l i t odu tio à à l i asio à d u eà esp eà

exotique et complète celle émise par Huang et al. (2015). Ainsi, une augmentation de la 

plasticité suite à une colonisation dépendrait de la différence entre le phénotype optimal 

dans le nouvel environnement avec le phénotype ancestral de la région native, mais aussi de 

l e i o e e tà lui-même, du coût de la plasticité qui est fonction des conditions 

e i o e e talesà pou à l esp eà e oti ueà età duà te psà oul à depuisà l ta lisse e tà

La de,à .àCe iàe pli ue aità gale e tàl i asio à apideàd u eàesp eàe oti ueàsa ha tà

u ilà està ai te a tà o uà ueà lesà esp esà i asi esà s adapte tà apide e tà età ueà etteà

adaptation ne semble pas limitée par la variation génétique (Bock et al., 2015). Ces 

hypothèses sont à confirmer empiriquement mais de telles études demandent une 

connaissance approfondie des modèles biologiques étudiés, de leur histoire de colonisation 

ainsi que des paramètres environnementaux. Ces hypothèses seront discutées vis-à-vis des 

résultats apportés dans les autres parties de ce manuscrit. 

- Quels sont impacts des espèces invasives sur les espèces natives ? 

Depuisàu eàdizai eàd a es,àdeà o eusesàt a au ào tà he h à à o p e d eà uel 

étaient les implications des espèces invasives sur les communautés autochtones de 
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l e i o e e tà olo is ,à su à lesà fa teu sà ph si o-chimiques caractéristiques de cet 

e i o e e tàetà gale e tà àplusàla geà helleàsu àlesàfo tio sàdeàl os st eà Davidson 

et al., 2015; Schaffelke et al., 2006; Williams and Smith, 2007). Les écosystèmes présentant 

une faible diversité spécifique sont plus sensibles aux pressions induites par les activités 

hu ai esà tellesà ueà l i t odu tio à d esp esà e oti uesà Ca io h et al., 2006). Or, 

l i t odu tio à d esp esà e oti uesà ep se teà u eà e a eà pou à laà iodi e sit à desà

écosystèmes marins en exerçant une pression sur ces environnements (Davidson et al., 

.à L tudeà desà i pa tsà desà esp esà i t oduitesà està ai te a tà econnue comme une 

priorité en recherche (Schaffelke and Hewitt, 2007). Malgré cet intérêt grandissant de la 

communauté scientifique pour les invasions biologiques, les impacts de moins de 30% des 

espèces allochtones ont été étudiés (Davidson et al., 2015). Ces impacts seraient aussi sous-

esti sàduàfaitàdeàlaà atu eàdesà tudesà e es,àsou e tàdeàpa àlaàtailleàdeàl ha tillo ageà

ou des variations biologiques inhérentes à toute expérience (Davidson and Hewitt, 2014).  

Les macrophytes marins invasifs perturbe tà l e i o e e tà e ahi,à do tà lesà

impacts sont classifiés  de la manière suivante, en distinguant les impacts écologiques et 

olutifsàd u eàpa tàetà lesà i pa tsà o o i uesàetà so i tau àd aut eàpa tà Da idso à et al., 

2015; Ojaveer et al., 2015; Schaffelke and Hewitt, 2007). Les impacts écologiques et évolutifs 

sont multiples et décomposés en différentes catégories (Schaffelke and Hewitt, 2007) : 

- La compétition directe ou indirecte avec la biocénose native par monopolisation de 

l’espa e et pa  des va iations de la composition des communautés :à Ilà s agità deà

l i pa tà ajeu àdesà a oph tesà a i sà uiàp se te tàda sà laàplupa tàdesà tudesà

u eà a o da eà le e,à sou e tà o l eà à u eà aisseà deà l a o da eà ouà deà laà

diversité des espèces végétales autochtones (Davidson et al., 2015). 

- Les effets à des niveaux trophiques supérieurs (par exemple sur les herbivores, la 

faune associée ou encore en induisant une toxicité) 

- Une modification du biotope en entraînant un changement de sa structure ou une 

accumulation de la sédimentation 

- U e odifi atio  des p o essus gissa t l’ os st e atif entre autre par 

l alt atio àdesà elatio sàt ophi ues 
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- Des effets génétiques au sein des espèces (introgression) ou entre les espèces 

(hybridation) 

D aut eà pa t,à lesà effetsà o o i ues et sociétaux peuvent être directs ou 

indirects (Schaffelke and Hewitt, 2007) : 

- Impacts directs :  

 le coût de la perte des fonctions ou de la valeur de 

l os st e 

 I pa tàsu àl a it àe i o e e tale 

 Impact sur la santé humaine 

- Impacts indirects : 

 Frais deà gestio sà deà esà i asio sà iologi uesà d o igi eà

gouvernementale ou non 

 Coût de la recherche sur les espèces introduites 

 Coûts de la limitation de la colonisation, des suivis et mesures 

de contrôle 

 Coût des campagnes de sensibilisation 

Ces impacts risque tàd t eà olutifsàsa ha tà ueà l o àseàsitueàda sàu eàp iodeàdeà

ha ge e tà li ati ue,àda sàla uelleàd aut esàfa teu sài duitsàdi e te e tàpa àlesàa ti it sà

hu ai esà telsà l alt atio à desà usagesà desà te itoi es à i pa te tà lesà e i o e e tsà età

pa g ent pas les environnements marins. Leur caractère dynamique va engendrer une 

complexification de ces impacts sur les écosystèmes où plusieurs facteurs interagissent 

potentiellement. Le changement climatique avec les invasions biologiques sont reconnus 

commeà lesàdeu à fa teu sàp po d a tsà uià e a e tà l uili eàdesà os st esàa tuelsà

(Bellard et al., 2013; Diez et al., 2012; Hellmann et al., 2008; Mooney and Cleland, 2001). 
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2. Les invasions biologiques dans un contexte de changement climatique 

Qu’est-ce que le changement climatique ? 

Le climat varie naturellement de manière cyclique à travers différentes échelles de 

temps, ueà eàsoitàsui a tàdesà lesàsaiso ie s,àdesà lesài te a uelsà o eàl EN“Oà Elà

Niño Southern Oscillation), des cycles inter-décennaux, ou encore suivant des variations sur 

desà illie sà d a esà tellesà ueà lesà t a sitio sà e t eà lesà ai esà gla iai esà età i te gla iai esà

(Harley et al., 2006). Il est dépendant du bilan thermique de la Terre. En effet, le soleil émet 

deàl e gieàsousàfo eàdeà adiatio sàdeà ou tesàlo gueu sàd o deàe àdi e tio àdeàlaàTe eà

appelé « flux incident ».àPou à oiti ,à eà flu à i ide tà aà t eàa so àpa à l at osph eàetà

fl hià pa à lesà uages,à ai sià ueà pa à e tai sà o stitua tsà deà l at osph eà telsà ueà lesà

aérosols (Figure 3). 

Fig. 3   Bilan énergétique global de la Terre moyenné sur la période de Mars 2000 à Mai 2004 
(W.m-2) (issu de Trenberth et al., 2009). La largeur des flèches représente schématiquement 
l i po ta eàdesàflu à e g ti ues. 
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 L aut eà oiti àde ce flux atteint la surface terrestre et est absorbée pour sa grande 

majorité par celle- i.àL e gieàai siàa so eàestà iseàpa àlaàsu fa eàte est eàsousàfo eà

de rayonnements infra-rouges thermiques correspondant à des radiations de grande 

longueur d o de.à Desà gazà p se tsà da sà l at osph eà o tà laà apa it à d a so e à esà

radiations infra-rouges thermiques et de les réémettre vers la surface de la Terre : ce sont 

les gaz à effet de serre (Guérin, 2006; Kiehl and Trenberth, 1997). Les principaux gaz à effet 

deàse eàso tàlaà apeu àd eau,àleàdio deàdeà a o eà CO2 ,àl o deà it eu à N2O), le méthane 

(CH4 à età l ozo eà O3) (Bernstein et al., 2007). Ce phénomène entraîne un effet de serre 

naturel permettant le maintien de la chaleur générée par les radiations infra-rouge dans le 

système troposphère / surface. Ainsi, la température moyenne de la surface terrestre atteint 

14°C contre -19°C dans la troposphère (Bernstein et al., 2007). Une augmentation de la 

concentration en gaz à effet de serre engendre une opa ifi atio à deà l at osph e,à uià

résulte en un forçage radiatif dû à un déséquilibre du système global de balance énergétique 

Terre/Atmosphère (Haywood and Schulz, 2007). In fine, une augmentation de la 

concentration des gaz à effet de serre induit un effet de serre renforcé (Bernstein et al., 

2007). 

Précisément, le forçage radiatif est défini par le rapport du GIEC de 2007, comme la 

a iatio à deà l lai e e tà e g ti ueà età diff e eà e t eà l lai e e tà des e da tà età

l lai e e tàas e da t,àe p i eàen W.m-2) à la tropopause, qui est due à une modification 

d u àage tàe te eàduà ha ge e tà li ati ue.àái si,àu àfo çageà adiatifàpeutà t eài duitàpa à

des facteurs naturels tels que le volcanisme ou la variation du rayonnement solaire. Mais les 

variations naturelles enregistrées ne peuvent expliquer à elles seules le dérèglement 

climatique observé dès à présent (Bernstein et al., 2007).  

Depuisà l eà p i dust ielle,à l Ho eà està de e uà u eà o posa teà i po ta teà duà

climat. En effet, les activités humaines enge d e tà l issio à i po ta teàdeàgazà àeffetàdeà

serre, principalement par la combustion de combustibles fossiles et de biomasse pour 

p odui eàdeàl e gie,à aisàaussià à auseàdeàlaàd fo estatio ,à uiàdi i ueàleàsto kageàduàCO2, 

et des activités agricoles et industrielles (Bernstein et al., 2007). Par exemple, les 

concentrations en CO2 at osph i ueà o tà olu à deà à pp à à l eà p i dust ielleà e à

1800) à 367 ppm en 1999 et pourraient atteindre 540 à 970 ppm en 2100 selon le scénario 
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climatique considéré (Guérin, 2006; Harley et al., 2006). Ces dernières concentrations 

dépassent les variations naturelles observées durant les dernières 650 000 années 

(Bernstein et al.,à .à Cesà issio sà deà sou eà a th opog i ueà s additio e tà au à

émissions naturelles et i duise tà u eà i te sifi atio à deà l effetà deà se eà e pli ua tà leà

réchauffement climatique (Bernstein et al., 2007; Harley et al., 2006).  Seuls les modèles 

i t g a tàlesàfo çagesàa th opog i uesà est-à-dire en tenant compte des émissions de gaz 

à effet de serre, permettent de simuler les variations climatiques observées actuellement 

(Bernstein et al., 2007). Le forçage radiatif est calculé comme la différence par rapport à 

l a eà àetàseà appo teà àu eà aleu à o e eàa uelleà àl helleàduàglo eà Be stein 

et al., 2007). Ce forçage radiatif anthropogénique permet de quantifier le changement 

li ati ueà Ha oodà a dà “ hulz,à .à E à fo tio à desà p oje tio sà d issio sà deà gazà à

effetàdeàse eàd i ià à ,àetàai siàduàfo çageà adiatifàe e ,àplusieu sàscénarios climatiques 

ont été modélisés. Ces différents scénarios sont présentés en Figure 4.  

Les différents scénarios climatiques dépendent des différentes voies de 

développement du monde de demain suivant de multiples facteurs démographiques, 

économiques et technologiques et estiment les émissions de gaz à effet de serre qui en 

résultent. Ces prévisions tiennent compte uniquement des politiques actuelles sur le climat 

(Bernstein et al., 2007; IPCC, 2001, 2013). De la même façon, en fonction des scénarios et à 

pa ti àdesàfo çagesà adiatifsàp ojet s,àl aug e tatio àdeàlaàte p atu eà o e eàdeàsu face 

pourrait varier de 1,4 à 5,8 °C entre 1990 et 2100 (IPCC, 2001).  
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Fig. 4   A- Emissions mondiales de gaz à effet de serre (en Gt éq.CO2. an-1) selon six scénarios 

de référence expliqués ci-dessousàetàl i te alleàauà è percentile des scénarios publiés après 

le rapport du SRES (Special Report on Emissions scenarios). Les courbes en pointillés 

d li ite tà desà a iatio sà deà l e se leà desà s a iosà post-SERS. B- Moyennes mondiales 

multimodèles du réchauffement de la surface de la Terre en comparaison de la période de 

1980 à 1999. Les barres à droite représentent en foncé les valeurs les plus probables et en 

lai à l i te alleà deà p o a ilit à selo à lesà si à s a ios pour la période de 2090 à 2099 en 

comparaison de 1980 à 1999. Ces graphiques sont issus du rapport du GIEC (Bernstein et al., 

2007). 

Description des six scénarios de référence du SERS : 

- Scénario A1 : un monde caractérisé par une croissance économique très rapide et un 

pic de la population mondiale au milieu du siècle, ainsi que la mise au point rapide de 

nouvelles technologies efficaces.  

Ce scénario est décomposé en trois sous-g oupesàselo àlesàsou esàd e gieàutilis esà
par ces nouvelles technologies : A1FI p i ipale e tà d o igi eà fossile ,à A1T (non 

fossile) et A1B (en équilibrant les sources fossiles et non fossiles).  

- Scénario B1 : un monde présentant une démographie similaire à A1, mais avec une 

évolution plus rapide des structures économiques et vers une économie de services 

etàd i fo atio .à 
- Scénario B2 : monde caractérisé par des croissances démographique et économique 

intermédiaires, qui privilégie les actions locales pour une durabilité économique, 

sociale et environnementale.  

- Scénario A2 : monde présentant une forte croissance démographique couplée à un 

faible développement économique et des progrès technologiques ralentis  
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Quels effets du changement climatique sur les espaces côtiers ? 

Cette augmentation de la concentration des gaz à effet de serre va 

engendrer une cascade de conséquences physiques et chimiques très variées (Harley et al., 

2006). Les impacts abiotiques du changement climatique sur les estrans (synthétisés sur la 

Figure 5) vont façonner les habitats des écosystèmes côtiers. Dans cette partie seront 

abordées les conséquences les plus pertinentes, vis-à-vis des travaux effectués durant cette 

th se,à est-à-dire les conséquences qui vont impacter les milieux aquatiques et les estrans 

est-à-dire la zone littorale située dans la zone de balancement des marées, en particulier.  

L aug e tatio àdeàlaàte p atu eàdeàsu fa eàduàglo eàestàlaàp e i eà o s ue eà

du changement climatique comme expliqué précédemment. Cette augmentation de la 

température de surface couplée à celle du CO2 at osph i ueà i duità laà a iatio à d u à

certain nombre de facteurs abiotiques décrits ci-dessous.à L aug e tatio à duà CO2 

atmosphérique va générer une acidification des océans. En effet, les océans absorbent 

environ un tiers des émissions de CO2 liées aux activités humaines (Hoegh-Guldberg and 

Bruno, 2010). Cette absorption a entraîné une acidification de la surface des océans de 

l o d eàdeà , àu it àdeàpHàpa àd e ieà esà t e teàde i esàa esà Do e à et al., 2009; 

Hoegh-Guldberg and Bruno, 2010). Les prédictions annoncent une diminution du pH plus 

i po ta teà ueàtoutesàlesà a iatio sàdeàpHào se esàdepuisà à illio sàd a esà àpa ti à

d e egist e e tsàg ologi uesà Caldei aàa dàWi kett,à .àCetteàdi i utio àduàpHài duità

également la baisse des niveaux de saturation de minéraux tels que le carbonate de calcium. 

Si cette diminution du pH se poursuit, les coraux, et autres organismes calcaires (algues, 

mollusques, etc) ainsi que certaines espèces planctoniques pourront difficilement maintenir 

leur squelette externe composé de carbonate de calcium (Orr et al., 2005). D aut eàpa t,àleà

réchauffement climatique étant hétérogène à la surface du globe (Figure 6), il entraîne la 

formation de gradients atmosphériques plus importants le long des côtes résultant en une 

intensification des phénomènes de tempête. Ce gradient atmosphérique pourrait engendrer 

une intensification des upwellings mais les processus mis en jeu sont encore mal connus. 

Cette augmentation de la température atmosphérique induit également, par voie de 

conséquence, une augmentation de la température des océans. 
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Fig. 5  Changements abiotiques (physique et chimique) impactant les milieux côtiers liés au 
ha ge e tà li ati ue.àLeàpoi tàd i te ogatio ài di ueà ueàlaà elatio àe t eàleà ha ge e tà

climatique et une intensification des upwellings reste incertaine, issu de Harley et al. (2006). 

Ceà ph o eà g eàu eàe pa sio à the i ueàdesà o a s.à “ ajouta tà à laà fo teà

desàgla ie sàetàdesà alottesàgla iai es,àleà i eauàdesào a sàs l e aàdeà , à à , àd i ià à

2100 en comparaison de 1990 (IPCC, 2001). 

Cette augmentation du niveau de la mer va entraîner une modification du trait de 

ôteà età ai sià i pa te à toutà l e i o e e tà ioti ueà desà est a sà ôtie sà età desà zo esà

intertidales en particulier (Ross et al., 2000). En effet, dans la zone de balancement des 

marées, le biota et notamment les végétaux marins sont stratifiés en fonction de la hauteur 

d eauàetàdeàleu sà apa it sàdeàtol a eà àl e sio à Ca io hàet al., 2006).L aug e tatio à

des gaz à effet de serre atmosphérique induit également une réduction de la couche 

d ozo e.àL a so ptio àdesà adiatio sàult a iolettesà UV àestàplusàfai leàetàu eàaug e tatio à

desà tau à deà adiatio sàUVà aà t à o se eà ota e tà au à pôles,à laà ou heàd ozo eà ta tà

naturellement plus mince aux hautes latitudes. 
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Fig. 6  A - Tendances thermiques des continents et des océans de 1960 à 2009 et courbes 

médianes des latitudes (bleu : océan ; rouge : continent). B - Vitesse du changement 

climatique (en km/décennie), vitesse à laquelle les isothermes se déplacent : vitesse positive 

dans les zones se réchauffant et vitesse négative dans les zones se refroidissant. C - Décalage 

saisonnier (en jours/décennie) : changement dans le temps des températures mensuelles en 

Avril (positif quand le décalage avance et négatif quand le décalage recule) ; Zones 

hachurées : zones où la variation de température est faible (<0,2°C/mois) mais où le 

décalage saisonnier peut être important, issu de Burrows et al. (2011).  
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Mais les politiques climatiques actuelles fonctionnent et ainsi, aux moyennes 

latitudes, des taux de radiations UV similaires à ceux enregistrés en 1980 devraient être 

et ou sà d i ià à .à N a oi s,à ilà està p dità ueà eà p o essusà deà etou à au à tau à deà

radiations enregistrés en 1980) sera plus lent aux latitudes polaires. Cependant, la couche 

d ozo eà affe ta tà leà ha ge e tà li ati ueà età i e-versa, les modèles prédisent une 

di i utio àduàtau àdeà adiatio sàUVàdeà %àpou à lesà o e esà latitudes,à jus u à %àpou à

les hautes latitudes, ainsià u u eà aug e tatio àdeà à à %àau à t opi uesà M Ke zieàet al., 

2011). Ces prédictions illustrent la complexité des processus mis en jeu. Le milieu océanique 

et en particulier les espèces du milieu intertidal sont sensibles aux radiations UV. Les espèces 

aquatiques utilisent de nombreuses stratégies de photoprotection vis-à-vis des radiations 

UV. Ce stress additionnel engendre un conflit de pression de sélection pour les espèces 

impactées par les radiations UV (Häder et al., 2007). 

L l atio à o e eàdesàtempératures étant la conséquence majeure induite par le 

changement climatique, les variations thermiques observées et leur incidence sur les biotas 

des écosystèmes marins sont développées dans le paragraphe suivant. 

- Variations thermiques et incidences biotiques : 

Des études ont déjà mis en évidence un réchauffement global de 0,8°C (de la 

te p atu eà deà l ai à auà ou sà duà si leà de ie .à Leà XXème siècle est caractérisé par un 

hauffe e tà glo alà le tà a e à deà fo tesà flu tuatio sà deà à à à sui ià d u à

réchauffe e tàplusài te seàdeàl o d eàdeà , °Càtousàlesà àa sà esàt oisàde i esàd e ies.à

Deàplus,à eà hauffe e tà estàpasàho og eàsu àtouteàlaàsu fa eàduàglo eà Ha se àet al., 

;à Ha se à a dà “ato,à .à L effetà està plusà a u à e à pa ti ulie à auà iveau des 

continents en comparaison des océans (Figure 6) et plus important aux hautes latitudes de 

l h isph eàNo dà Le itusàet al., 2000).  Cependant, malgré un réchauffement plus lent des 

océans, la vitesse de décalage des isothermes ainsi que la variation saisonnières des 

températures est plus importante au niveau des océans pour certaines latitudes (Burrows et 

al., 2011). 

Or, la distribution biogéographique des espèces océaniques est contrôlée par le 

climat (Bartsch et al., 2012). En effet, la température est le principal facteur abiotique qui 

contrôle les limites géographiques des algues marines (Figure 7) (Briggs, 1995). Plus 

p is e t,à l i te a tio à deà laà te p atu eà età deà laà lo gueu à duà jou à pe età laà
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synchronisation des différentes étapes du cycle de vie des végétaux marins et régente leur 

dist i utio .à Laà p se eà d u eà algueà da sà u eà ai eà iog og aphi ueà do eà està do à

principalement déterminée par la tolérance physiologique de son cycle de vie. Il existe trois 

types de températures limites défi issa tà l ai eà deà dist i utio à d u eà esp e : la 

température létale d fi ieà pa à laà apa it à deà l esp eà à su i eà pe da tà laà saiso à

défavorable, la température limite de reproduction d te i eàpa àlaà apa it àdeàl esp eà à

se reproduire durant la saison favorable puis la température limite de croissance 

d te i eàpa àlaà apa it àdeàl esp eà àseà ep odui eàdu a tàlaàsaiso àfa o a leà Ba ts hàet 

al.,à .àLeàfo çageà li ati ueàs e e eàdeà a i eàplusàfo teàauà i eauàdesàli itesàd ai eà

de répartition des espèces (IPCC, 2001, 2013) du fait que celles-ci se développent aux limites 

de leur tolérance thermique. 

Leà hauffe e tà li ati ueà i duitàai si,à à l helleàduàglo e,àu àd pla e e tà e sà

les hautes latitudes des différentes limites des aires biogéographiques (Figure 7) entraînant 

un décalage des biotas des écosystèmes côtiers vers les latitudes Nord (Bartsch et al., 2012). 

Une progression moyenne de 19 km par an vers le Nord est observée pour les espèces 

marines contre 0,6 km par an pour les espèces terrestres (Jueterbock et al., 2013; Sorte et 

al., 2010a). En effet, les espèces intertidales, et notamment les algues, constituent des 

od lesà iologi uesà p i il gi sà pou à l tudeà duà hauffe e tà li ati ue.à Ceà so tà desà

espèces sentinelles du changement climatique, notamment du fait que leur distribution soit 

intimement corrélée à leur tolérance thermique. Les espèces intertidales présentent 

généralement une espérance de vie plus courte que les espèces terrestres, étant 

principalement des organismes ectothermes avec des stades vagiles et sessiles, qui sont 

périodiquement exposés à des extrêmes de température (Helmuth et al., 2002; Lima et al., 

2007). Ainsi le changement climatique est variable en fonction de la latitude en terme 

d a plitudeàetàdeà itesseà Figure 6) mais également en fonction des saisons (Bartsch et al., 

2012).  
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Fig. 7  Modifications et déplacements prévisionnels des régions biogéographiques actuelles 
d fi iesà pa à B iggsà à e à aiso à duà ha ge e tà li ati ueà d ap sà lesà o e esà
actuelles des isothermes de la surface des océans au mois de Février entre la période de 
1980 à 1999 et celle projetées pour la période de 2080 à 2099.  (a) Moyennes actuelles des 
isothermes de la surface des océans qui délimitent les différentes aires biogéographiques. 
(b) Moyennes prévisionnelles des isothermes de la surface des océans entraînant une 
nouvelle délimitation des aires biogéographiques. Les variations attendues sont indiquées 
par une ligne de côte en gras. Les différentes aires biogéographiques sont : les régions 
polaires (en turquoise), les régions tempérées froides (en bleu-vert), les régions tempérées 
chaudes (en jaune), puis les régions tropicales (en rouge), issu de Bartsch et al. (2012). 
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Ainsi, Helthmuth et al. ào tà isàe à ide eàl effetà oupl àduàte psàd e sio à

età duà li atà te est eà su à lesà esp esà i te tidales.à L e positio à à desà e t esà deà

température est ainsi variable dans le temps, entraînant non seulement un mouvement des 

esp esà e sàleàNo dà aisà gale e tàu eàs ieàd e ti tions locales (Helmuth et al., 2002). 

De plus, les espèces intertidales ne répondent pas de la même façon à ce réchauffement 

climatique. Lima et al. (2007) ont mis en évidence une différence marquée entre les espèces 

d alguesà d eau à f oidesà età ellesà d eau  chaudes le long des côtes portugaises depuis les 

a esà .à Ilsà o tà o se à u eà ig atio à desà esp esà d alguesà d eau à haudesà e sà leà

No dàalo sà ueàlesàalguesàd eau àf oidesà eà o t e tàpasàdeàte da eà a u eà Li aàet al., 

2007). Les espèces sont plus ouà oi sà silie tesàfa eà àu àst ess.àLesàalguesàd eau à haudesà

p se te tà u à leà deà ieà au à a a t isti uesà plusà oppo tu istesà ueà lesà alguesà d eau à

froides (croissance plus rapide, reproduction plus précoce et espérance de vie plus courte) 

ce qui pourrait expliquer les différences de réponses observées (Lima et al., 2007). 

Hoegh-Guldberg and Bruno (2010) expliquent que le changement climatique induit 

une baisse de la productivité océanique, une modification de la dynamique des réseaux 

trophiques, une du tio à deà l a o da eà d esp esà i g ieu es,à à u à d alageà desà

populations (comme expliqué ci-dessus àetàu eàaug e tatio àdeà l i ide eàdesà aladies.à

Toutà e iàe t aî eàleà is ueàd u eàt a sfo atio àp ofo deàetài e si leàdesà os st esà

marins en particuliers. On en déduit que la réponse des biotas intertidaux face à une 

augmentation des températures aériennes et océaniques est particulièrement complexe et 

difficilement prévisible à petites échelles (Helmuth et al., 2002; Hoegh-Guldberg and Bruno, 

2010) car de nombreux facteurs biotiques et abiotiques façonnent localement les 

populations (Bartsch et al., 2012; Santelices et al., 2009).  Les effets les plus prononcés sont 

attendus dans les zones de transition de régions biogéographiques comme par exemple le 

long des côtes européennes entre la région tempérée chaude et froide (Bartsch et al., 2012), 

où se situe la Bretagne. Or cette région correspond à un « hotspot » majeur de diversité 

biologique pour les organismes marins et particulièrement pour les végétaux marins.  
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Les invasions biologiques dans un contexte de réchauffement climatique ? 

áuà uàdeàl e se leàdeà esàdo es,ào àe à o lutà ueàlesài asio sà iologi uesàetàleà

réchauffement climatique sont des forçages anthropiques clés impactant les écosystèmes et 

en particulier les écosystèmes marins. Mais est-ce que ces deux forçages anthropiques sont-

ils indépendants ou non ? Il est difficile de différencier les effets du changement climatique 

desà p o essusà d i asio à telsà ueà l appo tà e à p opagulesà pa à e e ple,à s agissa tà d u à

facteur qui ne peut être contrôlé dans la plupart des études sur le terrain (Sorte et al., 

.àQuel uesà tudesào tàillust àl i te a tio àduà ha ge e tà li ati ueàetàdesàesp esà

invasives (Bellard et al., 2013; Diez et al., 2012; Rahel and Olden, 2008; Sorte et al., 2010b) et 

inversement (Qiu, 2015). Ainsi, le changement climatique affecte, à de multiples niveaux, les 

p o essusàd i asio sàe à i flua tà su à l effi a it àdeà l e se leàdesà filt esàd te i a tàu eà

invasion biologi ue,à telsà ueà l i t odu tio ,à laà atu alisatio à età leà pote tielà i asifà desà

espèces exotiques (Rahel and Olden, 2008) et comme cela a été montré en Figure 1.  

Le ha ge e t li ati ue off e aussi de ouvelles possi ilit s d’i t odu tio . 

Walther (2010) suppose que le changement climatique permettrait aux espèces invasives de 

se développer dans des zones où elles ne pouvaient survivre ni se reproduire auparavant. 

Comme la température est un facteur clé de la distribution des espèces (comme expliqué 

dans lesàpa ag aphesàp de ts ,à laàsu ieàd esp esàe oti uesàp o e a tàdeà gio sàplusà

haudesàetài stall esàda sàdeà ou ellesàzo esàplusàf oidesàd pe dàlo ale e tàdeàl i pa tàduà

réchauffement climatique, créant des zones de refuge ou « hotspot » pour ces espèces 

(Rahel and Olden, 2008; Walther, 2010). De plus, le changement climatique par 

l i te sifi atio à deà ph o esà li ati uesà e t esà telsà ueà laà s he esseà ouà lesà

te p tes,à a lio eà leà t a spo tà desà p opagulesà d esp esà e oti uesà da sà deà ou ellesà

zones (Diez et al., 2012; Walther, 2010).  En effet, ces phénomènes en stressant localement 

lesà os st esàdi i ue tàlaà sista eà ioti ueàdesàesp esà ati esàfa eà àl ta lisse e tà

de nouvelles espèces exotiques et parfois même mettent les espèces invasives déjà établies 

en situation de désavantage compétitif (Diez et al., 2012). Dans ce contexte, le rapport de la 

FAO soulève une question pertinente (Cochrane et al., 2009) : Comment les populations et 

les sociétés économiques vont-elles réagir aux conséquences du changement climatique ? 

ái si,àsiào ài t g eàl adaptatio àdesàa ti it sàhu ai esàauà ha ge e tà li ati ue,àlesàeffetsà

attendus seront amplifiés. Le changement climatique peut entraîner une modification du 
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commerce dans certaines régions du monde (Hellmann et al., 2008). Par exemple, en raison 

deàl adou isse e tàdesàte p atu es,àlesàai esàg og aphi uesàp se ta tàdesàte p atu esà

p opi esà pou à l a ua ultu eà d esp esà d eau à haudesà ai sià ueà laà ultu eà deà poisso sà

t opi au à o tàs te d e.àLaà o st u tio àdeà se oi sàouàdeà assi sàd e t ieu sàpou o tà

s i te sifie à ;à o à eà so tà desà sou esà i po ta tesà d esp esà i asi esà ‘ahelà a dà Olde ,à

.à Leà ha ge e tà li ati ueà peutà odifie à lesà odesà deà t a spo tà deà l Ho eà

(Hellmann et al., 2008). Ainsi, par exemple, la fonte des calottes glaciaires en été offre de 

nouvelles voies de navigation saisonnière (Walther, 2010). Toutes ces conséquences (liste 

o àe hausti e àso tàp opi esà àl i t odu tio àdeà ou ellesàesp es. 

Le changement climatique facilite la vitesse de colonisation et le succès 

reproducteur des espèces invasives. Il modifie les interactions compétitives entre espèces 

invasives et natives. Les espèces introduites provenant de régions plus chaudes peuvent 

être actuellement limitées physiologiquement par leur température limite de reproduction, 

empêchant ainsi leur naturalisation. Des températures plus élevées leur permettraient 

d a oi à u eà phaseà deà oissa eà plusà lo gueà ota e tà Walthe ,à à età deà de e i à

mature plus facilement. De plus, le changement climatique, en générant localement des 

stress, altère les dominances de compétitivité entre espèces natives et invasives (Rahel and 

Olden, 2008), ces dernières étant plus résilientes et résistantes à un stress thermique 

comme illustré chez des invertébrés marins (Sorte et al., 2010b). Ces auteurs ont démontré 

que le taux de survie et la croissance étaient plus élevés chez les espèces introduites en 

comparaison des espèces natives, et en particulier aux stades précoces. Cette hypothèse est 

égaleme tà ifi eàda sà leà ilieuà atu el.à Cesà a a t isti uesà i duise tà laà essit à d u à

suivi de la phénologie de ces espèces. Les espèces invasives ont de manière générale des 

aires de répartition plus importantes que les espèces natives indiquant leur capacité à 

tolérer une gamme plus large de conditions environnementales et notamment en terme de 

température (Dukes et al., 1999). Le changement climatique peut amplifier les facteurs 

biotiques comme une augmentation de la prédation ou une augmentation de la virulence de 

certaines maladies sur les espèces natives (Burge et al., 2014; Hellmann et al., 2008; Rahel 

and Olden, 2008). 

Le changement climatique va altérer la distribution des espèces invasives déjà 

existantes (Hellmann et al.,à .à E à ega da tà l ag égation spatiale de 100 espèces 
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invasives selon les scenarios A1B et B2 du SRES (cf. Figure 4), Bellard et al. (2013) ont défini 

trois zones particulièrement sensibles aux invasions biologiques :à l Eu ope,à leàNo d-Est des 

Etats-U isà età l O a ieà Bella dà et al., 2013). Les chercheurs ont modélisé la variation de 

l ai eàdeàdist i utio àdesà  esp esài asi esà ajeu esàautou àduàglo eà àofàtheà o ldà

o stài asi eàspe ies .àLesàesp esà a i esàp se te tàlesàplusàfo tsàtau àd e pa sio  ; les 

invertébrés aquatiques présenteraient une expansion de leur aire de distribution de près de 

%àetàlesàpla tesàa uati uesàdeà %àd i ià à à Figu eà .à 

Fig. 8   Effetà duà ha ge e tà li ati ueà età desà usagesà desà te itoi esà su à l ai eà deà
distribution des espèces i asi esà d ap sà leà s a ioà á Bà duà “E‘“à pou à ha ueà g oupeà
taxonomique. Un total de 100 espèces invasives a été considéré dans cette étude (issu de 

Sorte et al. 2013). 

Seuls les facteurs abiotiques ont été intégrés au modèle et ils ont supposé que le 

change e tà li ati ueà età lesà ha ge e tsà d utilisatio à desà te itoi esà taie tà lesà seulesà

sou esà espo sa lesàdeàlaà a iatio àdeàl ai eàdeà pa titio àdesàesp esài asi es.àIlsà o tà

ainsi pas tenu compte des capacités de dispersion, des facteurs biotiques et des nouvelles 

oppo tu it sàd i t odu tio .àMalg à esà li ites,à etteà tudeàdo eàu àape çuàdesàg oupesà

taxonomiques favorisés par le changement climatique et des régions du monde les plus 

se si les,à e à illust a tà l i te a tio à e t eà leà ha ge e tà li atique et les invasions 

biologiques. Une autre équipe, Sorte et al. à o fi e tà l h t og it à deà l effetàduà
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changement climatique entre les écosystèmes terrestres et aquatiques en effectuant une 

méta-analyse. Ils ont montré que les espèces invasives et natives terrestres répondaient de 

manière similaire, tandis que les espèces invasives en milieu aquatique étaient largement 

fa o is esàlo sàd u eàaug e tatio àdeàlaàte p atu eàouàdeàlaà o e t atio àe àCO2 (Sorte 

et al., 2013). 

Ainsi, un lien entre le cha ge e tà li ati ueà età l aug e tatio à deà l a o da eà

d esp esà e oti uesà aà t à isà e à ide eà pa à plusieu sà tudesà ‘ahelà a dà Olde ,à ;à

Sorte et al.,à .àD aut eàpa t,àdesà a al sesàdeà a ia ilit sà sugg e tà ueà lesà a iatio sà

thermiques à court-terme associées aux variations interannuelles masqueront les variations 

des isothermes à plus long terme et ce, pendant plusieurs décennies dans de nombreuses 

régions du monde (Isaak and Rieman, 2013). Des efforts importants de suivis biologiques 

sont nécessaires afin de documenter la variation des aires de distribution des espèces, dont 

lesàsui isàs i s i o tà àdesà hellesàadapt esàpou à tudie àleà ha ge e tà li ati ue. 

3. Notio s d’ helles  

Les travaux menés au cours de cette thèse ont été réalisés à différentes échelles. Il 

estài po ta tàdeàd fi i àu eàe p ie eàselo àu eà helleàdeàte psàetàu eà helleàd espa eà

do esà età deà oi à à uelleà helleà ologi ueà elleà s i s it.à Du a tà lesà e p i e tatio sà

menées, le but a été de coupler différentes échelles afi à deà te te à d o te i à u eà ueà

intégrative des processus se déroulant chez les macrophytes marins étudiés. Les différentes 

échelles étudiées sont décrites ci-dessous. 

- Echelle spatiale :  

Les différents modèles biologiques se répartissent dans la zone littorale benthique, 

est-à-dire en zone côtière. Dans cette zone se concentre la majorité des peuplements 

végétaux. Tous les macrophytes marins étudiés sont des espèces intertidales qui se situent 

sur les estrans, entre le niveau moyen des pleines mers de vive-eau et celui des basses mers 

de vive-eau (coefficient 95), ou plus communément appelée zone de balancement des 

a esà Ca io hàet al., 2006; Hupel et al.,à .à Lesà od lesà iologi uesàsui is,à u ilsà seà

répartissent en estran rocheux ou en estran vaseu ,ào tà t à tudi sà àlaàfoisà àl helleàlo aleà

età àl helleàd u àg adie tàlatitudi alàs te da tàdeàlaàNo geàauàPo tugal,àleàlo gàdesà ôtesà
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eu op e esàdeà l átla ti ueàNo d.àLesàsitesào tà t à hoisisàe àfo tio àdeà laàp se eàdesà

modèles biologiques et de leur homogénéité en termes de topographie et de biotope.  

Leàg adie tàlatitudi alàpe etàd a oi àu àp o àduà hauffe e tà li ati ue.àCo eà

expliqué dans le paragraphe précédent, les variations thermiques induites par le 

changement climatique peuvent être masquées par des variations à plus court terme. Ainsi, 

les impacts du réchauffement climatique sur les écosystèmes marins et les macrophytes 

a i esàe àpa ti ulie à eàso tàpasàapp ia lesà àl helleàdeà oisà iàdeà uel uesàa esàsu à

les milieux natu els.à L tudeà deà esà i pa tsà essiteà desà sui isà iologi uesà à lo gà te eà

plu id e au .àái si,àl u àdesàpostulatsà ajeu sàdeà etteàth seàaà t àd utilise àu àg adie tà

latitudinal principalement régit par un gradient thermique afin de mimer les effets potentiels 

duà hauffe e tà li ati ueà su à lesà od lesà iologi uesà d alguesà tudi es.à Ce ià està

d auta tàplusàd te i a tà ueàlaàte p atu eàestà leà ajeu àfa teu àa ioti ueàd te i a tà

la biogéographie des algues, sachant que la température de surface des océans varie en 

fonction de la latitude et des courants marins  (Hurd et al., 2014). 

Les trois pays composant ce gradient latitudinal le long des côtes européennes de 

l átla ti ueà No dà so tà laà No ge,à laà F a eà età leà Po tugal.à Ceà hoi à està d te i à pa à

plusieurs critères :  

1) La France, et la Pointe bretonne en particulier, ont été sélectionnées car 

ellesà ep se te tà leà poi tà d i t odu tio à ajeu à pou à plusieu sà desà

macrophytes invasifs étudiés (cf. présentation des modèles biologiques) et 

occupent une position intermédiaire entre le Portugal et la Norvège. La 

No geàetàleàPo tugalà o stitue tàlesàli itesàd ai eàdeà pa titio àNo dàetà

Sud respectivement des modèles biologiques en Europe.  

2)  L effetàduà hauffe e tà li ati ueàestàplusàp o o àau à li itesàd ai eà

deà pa titio à desà esp esà tudi es,à d oùà leà hoi à deà esà deu à pa s,à laà

Norvège et le Portugal.  

3) De manière intéressante, ce gradient se traduit également par la 

succession de deux régions phytogéographiques, comme illustré en Figure 

9. Les sites norvégiens sont soumis au climat tempéré froid, 

caractéristique de la région boréo-atlantique et les sites portugais au 

climat tempéré chaud, caractéristique de la région méditerranéo-
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atlantique. La Bretagne se situe dans une zone de transition entre ces 

deux régions ; sa localisation lui conférant une importante richesse en 

végétaux marins. Plus de 800 espèces sont recensées sur le littoral breton 

Ca io hàet al., 2006).  

Ce gradient thermique de la température de surface de la mer est très marqué et ce, 

quelà ueà soità leà oisà deà l a eà o sid à Figu eà .à áuà ou sà d u eà a e,à lesà

températures moyennes mensuelles oscillent de 5 à 16°C dans le Sud de la Norvège, de 9 à 

16°C  à la pointe bretonne et de 14 à 18°C dans le Nord du Portugal (Figure 10).  

 

Fig. 9  ‘ gio sàetàp o i esàph tog og aphi uesàdeàl átla ti ueàNo dàissuàdeà Ca io hàetàal.,à
.àáà:à gio àte p eà haudeàdeàCa oli eà;àBà:à‘ gio àt opi aleàd átla ti ueàdeàl Ouestà;à

C-D-E : région méditerranéo-atlantique tempérée chaude (C : province canarienne, D : 
province méditérannéenne, E : province lusitanienne) ; F-G : région atlantique tempérée 
f oideà Fà:àp o i eàdeàl Est,àGà:àp o i eàdeàl Ouest à;àHà:à gio àa ti ue  
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Fig. 10   Climatologie mensuelle de la température de surface de la mer (TSM) le long des 
côtes européennes sur la période de 1986 à 2009 (adaptée de Gohin et al., 2010). 
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 Les différents sites suivis : 

 

 Caractéristiques des estrans rocheux : 

Les estrans rocheux se définissent selon différents modes : battu, moyennement 

battuàouàa it s,àe àfo tio àdeàl h d od a is eàetàdo àdeàleu àe positio àpa à appo tà à

laàhouleàdo i a te.à“elo àleà odeàd e positio ,à esàest a sàso tà a a t is sàpa àdiff e tsà

biotopes. Les sites choisis sont des sites exposés présentant des zones de moulières. Les 

populatio sà g talesà s à d eloppe tà p i ipale e tà auà i eauà deà a esà i te tidalesà

formées lors des basses mers par des anfractuosités rocheuses (Figure 11).  

Fig. 11   Illust atio à d u eà a eà i te tidaleà
découverte à marée basse en Févrie à à d u à
estran rocheux en situation exposée (photo prise à 
la pointe du Minou, le 12-09-14) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Cesà a esà lesà a ite tà desà effetsà d a a he e tsà età d a asio à i duitsà pa à

l h d od a is eà eà uià pe età leu à i pla tatio à età leu à d eloppe e t.à Les parties 

exposées des rochers sont dominées quant à elles par des communautés de balanes et de 

patellesà Ca io hàet al., 2006). Un coefficient de marnage minimal de 90 est nécessaire afin 

que les mares restent découvertes suffisamment longtemps pour effectuer le suivi 

ologi ueà desà populatio sà deà a oalguesà s à d eloppa tà o ptagesà età o se atio s .à

Deu à esp esà i asi esà o tà t à sui iesà su à l est a à o heu  :à l algueà u eà Sargassum 

muticum etàl algueà e teàCodium fragile. 

 En France :  

Le littoral breton a été choisi pour les raisons énoncées précédemment. Il est 

a a t is à pa àu à a ageà i po ta tàdeà l o d eàdeà à à au à a o dsàdeàB est,à ai sià u u à
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hydrodynamisme élevé, généré par la houle Atlantique en fonction de la direction des vents 

et de la morphologieàduà litto al.à Lesà sitesà hoisisà seà situe tà à l e ou hu eàdeà laà‘adeàdeà

B est,à ai sià u à laà li iteàdeà laàMe àd I oise.à T oisà sitesào tà t à s le tio s : la pointe du 

Dia leà ° , N ;à ° , O ,àlaàpoi teàduàMi ouà ° , N ; 4° , O àetà

laàpoi teàdeàKe o a à ° , N ;à ° , O à Figu eà . 

Fig. 12  Cartographie et illustration des trois sites rocheux sélectionnés à la pointe bretonne : 
sites de la Pointe du Diable (Plouzané, le 11-09-2014), de la Pointe du Minou (Plouzané, le 
12-09-2014) et de la Pointe de Kermorvan (Le Conquet, le 04-03-2014) 

 Au Portugal : 

Le Portugal présente un climat et un littoral contrasté entre le Nord et le Sud du pays. 

Lesà sitesàd tudesà seà pa tisse tàduàNo dàdeàPo toà jus u àp o imité de la frontière avec 

l Espag e.àCeàso tàt oisàsitesà o heu àe pos sàp se ta tàdesà iotopesà o pa a lesàau àsitesà

bretons, se situant à Moledo (41°50'39.06"N ; 8°52'20.52"O), à la Praia de Âncora 

(41°49'3.42"N ; 8°52'20.52"O) et à Viano do Castelo (41°41'47.82"N ; 8°51'26.64"O) (Figure 

13). 
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Fig. 13 : Localisation et illustration des trois sites rocheux de la côte Nord du Portugal, au 

nord de Porto (estrans rocheux des communes de Moledo, Âncora et Viano do Castelo, 

photos prises le 18-06-14). 

 En Norvège : 

Lesà ôtesà o gie esà seà a a t ise tà pa à laà p se eà deà fjo dsà ai sià ueà d u eà

multitude de petites îles. Les caractéristiques des sites norvégiens divergent pour plusieurs 

aiso s,àdesàaut esàsitesà eto sàetàpo tugais.àE à aiso àdeàl a se eàdeà arnage, les algues 

sont immergées en permanence. Ainsi, les espèces étudiées sont soumises uniquement aux 

a iatio sàthe i uesàdeàlaàte p atu eàdeàsu fa eàdeàl eauàdeà e àetà eàso tàpasàsou isesà

aux stress inhérents à la marée en zone intertidale, comme dans les deux autres pays. En 

raison de sa position septentrionale, la Norvège présente une forte variation des cycles 

jou / uitàa e àdesàjou sàt sàlo gsàe à t àetàt sà ou tsàe àhi e ,à eà uià estàpasàleà asàdesà

deux autres pays le long du gradient latitudinal. Les différents sites se répartissent au Sud de 

Bergen entre la Mer du Nord et la mer de Norvège (Figure 14) : Site 1 (59°46'13.60"N ; 

5°30'19.51"E), site 2 (59°46'39.66"N ; 5°30'45.00"E), site 3 (59°46'57.48"N ; 5°39'53.64"E), 

site 4 (59°46'59.16"N ;à ° ' . "E .àL h d od a is eà àestàli it à a àlesàsitesàseàsitue tà

enclavés dans les fjords (Figure 14).  
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 Caractéristiques des estrans vaseux 

Les estrans vaseux ou marais maritimes constituent des zones de sédimentation des 

particules fines situées en fond de baie ou dans les estuaires par exemple. Les marais 

a iti esàseàdisti gue tàe àdeu àzo esàt sà o t ast esà Figu eà .àLeàlo gàd u àt a se tàdeà

la vasière, celle-ci présente en aval une zone recouverte à chaque marée, constituée 

généralement deà asesà ollesà età sa sà g tatio à appa e te,à ueà l o à appelleà laà slikke.à E à

a o tà deà eà t a se t,à laà asi eà està o pos eà d u eà zo eà olo is eà pa à u eà g tatio à

halophile et recouverte seulement lors des marées de vives eaux (Lahondère, 2004). Ces 

zones constituent des zones de nourricerie pour de nombreuses espèces. 

 

Fig. 15   Illust atio àdeàlaàst u tu atio àd u àest a à aseu àe àp e a tàl e e pleàdeàlaà iaàduà
Faou, en Bretagne (photo prise le 04/07/2013). 
 
 

 En Rade de Brest (France) : 

La Rade de Brest estàu eà g a deà aieàa it eàd e i o à à k 2 d u eàp ofo deu à

o e eàdeà à .àElleà o u i ueà à l Ouestàa e à laàMe àd I oiseàpa à l i te diai eàd u à

gouletàetàp se teàu à olu eàd e i o à à illia dsàdeà 3 (Larzilliere, 2014). La Rade reçoit 

des apports d eauà dou eà età deà selsà ut itifsà deà deu à assi sà e sa tsà deà fleu esà ôtie s : 
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l ául eà età l Elo .à à Elleà està a a t is eà pa à u à t aità deà ôteà t sà d oup à a e à plusieu sà

p es u îlesàetàu eàsu essio àdeà iasàoùàseàt ou e tàdesà asi esàlitto ales.àLaàpa tie Sud de 

la Rade de Brest présente deux sites Natura 2000. Bien que les apports anthropiques en 

nutriments ont fortement augmenté  au cours de ces trente dernières années (concentration 

en azote atteignant une concentration de près de 800 µM en 1991), l'écosystème de la rade 

de Brest résiste à l'eutrophisation (Chauvaud et al., 2000). 

Trois anses de la Rade de Brest ont été suivies (cf. Chapit eà àpou à l illust atio àdesà

sites suivis) :à l a seà deà Mouli à Neufà ° , 'N- ° , 'W ,à l a seà deà Pe foulà

(48°21,619'N-4°19,186'W) et la ria du Faou (48°21,497'N-4°20,444'W), celles-ci présentant la 

co-existence au niveau de la haute slikke des deux modèles biologiques invasifs suivis en 

estran vaseux : Gracilaria vermiculophylla et Spartina alterniflora. 

 Dans la Ria de Aveiro (Portugal) : 

La Ria de Aveiro est située sur la Côte Nord du Portugal, à environ 80 km au Sud de 

Porto. La Ria de Aveiro est un milieu anthropisé et présente de nombreuses similitudes avec 

la Rade de Brest. Certaines zones ont subi des aménagements portuaires :à estàaussiàleàlieuà

deà diff e tesà a ti it sà i dust iellesà aisà aussià d aut esà a ti it sà hu ai esà tellesà ueà laà

p heà ouà l a ua ultu e.à L'estuai eà està peuà p ofo dà età eli à e à pe a e eà à l'o a à

Atlantique par un chenal unique. La profo deu à o e eàdeàlaà iaàestàd à àho isàda sàlesà

zo esàdeà a igatio à uiào tà t àd agu esàjus u àu eàp ofo deu àdeà à .àLeà a ageà àestà

plusà fai leà u e à B etag eà d à à à à .à Laà iaà està o stitu eà p i ipale e tà d u à he alà

longiligne qui présente des ramifications successives. La circulation hydrologique de la ria est 

do i eà pa à lesà ha gesà a e à l o a à átla ti ueà a à lesà appo tsà d eauà dou eà issusà desà

afflue tsà so tà fai lesà e à o pa aiso à desà appo tsà d eau à deà e à à ha ueà a e.à Lesà

valeurs moyennes mensuelles de température au sein de la ria oscillent entre 12 et 23°C et 

avec une salinité variant entre 15 et 36 ppm (Abreu et al., 2011; Lopes et al., 2007). Les trois 

sites étudiés sont répartis dans la Ria de Aveiro (Figure 16) et ont été notées de la manière 

suivante : site 1 (40°36'16.62"N ; 8°44'8.88"O), site 2 (40°33'54.90"N ; 8°45'25.62"O), site 3 

(40°35'41.34"N ; 8°45'5.88"O). 

 



  Introduction générale 

40 
 

- Echelle temporelle   

Différentes échelles temporelles ont été suivies lors des expérimentations. Les 

différentes échelles temporelles ont une signification biologique donnée. Deux échelles 

te po ellesà diff e tesà o tà t à sui ies.à Lesà e p i e tatio sà o tà t à e esà à l helleà

d u eà a e,à est-à-di eà à l helleà deà uel uesà heu es,à età lesà populatio sà deà g tau à

marinsà o tà t à sui iesà e à fo tio à desà saiso s,à à l helleà d u eà a e.à Leà utà està deà

comparer les variations de ces deux échelles temporelles courtes avec des échelles de temps 

caractérisant le changement climatique mimé par le gradient latitudinal. Les résultats 

o se sà leà lo gàduàg adie tàse o tà elati is sàe à o pa aiso àdeà eu ào te usà à l helleà

desà a esàetàd u eàa eàpe etta tàdeàlesàdis ute à ua tà àleu àsig ifi atio à iologi ueà

pour les modèles biologiques étudiés. 
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Fig. 16   Cartographie et illustration des trois sites vaseux de la Ria de Aveiro au Portugal (A : 

Site 1 ; B : Site 2 ; C : Site 3 ; photos prises le 19-06-14) 
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-  Echelle biologique  

Les différents niveaux hiérarchiques en biologie, en les listant du niveau 

d o ga isatio à leà oi s complexe au plus complexe sont :à laà ol ule,à l o ga ite,à l o ga e,à

l o ga is e,àlaàpopulatio ,àl os st e,àleà io eàpuisàe fi àlaà iosph e (Figure 17). 

Fig. 17  Echelle spatio-temporelle des différents niveaux hiérarchiques de la biologie. En 
grisé : p o essusà s effe tua tà à l helleà desà populatio sà età desà os st esà ta tà desà
hellesàpe ti e tesàpou àlaà o p he sio àdeàl a tio àdeàl ho eàsu àlesà os st es. 

áà l helleà iologi ueà laà plusà duiteà seà t ou eà lesà ato esà uià s o ga ise tà e à ol ules 
iologi uesà plusà ouà oi sà o ple esà tellesà ueà laà ol uleà d áDNà I stitute,à .à Cesà

molécules sont organisées en entités fonctionnelles telles les organites. Différents organites 
au àfo tio sà o pl e tai esài te agisse tàafi àdeàfo e àl u it àfo damentale de la vie : 
laà ellule.à Lesà o ga is esà plu i ellulai esà p se te tà jus u à t oisà i eau à hi a hi uesà
supplémentaires :à lesà ellulesà s o ga isa tà e à tissus,à eu -mêmes se coordonnant pour 
do e àlieuà àu ào ga e.àDesàg oupesàd o ga esàpeu e tàfo tionner ensemble et former un 
s st eà d o ga es,à telà ueà leà s st eà digestifà pa à e e pleà Cai à et al., 2006). Le niveau 
hi a hi ueà sui a tà està l o ga is eà uià o espo dà à toutà t eà i a tà i di idualis à età
autonome. Plusieurs individus appartenant à la même espèce, occupant un biotope défini et 
pouvant se reproduire entre eux vont définir une population. Diverses populations localisées 
appartenant à différentes espèces qui vivent en interaction forment une communauté. Cette 
o u aut à i te agità a e à l e i o e e tà a ioti ueà uià l e tou eà d fi issa tà u à

écosystème. Les écosystèmes constituent des entités en équilibre dynamique pouvant 
évoluer en fonction de variations spontanées ou induites par des facteurs externes, tels que 
le changement climatique comme illustré dans les paragraphes précédents. Plus haut, les 
biomes sont composés de communautés vivantes, présentes sur de grandes surfaces en 
milieu continental, soient des biocénoses propres à des macro-écosystèmes tels que les 
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récifs coralliens par exemple.àL e se leàdesà io esà o stitueàlaà iosph eà ‘a ade,à .à
La biosphère peut se définir simplement comme « la région de la planète dans laquelle la vie 
estàpossi leàe àpe a e eàetà uià e fe eàl e se leàdesà t esà i a ts » (Ramade, 2002).  

Ces différentes échelles biologiques font appel à une dimension spatiale en fonction 

de la complexité des structures et une dimension temporelle en fonction du niveau de 

complexité des processus biologiques observés.  

Les différentes expériences menées durant cetteàth seàs i s i e tàsu àt oisà helles : 

- àl helleàdesà ol ulesàg eà àu àsui ià ta olo i ueàetàdesài pli atio sà

e ge d esà àl helleàdeàl o ga is eà 

- à l helleà desà populatio sà pa à l i te diai eà d u à sui ià ologi ueà su à leà

terrain 

- àl helleàdeàl os st eà 

Ces deux dernières échelles sont particulièrement pertinentes pour la 

o p he sio à deà l effetà desà fa teu sà a th opog i uesà su à lesà os st esà ‘a ade,à

2002). 

 



  Introduction générale 

44 
 

4.  Notion de bio-inspiration  

La bio-i spi atio às i spi eàdesà àp eptesàsui ants (Benyus, 2016) : 

- La nature comme modèle :àilàs agitàd u eàs ie eàe àplei eàe pa sio à uià tudieàlesà

od lesà p se tsà da sà laà atu eà pou à e suiteà s e à i spi e à ouà laà i e à afi à deà

résoudre un problème de la société humaine 

- La nature comme étalon : cette notion fait appel à une dimension écologique et 

d i o atio àdu a leàe àa o dàa e à ot eàe i o e e t 

- La nature comme guide :àl id eàdeà eà o eptàestà o àpasàd e t ai eàdeàlaà ati eàdeà

laà atu eà aisàd app e d eàdeà elle-ci  

Ainsi la bio-inspiration o sisteà à s i spi e à duà g ieà duà i a tà o eà u eà sou eà

d i o atio àdu a le.àIlà o sisteà ào se e àetà ep odui eàlesàp op i t sà a a t isa tàu àouà

plusieurs systèmes biologiques pour mettre au point des formes, des biomatériaux ou 

encore des procédés.à Da sà laà atu e,à ilà e isteà t oisà p i ipalesà sou esà d i spi atio  : les 

formes présentes dans la nature, les procédés utilisés par le vivant pour répondre aux 

o t ai tesà i pos esà pa à l e i o e e t,à età lesà os st esà ta tà do à leu à

performance au vue de leur durabilité, de leur productivité et de leur adaptabilité (Ricard, 

2015 ;à Bœuf,à .à Deà o eu à e e plesà deà io-i spi atio à e iste tà d o esà età d j  tels 

ueàlaàfo eàdesàpalesàd olie esài spi eàdeà elleàdesà ageoi esàdeà alei esà ‘i a d,à 5) 

ouàe o eàlaà e he heàsu àlaàfo ulatio àdeàsa gàa tifi ielàissueàdeàl tudeàdeàl h oglo i eà

e t a ellulai eà d u à a lideà a i ,à Arenicola marina )alà a dà ‘ousselot,à .à E à l tatà

a tuelà deà osà o aissa es,à l hu ai à està e o eà pasà apa leà deà eproduire un 

os st eà aisàte teàdeàs e ài spi e àa e àu ài t tà e ge tàpou àlaàpe a ultu eàpa à

exemple (Ricard, 2015).  

Dans ce contexte, les végétaux marins constituent des modèles particulièrement 

intéressants à étudier dans une perspective de bio-inspiration. En raison du balancement des 

a es,à lesà a oph tesà deà l tageà diolitto alà o tà u eà tol a eà a ueà pou à lesà

fluctuations environnementales (Pessoa, 2012; Sampath-Wiley et al., 2008). Comme exposé 

précédemment, les végétaux marins  présente tà u eà g a deà i hesseà d esp esà e à

pa ti ulie à e à B etag eà Ca io hà et al., 2006). Ces macrophytes marins étant exondés 

périodiquement sont alors exposés à de nombreux stress abiotiques tels que les radiations 
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UV, une forte luminosité, des variations de température et de salinité ainsi que la dessication  

(Amsler et al.,à .à D aut eà pa t,à lesà g tau à a i sà so tà e à pa all leà sou isà à u eà

ga eà deà st essà ioti uesà telsà ueà leà outageà ouà l piph tis eà Poti à et al., 2002). Les 

mécanismes de défense ou les stratégies développées par ces organismes, afin de pouvoir 

tol e à lesà st essàetà seàd eloppe àda sà etàe i o e e tà u està laàzo eà i te tidale,à so tà

auta tàdeàsou esàd i spi atio àdiff e tesàpou àdesàappli atio sàe à iote h ologieà a i e,à

comme en santé ou en cosmétologie par exemple (Stiger-Pouvreau and Guérard, 2017).  

Ilà està pa ti uli e e tà i t essa tà d i t g e à lesà sp ifi it sà desà esp esà ati esà età

i asi esà da sà eà o te te.à D ap sà lesà odesà d a li atatio à età d adaptatio à di e ge tsà

entre les espèces natives et invasives (e.g. Wikström and Pavia, 2004), on peut ainsi 

supposer que : 

 les espèces natives synthétiseraient des molécules de défense spécifiques présentant 

une adaptation spécifique aux biotopes où elles se développent. 

 les espèces invasives, se développant sur des aires géographiques plus étendues et 

présentant de manière générale une faible variabilité génétique, utiliseraient des 

mécanismes de défense plus généralistes mais efficaces afin de coloniser de vastes 

habitats présentant des caractéristiques environnementales variables. 

ái sià lesà a oph tesà a i s,à u ilsà soie tàauto hto esàouàallo hto es,à o stitue tà

duà faitàdeà leu sàst at giesàdeàd fe se,àdesàsou esàd i spi atio sà i d ia les,à o duisa tà à

leur utilisation dans divers domaines. Ce travail de thèse utilise la notion de bio-inspiration 

au sens large et comporte un but de bio-prospection de métabolites actifs issus de 

macrophytes marins natifs et invasifs en lien avec les conditions environnementales du 

milieu. 
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5. Les modèles biologiques 

Parmi les végétaux marins étudiés durant cette thèse, quatre modèles de végétaux 

invasifs et trois autres espèces de macrophytes marins ont été choisis. Les espèces natives 

sélectionnées pour cette étude des estrans vaseux et rocheux permettent la comparaison 

entre espèce native et invasive et/ou présentent un intérêt en terme de bio-inspiration. Les 

quatre modèles invasifs étudiés font partie des principales espèces invasives de la zone 

intertidale le long des côtes europ e esàdeàl átla ti ueàNo d-Est et notamment des côtes 

bretonnes (Stiger-Pouvreau and Thouzeau, 2015). Ilà s agità deà deu à esp esà i asi esà desà

estrans rocheux : une macroalgue brune, Sargassum muticum et une macroalgue verte, 

Codium fragile et de deux espèces invasives des estrans vaseux : une macroalgue rouge, 

Gracilaria vermiculophylla et une phanérogamme halophile, Spartina alterniflora.àL o igi e,à

l histo i ueà d i t odu tio ,à laà pa titio ,à ai sià ueà lesà a a t isti uesà iologi uesà deà esà

quatre espèces sont détaillées ci-dessous. 

- esp es d’est a  o heu  :  

 
 Sargassum muticum (Yendo) Fensholt 

S. muticum est une Phéophycée, i.e. une macroalgue brune, pseudo-pérenne et 

appa te a tà à l o d eà desà Fu alesà età à laà fa illeà desà “a gassa eaeà Figu eà .à Elle est 

considérée comme la macroalgue invasive la plus efficace dans le monde, étant donné 

l te dueàdeàsaàdist i utio àg og aphi ueàe àdeho sàdeàso àai eà ati e, et sa présence de 

l álaskaà à laà Califo ieàda sà l Està Pa ifi ue,à deà laàNo geà auàMa o à da sà l Està áltla ti ueà

ai sià u e à M dit a e.à Cetteà la geà zo eà d i t odu tio à d passeà l te dueà deà so à ai eà

native allant du Sud de la Russie au Sud de la Chine dans le Pacifique Ouest (Engelen et al., 

2015). 
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Fig. 18  Illustration de Sargassum muticum. A gauche : thalles observés dans une mare 
i te tidaleàd u àest a à eto à photoàp iseàleà / / ,àsiteàduàMi ou,àPlouza .àE àhautà
à droite : taxonomie de Sargassum muticum. En bas à droite :àD tailsàdesàa o stesàd u eà
latérale. 

Cette espèce, originaire du Japon, a été découverte pour la 1ère fois le long des côtes 

eu op e esà e à ,à auà “udà deà l á glete e,à p o a le e tà suiteà à l i po tatio à deà

aissai sàdeàl huît eà euseàCrassostrea gigas (Farnham et al., 1973). Elle a été répertoriée le 

long des côtes normandes seulement quatre années plus tard, en 1975 (Critchley, 1983; 

Critchley et al., 1990). Puis, elle a été introduite une seconde fois en France au niveau de 

l ta gà deà Thauà da sà lesà a esà à Figu e 19). A partir de ces différents points 

d i t odu tio àe àEu ope,àl esp eàs està o sid a le e tàd elopp eàe àl espa eàdeà àa sà

le long des côtes Nord atlantiques européennes, étant maintenant installée de la Norvège au 
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Portugal (Stiger-Pou eauà a dà Thouzeau,à .à L e pa sio à deà etteà esp eà està toujours 

active, principalement en Angleterre ainsi que dans le Sud de la péninsule ibérique. De plus, 

elle a été récemment répertoriée sur les côtes marocaines (Sabour et al., 2013). S. muticum 

a la particularité de présenter une diversité génétique faible e à o pa aiso à d aut eà

macroalgues brunes invasives et homogène entre sa région native et les régions colonisées à 

travers le monde, non seulement en Europe mais aussi sur le continent américain (Cheang et 

al., 2010).  

 Cette algue de couleur marron pâle à jaune verdâtre (Figure 18) peut atteindre 12 m 

deà lo gà età jus u à - à à e à F a e.à “o à thalleà deà fo eà p a idaleà està o pos à d u eà

pa tieà p e eà à laà ase,à o stitu eà d u à a po à su o t à d u à ouà plusieu sà a esà

pérennes eux-mêmes pourvus de latérales saisonnières (Goulletquer, 2016). Après une 

p iodeà deà do a eà hi e ale,à esà lat alesà seà d eloppe tà jus u à eà ueà leà thalleà

atteigne sa maturité à la fin du Printemps (Plouguerné, 2006). A maturité apparaissent sur 

ces latérales des réceptacles (vésicules cylindriques). Après la période de maturité estivale, 

les latérales se dégradent puis se détachent. Les latérales sont redressées dans la colonne 

d eauà g eà à laà p se eà d a o stes,à st u tu esà a a tà leà ôleà deà flotteu à Figu eà .à

Lorsque les latérales se détachent du reste du thalle, les aérocystes leur permettent de 

flotte à àlaàsu fa eàdeàl eauàetàdeàseàdispe se .àCesàa o stesàso tàdeàpetiteàtailleà hezà etteà

espèce (de 2 à 3 mm de diamètre), de formes ovoïdes et pédicellés (Goulletquer, 2016). La 

présence de cette espèce est discrète sur les estrans de Novembre à Février car seuls les 

a po sà età lesà ou tsà a esà p i ai esà su siste tà aisà l esp eà p se teà d i po ta tesà

biomasses à la période estivale, avec le développement des latérales. 

 S. muticum est définit comme un méiosporophyte diploïde produisant des gamètes 

(Stiger-Pouvreau and Thouzeau, 2015). Cette espèce est monoïque mais bien que les 

gamètes mâles et femelles soient situés sur le même réceptacle, ils se développent dans des 

concepta lesàdiff e ts.àáp sàu eàf o datio àe te eà àlaàsu fa eàduà epta le,àl e o à

seàd eloppeàe à esta tà fi à su à leà thalleàpa e tàpuisàestà li àda sà laà olo eàd eauàafi à

u ilàpuisseàseàfi e àsu àu àsu st atàdu à Plougue ,à ;àTa iou,à .  

S. muticum est capable de tolérer des conditions environnementales très variables 

notamment en terme de température (de - °Cà à °C àetàdeàsali it à suppo ta tàjus u àdesà

aleu sài f ieu esà à àpp .àIlàs agità gale e tàd u eàesp eàt sà o p titi eà is-à-vis des 
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biocénoses natives, du fait des grandes tailles que peuvent atteindre ses latérales, formant 

ainsi une canopée dense dans les mares rocheuses intertidales ou peu profondément en 

zone subtidale, induisant ainsi à la fois une forte compétition pou à l espa eà età laà lu i eà

avec les autres espèces benthiques (Engelen et al., 2015). 

 

 

Fig. 19  Ca tog aphieàdesà p i ipau à sitesà d i t odu tio à etàdeà p olif atio à deà Sargassum 

muticum en Europe (beige : 1973-1980 ; orange : 1981-1990 ; marron : 1991-2000 ; noir : 
2001-2015), issu de Stiger-Pouvreau and Thouzeau (2015). 
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 Codium fragile (Suringar) Hariot 

Codium fragile est une macroalgue verte spongieuse et comestible appartenant au 

ph lu à desà Chlo oph ta,à à laà lasseà desà Ul oph eae,à à l o d eà desà B opsidales et à la 

famille des Codiaceae (Figure 20 ; Guiry and Guiry 2016).  

Fig. 20  A :àIllust atio àd u àthalleàdeàCodium fragile dans une mare intertidale de la pointe 

de Kermorvan (Conquet, France ; photo prise le 13/06/2014). B : Détails des poils abondants 

présents à la surface des thalles de Codium fragile. C :à D tailà d u à ut i uleà p se ta tà u à
mucron (flèche) en vue microscopique. 

Cette espèce invasive est originaire du Japon et du Nord Pacifique. Elle a été 

introduite à travers le globe à la fois dans les mers chaudes et froides. Cette espèce a été 

répertoriée aux Pays-Basàe à à aisàl a al seàg ti ueàd ha tillo sàissusàd he a iu sà

ont montré que cette espèce était présente dès 1839 dans les îles britanniques (Provan et 

al., 2008). Son introduction a été reportée en France vers 1940 (à Arcachon, en Bretagne Sud 

et en Méditérranée ; cf. Figure 21), sur les côtes Est Nord-américaines vers les années 1950, 

en Australie en 1975, en Afrique du Sud en 1999 et en Amérique du Sud en 2001 

(Goulletquer, 2016; Provan et al., 2008). Cette espèce présente une diversité génétique très 
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fai leàe àEu opeàa e àl haplot peà àp se tàleàlo gàdeàlaà ôteàátla ti ueàetàl haplot peà àe à

M dit a eài di ua tàdeu àph o esàd i t odu tio àdiff e i sà Figu eà .  

Fig. 21  ái eàdeà pa titio àdeàl esp eàCodium fragile le long des côtes européennes en 2008 

(issu de Stiger-Pouvreau and Thouzeau, 2015). 

 

Il existe de nombreuses espèces et sous-espèces de Codium. Sur les estrans bretons 

échantillonnés, une seule sous-espèce semble exister C. fragile ssp. fragile anciennement 

prénommée C. fragile ssp. tomentosoïdes, distinguable par la forme des utricules et surtout 

laà p se eà d u à u o à p o o à P o a à et al., 2008). Dans cette étude, un mucron a 

toujours été visible sur les utricules (Figure 20) confirmant la détermination de cette sous 

esp eà o eà od leàd tude. 
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Fig. 22  Cartographie de la distribution des haplotypes (i.e. groupe d'allèles de différents loci 

situés sur un même chromosome et habituellement transmis ensemble) de Codium fragile 

dans son aire native au Japon (à gauche) et dans son aire invasive en Europe (à droite). Les 

hiff esàd sig e tàlesàsitesàd ha tillo ageà P o a àet al., 2005). 

Cette algue est caractérisée par un thalle dressé et siphonné de section cylindrique, à 

ramifications régulièrement dichotomes (Figure 20). Le thalle est fixé au substrat par un 

la geà dis ueà asalà gale e tàdeà o sista eà spo gieuseà età peutà attei d eà jus u à à .à

Cette espèce présente des utricules particuliers se terminant par une pointe appelée mucron 

observable en microscopie optique comme évoqué ci-dessus. Il existe de nombreuses 

espèces et sous-espèces de Codium aisà l esp eà Codium fragile ssp. fragile se distingue 

notamment par la présence de ce mucron prononcé. Le thalle présente des poils bien 

visibles, caractéristiques du genre Codium Ca io hàet al., 2006; Goulletquer, 2016). Cette 

espèce se reproduit par reproduction sexuée, par émission de gamètes, mais également par 

reproduction asexuée sous différentes formes : soit par parthénogénèse (développement 

d u à ga teà fe elleà sa sà f o datio ,à soità pa à f ag e tatio à duà thalle,à soità pa à laà

li atio àd e oissa esàfo esàdu a tàlaàp iodeàesti aleà P i eàa dàT o idge,à ;à

Trowbridge, 1998). Les cellules reproductrices sont libérées dans le milieu puis vont se fixer à 

un substrat dur et germer rapidement pour former des filaments indifférenciés appelé stade 
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au h oïde.à Laà oissa eà desà thallesà està positi e e tà o l eà à l aug e tatio à desà

températures durant la période estivale (Bégin and Scheibling, 2005). 

“aà olo isatio à deà l est a à està fa ilit eà pa à saà apa it à à seà p opage à deà a i eà

végétative par fragmentation du thalle et par sa tolérance physiologique (Andreakis et 

Schaffelke, 2012). En effet, cette espèce photophile tout comme la sargasse est capable de 

tolérer des conditions environnementales très variables notamment en termes de salinité et 

deà te p atu eà jus u à -2°C). De plus, les basses températures rencontrées en hiver 

induisent un rétrécissement du thalle qui favorise sa fragmentation et ainsi la dispersion de 

l esp eà Goullet ue ,à .àCetteàesp eà à fo teà oissa eàseàd eloppeàda sà lesà a esà

intertidales mais également dans des milieux subtidaux peu profonds ainsi que dans des 

milieux abrités tels que les baies (Goulletquer, 2016), formant ainsi des peuplements denses 

deàlaàsu fa eàjus u àu eàdizai eàdeà t esàdeàp ofo deu à B gi àetà“ hei li g,à .  

Ces deux espèces invasives, Sargassum muticum et Codium fragile, ont la 

particularité de pouvoir être observées en association au niveau des mares rocheuses 

i te tidalesàd est a sàt sà attusà a a t is sàpa àlaàp se eàdeà ouli eà eà uiàe àjustifieà

l tudeà o joi te. 

- esp es d’est a  vaseu   

 

 Gracilaria vermiculophylla (Ohmi) Papenfuss 

Gracilaria vermiculophylla est une espèce de macroalgue rouge agarophyte 

appartenant au phylum des Rhodophyta, ordre des Gracilariales et famille des Gracilariaceae 

(Figure 23). C està u eà esp eà e oti ueà e à B etag e,à età ati eà duà No dà Està deà l ásie.à

Actuellement, G. vermiculophylla est largement répandue à travers le monde étant présente 

da sà l Està Pa ifi ue,à da sà l Ouestà età l Està átla ti ueà età da sà leà No dà deà laà e à Balti ueà

(Freshwater et al., 2006; Rueness, 2005; Thomsen et al., 2009, 2007, 2006; Weinberger et 

al., 2008).  

Da sà l Està átla ti ue,à so à ai eà deà dist i utio à s te dà duà Ma o à à laà No geà

(Guillemin et al., 2008; Kim et al., 2010). Cette espèce a été décrite pour la première fois en 

Eu opeàda sàl estuai eàduàBelo à e àB etag e àe à à ‘ue ess,à ,àpuisàs està pa dueà

rapidement le long des côtes européennes (Figure 24). Son introduction serait accidentelle 

età li eà à l a ua ultu eà età plusà p o a le e tà à l i po tatio à deà aissai sà deà l huît eà
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japonaise, Crassostrea gigas. Par ailleurs, il a été montré que les diversités génétiques 

observées sur les populations des côtes américaines et européennes concordaient avec ces 

hypothèses (Kim et al.,à ;à ‘ue ess,à .à Desà ph o esà d i t odu tio sà ultiplesà

sont même supposés le long des côtes virginiennes (Gulbransen et al., 2012). 

Fig. 23   á àIllust atio àd u àthalleàdeàGracilaria vermiculophylla.à B àPhotog aphieàd u àtapisà
de Gracilaria vermiculophylla à a eà asseà d u eà asi eà i te tidaleà età C à zoo à deà
l paisseu àduàtapis (photo prise sur le site du Faou, le 14/05/2014).  

Selon ces études, Gracilaria vermiculophylla présente de manière intéressante, une 

diversité génétique très contrastée entre ses régions invasives et native, avec une diversité 
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plus faible en Europe en compa aiso àdeàsaà gio à ati e,àl ásieàduàNo dàEst.àE àeffet,àKi àet 

al. (2010) ont détecté 19 haplotypes mitochondriaux dont seulement 3 en Europe et en 

Amérique du Nord (Figure 25) et 17 en Asie du Nord-Est. Un seul haplotype est partagé entre 

les populatio sà ati esà età i asi es,à l haplot peà .à Cetteà tudeà d o t eà u eà di e sit à

g ti ueàfai leàdeàl esp eàda sàlesàzo esàd i asio àa e àlaàp se eàdeàl haplot peà à hezà

plus de 99% des échantillons prélevés dans les zones invasives.  

Fig. 24  Répartition età h o ologieà d i t odu tio à età deà p olif atio à deà
Gracilaria vermiculophylla et Spartina alterniflora le long des côtes Atlantiques européennes, 
modifié à partir de Stiger-Pouvreau et Thouzeau (2015). Les années en orange indiquent les 
dates de 1ère observation de G. vermiculophylla : à Gothenburg (Suède) en 2003, dans 
l estuai eà duà Belo à F a e à e à ,à da sà laà ‘iaà Fo osaà Po tugal à e à à ‘ue ess,à
2005). Les années en vert indiquent les dates de 1ère observation de S. alterniflora : dans 
l estuai e de la Bidassoa (pays Basque, France) en 1806, Southampton (Angleterre) en 1829, 
en Rade de Brest (France) en 1920 (Querné, 2011). 

Gulbransen et al. (2012) ont modéré ce constat en démontrant une diversité 

génétique plus importante le long des côtes virgi ie es,àli eà àu àeffo tàd ha tillo ageà
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o s ue t.àDeà ou ellesàapp o hesàso tà isesàe àpla eàafi àd alle àplusàloi àda sàl tudeàdeà

l histoi eà deà l i t odu tio à deà Gracilaria vermiculophylla  à travers le monde, comme 

l utilisatio àdeà i osatellites (Kollars et al., 2015).Cet agarophyte se présente sous la forme 

de thalles filamenteux de couleur rouge sombre à brun foncé (Figure 23 A). Elle présente un 

disque basal et son axe principal peut mesurer de 4 à 50 cm de long. Le thalle est souple, à 

sectio à li d i ueà età p se teà desà a ifi atio sà alte esà leà lo gà deà l a eà p i ipal,à

ramifications elles-mêmes ramifiées. Les thalles de Gracilaria vermiculophylla se 

développent sur des zones de vases nues caractéristiques de la slikke, soit en étant 

simplement déposés à la surface du substrat ou enchevêtrés dans les premiers cm de la vase 

(Rueness, 2005), soit en se fixant aux tubes du polychète du genre Diopatra ou à des 

coquilles de bivalves (Abreu et al., 2011; Thomsen and McGlathery, 2005).  

Fig. 25 Cartographie des haplotypes illustrant la diversité génétique de 

Gracilaria vermiculophylla pa àl a al seàdeàlaàs ue eàg ti ueà ito ho d ialeàdeàlaàsousà
unité 1 de la cytochrome c oxydase ou Cox1. Les numéros indiquent les haplotypes. Les 

haplotypes présenta tàu àast is ueài di ue tàlesàzo esà o uesàoùàl esp eàestài t oduiteà
(Kim et al., 2010). 
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Cetteà esp eà peutà de e i à t sà a o da teà o eà està leà asà da sà e tai esà iasà

eto esà Figu eà à B à età fo eà desà tapisà de sesà deà uel uesà à d paisseu .à “elon les 

zones envahies, cette espèce invasive peut ainsi occuper une nouvelle niche écologique sans 

o p titio àa e àd aut esàesp esà ati esàdeà a oph tesà o eà elaàaà t ào se àda sà

certaines rias de la Rade de Brest. G. vermiculophylla peut également entrer en compétition 

a e à e tai esàpopulatio sà ati es,à o eà àtit eàd e e pleàa e àFucus vesiculosus en Mer 

Baltique (Hammann et al., 2013). Elle présente un cycle de vie trigénétique et haplo-

diplophasique, aux générations isomorphes avec plusieurs formes microscopiques de 

dispersion : les tétraspores et les carpospores (Figure 26).  

Fig. 26  Cycle de vie trigénétique de type haplo-diplophasique chez  
Gracilaria vermiculophylla,à issuà d á euà et al. (2011). A : tétrasporophyte (2n) présentant 
des tétrasporocystes ; B : tétraspores (n) ; C : gamétophyte mâle (n) ; D : vue macroscopique 
des loges des spermatocystes ; E : gamétophyte femelle (n) ; F : carposporophyte (2n) ou 
« thalle à verrues » présentant des carposporocystes ; G : carpospores (2n) ; H : jeunes 
tétrasporophytes (2n) 
1 : méïose au sein des tétrasporocystes entraînant la formation de tétraspores (n) 
2 : germination des tétraspores en gamétophytes mâle ou femelle par mitose 
3 : fécondation et formation de carposporocystes (2n) sur le gamétophyte femelle 
4 : germination des carpospores et développement du tétrasporophyte (2n)  
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 Spartina alterniflora 

Spartina alterniflora est une plante herbacée invasive (Figure 27), originaire de la 

côte Atlantique du continent Nord-américain. Elle a été introduite dans de nombreuses 

régions du monde : sur la côte Ouest américaine, en Amérique du Sud, en Chine mais aussi 

en Australie, en Nouvelle-Zélande et également en Europe (Goulletquer, 2016). Cette espèce 

a été introduite accidentellement le long des côtes européennes atlantiques (Figure 24) : 

da sàleà“udàdeàl á glete e,àai sià u àlaàf o ti eàespag oleàauàd utàduàXIX eàsi le.ààE à

Rade de Brest, elle serait introduite à la fin de première guerre mondiale, suite à la 

construction des bases militaires américaines (Sparfel et al., 2005). Des analyses génétiques 

montrent une très faible variabilité génétique entre les populations européennes, résultat 

attendu pour une espèce à dispersion majoritairement clonale (Baumel et al., 2003). 

Cependant, une variabilité mineure entre les populations basques et les populations 

a glaisesà età eto esà i di ue aie tà auà i i u à u eà dou leà i t odu tio à deà l esp eà leà

lo gàdesà ôtesàeu op e es.àL i t odu tio à i itialeàdeà S. alterniflora serait liée aux ballasts 

solides des bateaux du XIXème siècle (Goulletquer, 2016). Cette espèce a également été 

i t oduiteà i te tio elle e tà età i te si e e tà e à ualit à d esp eà i g ieu eà afi à

d ass he àdesà a aisàouàdeà e àdesàpolde s,à fa o isa tà ai sià so àe pa sio à à t a e sà leà

monde commeàl aài di u àQue à .à 

S. alterniflora colonise les schorres où elles supplantent les populations natives et 

homogénéise la végétation des estrans vaseux. Elle représente une menace par exemple 

pour la lavande de mer, Limmonium humile, une espèce présente en France uniquement 

dans les anses de la Rade de Brest (Quéré et al., 2010). Elle entre également en compétition 

avec les communautés autochtones à salicornes annuelles (Querné et al., 2012). Elle peut 

aussi se développer au niveau de la haute slikke nue avec une forte dynamique, se 

propageant par fragmentation du rhizome (Figure 28). Elle va former ainsi des prairies 

denses monospécifiques, appelées spartinaies, caractérisées par des populations à 

dominante clonale (Sparfel et al., 2005). Elle entraîne une réduction de la surface de vase 

ueàetàpa à oieàdeà o s ue eà l te dueàdesà zo esàdeà ou issageàdesàoiseau à li i olesà

(Daehler, 1996). De plus, cette espèce ingénieure entraîne de multiples modifications des 

estrans notamment en terme de géomorphologie. Elle restreint le flux tidal en diminuant 

jus u à %à laà itesseàduà ou a tà Nei aàet al., 2006). La présence de spartinaie engendre 
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ai sià u eà odifi atio à deà laà s di e tologieà e à aug e ta tà leà tau à d a tio à desà

sédiments (Neira et al., 2006). En réduisant les flux tidaux, une élévation des zones envahies 

par accumulation de sédiments fins est observée en comparaison des zones de vase nues 

entrainant un asséchement des marais maritimes (Grosholz et al., 2009).   

Figure 27 : A- Illust atio àd u e spartinaie en Rade de Brest (photo prise le 12/06/2014, dans 
la ria du Faou). B- Photographie de Spartina alterniflora (photo prise le 04/06/2014, dans la 
ria de Penfoul). 

Cetteàg a i eà i a eàappa tie tà àl o d eàdesàPoalesàetà àlaàfa illeàdesàPoa es. Elle 

présente des feuilles de couleur verte, alternes, lisses et dressées. Les pieds au stade feuillu 

mesurent de 40 à 60 cm et peuvent atteindre 3 m lorsque les épis floraux se forment. Le 

rhizome blanc est souterrain et enchevêtré de quelques cm dans la vase (Goulletquer, 2016). 

Da sà esàzo esàd i asio ,àlaàspa ti eà eàfleu itàpasàetàseà ep oduitàu i ue e tàdeà a i eà

végétative pour maintenir ses populations. Par exemple, dans la baie de Willipa aux Etat-

Unis, la floraison de S. alterniflora a été observée seulement 50 ans après son introduction 

(Goulletquer, 2016). Elle présente une tolérance importante vis-à-vis de nombreux facteurs 

ologi ues,à ota e tà laàdu eàd i e sio àetà à saàpa ti ula it àd a u ule à leà sili iu à

(Querné et al., 2012).  

Les deux espèces suivies lors de cette étude, Gracilaria vermiculophylla et 

Spartina alterniflora, se développent au niveau de la haute slikke (Figure 15), au pied du 

schorre et également au niveau du bas schorre pour S. alterniflora. Ces deux espèces 



  Introduction générale 

60 
 

présentent un intérêt tout particulier car elles peuvent se développer en association sur de 

larges zones de la haute slikke comme observé dans les trois rias de la Rade de Brest 

étudiées dans cette présente thèse. Un travail de cartographie a été entrepris par le Parc 

Natio alà‘ gio alàd á o i ueàe à olla o atio àa e à eàp ojetàdeàth seà Figu eà .à 

Fig.  29  Vues aériennes de la distribution de Spartina alterniflora et 

Gracilaria vermiculophylla dans trois rias de la Rade de Brest : dans la ria du Faou (A), dans 

l a seàdeàPe foulà B àetàda sàlaà iaàdeàMouli àNeufà C à issuesàd o thophotog aphiesà àetà
du stage de Joy Versterren intégré à cette thèse – Données provenant du PNRA/LEMAR). D- 

Illust atio àdeàl asso iatio àdeàS.alterniflora et G. vermiculophylla dans la Ria de Moulin Neuf 

(photo prise le 01/09/2014).  
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 Ce travail a été réalisé en effectuant des relevés GPS in situ des contours des zones où se 

distribuent ces 2 espèces. Ce travail illustre la répartition de G. vermiculophylla dans ces trois 

rias de la Rade de Brest (première cartographie de cette espèce en Rade de Brest). 

- Aut es v g tau  a i s d’i t t : espèces natives 

áfi àd t eàe à esu eàdeà o pa e àlesàesp esài asi esàa e àdesàesp esà ati esàetà

de dans une optique de valorisation des macrophytes marins, quatre espèces ont été 

rajoutées à certaines expérimentations.  

Bifurcaria bifurcata . ‘.à‘ossàestàu eà a oalgueà u eàdeàl o d eàdesàFu alesàetàdeàlaà

fa illeàdesà“a gasse eaeà Ca io hàet al., 2006). Cette phéophycée est une espèce indigène 

commune sur le littoral français qui se distribue uniquement le long des côtes atlantiques. 

Cette espèce possède une morphologie particulière :àelleà seàd eloppeàsousà laà fo eàd u à

faux rhizome rampant, duquel partent des axes cylindriques et dichotomes. Cette espèce 

native est une espèce de choix, appartenant à la même famille que son homologue invasive 

Sargassum muticum afin de réaliser des études comparatives entre espèces natives et 

invasives. Bifurcaria bifurcata se développe dans les mêmes mares intertidales que S. 

muticum. 

Cladophora rupestris est une macroalgue verte native de la côte Est Atlantique et 

appa te a tà à laà lasseà desà Ul oph eae,à à l o d eà desà Cladopho alesà età à laà fa illeà desà

Cladophoraceae. Elle est caractérisée par un thalle filamenteux touffu à ramifications 

guli esà età deà o sista eà he.à Elleà seà dist i ueà auà i eauà deà l tageà diolitto alà età

i f alitto alà Ca io hàet al.,à .àO àpeutàl o se e à àp o i it àdeàthallesàdeàC. fragile. 

Salicornia ramossissima et S. fragilis sont des plantes halophiles qui appartiennent à 

l o d eàdesàCa oph llalesàetà àlaàfa illeàdesàChe opodia eae.àLeàge eàSalicornia regroupe 

des espèces annuelles. Elles sont caractérisées par des organes végétatifs aériens succulents, 

constitués de tiges à rameaux opposés et articulés, décomposés en articles. Elles se 

d eloppe tàe àhautàdeàl tageà diolitto alàauà i eauàdesàs ho esàd est a à aseu .àCetteà

pha oga eà seà d eloppeà ai sià da sà leà eà t peà d e i o e e tà ueà

G.vermiculophylla et S. alterniflora. Ce sont des espèces halophiles comestibles et 

obligatoires adaptées notamment aux fortes salinités et à la dessiccation  (Lahondère, 2004).  
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6. Objectifs et structure du projet de thèse  

Co eà p se t à auà d utà deà etteà i t odu tio à g ale,à etteà th seà s articule 

autour de trois problématiques qui en déterminent les différents objectifs.  

Leà p e ie à o je tifà o sisteà à a u i à u eà o aissa eà i po ta teàdeà l effetàdesà

p i ipau àfa teu sàe i o e e tau àsu àlaàph ologie,àl oph siologieàetàleà ta olome 

des macrophytes marins invasifs étudiés et ce, in situ et à une échelle locale (au niveau de la 

Pointe bretonne). Les différentes études menées sont développées dans la partie 1, elle-

même décomposée en quatre chapitres. En fonction des données pré-existantes dans la 

litt atu e,àleà hoi às estàpo t àsu àdesàesp esàdiff e tesàpou àlesà tudesàeffe tu es.àCetteà

partie (développée ci-après) va ainsi mettre en évidence les processus qui se déroulent lors 

deà l a li atatio à deà esà a oph tesà i asi esà à leu à e i o e e tà à l helleà d u eà

population. 

Laà se o deàpa tieàdeà eà a us ità aàpou ào je tifà d a al se à lesà effetsàduà g adie tà

latitudinal sur les mêmes caractéristiques des macrophytes marins développées dans la 

partie précédente (i.e. la phénologie, l oph siologieà età leà ta olo e à e à i t g a tà lesà

sultatsà deà laà pa tieà à afi à d ett eà desà h poth sesà ua tà à l olutio à desà esp esà

étudiées dans un contexte de réchauffement climatique. Cette partie est décomposée en 

deu à hapit es,à l u à po ta tà su à lesà esp esà d est a à o heu à età l aut eà su à

G. vermiculophylla qui se développe en estran vaseux. 

Laàde i eàpa tieàdeà eà a us itàaàpou à utàdeàd o t e àl e ge eàdeà oiesàdeà

valorisation originales de ces macrophytes marins (par bio-inspiration) en intégrant le 

pote tielàd a li atatio àdeà esà a oph tesà d elopp àda sàlesàdeu àpa tiesàp de tes à

qui leur confère une forte chimiodiversité associée à des propriétés multifonctionnelles des 

métabolites (induits en réponse aux stress environnementaux). Cette partie 3 se compose 

d u eà tudeàp li i ai eà uiàaàpe isàd effe tue àu à i lageà hezà i à a oph tesà a i sà

suivie de deux chapitres portant sur deux voies de valorisation différentes, en cosmétique en 

tant que filtre solaire et dans le domaine de la santé pour des applications potentielles dans 

la fonctionnalisation des biomatériaux par exemple. 
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Partie 1 : Quels processus d’acclimatation se déroulent à l’échelle 
d’une population chez plusieurs espèces de macroalgues invasives? 

La variabilité spatiale et temporelle des conditions environnementales induit une 

acclimatation constante du métabolisme des macrophytes marins, qui leur permet de 

prévenir des dommages et de favoriser leur survie (Fogg, 2001). Le but de cette partie 1 est 

d app he de à etteàa li atatio à hezàt oisàesp esàdeà a oalguesài asi es,àappa te a tà

à différentes lignées évolutives : Gracilaria vermiculophylla, Codium fragile et 

Sargassum muticum. Elle est organisée sous la forme de quatre chapitres qui décrivent 

plusieu sà tudesà po ta tà su à desà sui isà d u eà a eà aisà à u eà helleà spatialeà duiteà

e da tà pasà laà tailleà d u e population, i.e. à l helleà duà siteà d tudeà età à l helleà deà

quelques cm et ceci, à différentes échelles biologiques :à à l helleà desà populatio sà età duà

ta olo e,à ai sià u à diff e tesà hellesà te po ellesà e à i e ta tà l helleà d u eà

marée basse à celle des saisons. En effet, selon les processus observés, on se situe à 

diff e tesà hellesà deà te ps,à tousà lesà a is esà iologi uesà eà s effe tua tà pasà à laà

même échelle (cf. Introduction). Ainsi, plusieurs approches ont été utilisées en fonction des 

échelles spatiale et temporelle considérées et en fonction de la question scientifique sous-

jacente. Pour répondre à chaque problématique, différentes macroalgues invasives ont été 

prises comme modèle :  

 Quelles variations des phénotypes écologiques et métabolomiques observe-t-on à 

l helleàd u eàa e ?  _ exemple de C. fragile et G. vermiculophylla (Chapitre 1) 

 Quellesàso tà lesà a a t isti uesàpa ti uli esàdeà laà iologieàd u eàesp eà i asi eà à

une échelle spatiale localisée : mise en évidence de la vie enfouie dans la vase chez 

u eà hodoph te,àe àp e a tàl e e pleàpa ti ulie àde G. vermiculophylla (Chapitre 2) 

 Quelles sont les variations physiologiques observées selon un cycle tidal hivernal ou 

estival ? _ exemple de G. vermiculophylla et S. muticum (Chapitre 3)  

 Quels sont les impacts deà esà esp esà i asi esà su à l os st e ? _ exemple de 

G. vermiculophylla dans une vasière (Chapitre 4)  

L e se leàdeà esà tudesàaàpou à utàd a e e àu eà isio à i t g ati eà is-à-vis de la 

phénologie, de la biologie et de la physiologie des modèles étudiés au niveau de la Pointe 

eto e,à fletàd u eàlatitudeài te diai eàe t eàl Eu opeàduàNo dàetàl Eu opeàduà“ud. 



  Partie 1 

74 
 

Chapitre 1. Quelles variations des phénotypes écologiques et 

métabolomiques observe-t’on à l’échelle d’une année ? 

Dans ce chapitre seront présentées les variations phénotypiques à la fois au niveau 

ologi ueà aisà gale e tà ta olo i ueà hezàdeu à od lesà iologi uesài asifs,àl algueà

verte Codium fragile età l algueà ouge Gracilaria vermiculophylla.  Ce sui ià à l helleà d u eà

a eàaàeuàpou à utàd tudie àlesàph ot pesà ologi uesàetà io hi i uesàdeàC. fragile au 

i eauàdeàt oisàsitesà o heu àdeàlaà e àd I oiseàetàdeàG. vermiculophylla dans trois rias de la 

Rade de Brest (cf. p se tatio àdesàsitesàd tude). La phénologie et la métabolomique de ces 

deu à od lesà i asifsàdesà ôtesà eto esào tà t àsui iesàdu a tàu eàa eà à aiso àd u à

ha tillo ageà saiso ie à tousà lesà à ois àda sà leà utàdeà o p e d eà l a li atatio àdeà

esà deu à od lesà à l helleà d un cycle biologique en associant un suivi biochimique et 

écologique.  

Cesà t a au à illust e tà l i t tà deà laà ‘MNà lassi ueà età deà laà ‘MNà H‘-MAS en 

pa ti ulie àda sà leàdo ai eàdeà l oph siologieàetàdeà l ologieà hi i ue.àCetteà te h i ueà

exhaustive apporte une approche de métabolomique non ciblée, consistant en un profilage 

o à p d fi ià deà l e se leàdesà ta olitesà ellulai esà p se tsà ajo itai e e tà hezà lesà

espèces étudiées. 

Les travaux portant sur C. fragile consistent en un travail préliminaire avec la mise au 

poi tàd u eà thodologieàdeàspe t o opieàdeà‘MNàutilis eàda sàlaàsuiteàduà a us ità uià aà

t eà sou iseà à pu li atio .à Ceà t a ailà està p se t à sousà laà fo eà d u eà ote. Une étude 

analogue et plus approfondie portant sur G. vermiculophylla a fait l o jetàd u eàpu li atio à

dans le Journal of Applied Phycology, celle-ci est donc présentée sous cette forme. 
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Manuscrit en préparation 

1_  Interest of the HR-MAS NMR technology for the metabolomic and 

phenological monitoring of the green macroalga Codium fragile along 

the coasts of Iroise Sea (France) 

Introduction 

Alien seaweeds represent one of the largest groups of marine organisms introduced 

in Europe and Codium fragile (Suringar) Hariot, belongs to one of the most widespread 

intertidal chlorophyte throughout the world (Campbell, 1999; Trowbridge and Todd, 1999; 

Provan et al., 2008; Stiger-Pouvreau and Thouzeau, 2015). Codium fragile is a green 

macroalga belonging to Ulvophyceae Class, Bryopsidales Order and Codiaceae family. Native 

from Japan and North Pacific (Provan et al., 2008; Silva, 1955), this species was extensively 

studied along the Atlantic West coast and especially in Nova Scotia (Carlton and Scanlon, 

1985; Chapman, 1999; Churchill and Moeller, 1972; Garbary et al., 1997; Theriault et al., 

2006), as in Australia (Campbell, 1999; Trowbridge, 1995) where it is now considered as a 

marine pest. C. fragile subspecies were also well described in the North of Europe 

(Chapman, 1999; Trowbridge, 2001; Yang et al., 1997). On another hand, few studies on 

Codium fragile were conducted along French coasts where this invasive seaweed was 

sighted in 1946 along Atlantic coasts (Silva, 1955). 

Face to ecological impacts of invasive species on the ecosystem, numerous studies 

were carried out to understand the invasiveness in the case of Codium fragile (Chapman, 

1999; Lyons et al., 2010; Sumi and Scheibling, 2005). Often a trade-off between allocating 

primary production to growth or production of secondary metabolites for defense is evident 

in seaweeds (Potin et al., 2002) resulting in an optimal fitness in the considered environment 

(with its specific biotic and abiotic factors). Thereby, abiotic factors regulating primary 

production, such as seasonal variations in temperature, luminosity and salinity, can influence 

the biochemical acclimation in alien seaweeds. Metabolomics allowed to obtained snapshot 

of the set of metabolites at a precise time, representing the ultimate expression of 

genotypes as a response to environmental conditions. Thereby, metabolomics constituted a 

link between genotypes and phenotypes (Fiehn, 2002). Metabolomics aimed at study the 

metabolotype (i.e. the complete biochemical phenotype) in term of quality as quantity. 
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Initially applied to medicine, potential of metabolomics was extended to ecological approach 

(Jones et al., 2013). Metabolomics is applicable with a large range of analytical tools like 

chromatographical methods, high performance liquid chromatography, gaz chromatography, 

mass spectrometry (MS), Fourier transform infrared spectroscopy (FTIR) and nuclear 

magnetic resonance (NMR) (Fiehn, 2002). Among various metabolomics tools, NMR provides 

metabolic fingerprinting allowing both metabolite identification without prior separation of 

each metabolite and relative quantification of observed metabolites. NMR analyzes require 

freeze-drying and extraction steps of samples (Heude et al., 2017). Another NMR approach 

named high resolution magic angle spinning nuclear magnetic resonance or in vivo 1H HR-

MAS NMR avoids extraction step and allows having an overview of main soluble molecules 

of intracellular fluids as in D2O. NMR was indicated to study metabolites like as example 

osmolytes (Chudek et al., 1987; Kumar et al., 2016) and quantified them using classical 1H 

NMR  or 1H HR-MAS NMR (Jégou et al., 2015; Kamio et al., 2016) In macroalgae, NMR, mass 

spectrometry and FT-IR analysis have already been carried out for taxonomical studies. It 

was used to compare populations of S. muticum along its geographical range in North 

Atlantic (Tanniou et al., 2015). HR-MAS NMR and LC-MS were also used as chemotaxonomic 

tools in the brown macroalgae Cystoseira and Turbinaria (Jégou et al., 2010; Le Lann et al., 

2008). This kind of metabolomic approach using HR-MAS NMR is pertinent almost for low-

abundant or small species as for this kind of species where the extraction and purification of 

molecules are difficult because of limited raw material and also in the case of multiple 

samples avoiding extraction steps. To our knowledge, no study has been yet carried out on 

the seasonal 1H HR-MAS profiles or on non-targeted metabolomics approach to assess 

metabolic regulations occurring within the green macroalga Codium fragile.  

In this context, this study assessed the use of NMR analysis to study the seasonal 

variability of some metabolites in relation with ecological variables in C. fragile, tracked on 

three sites along the Iroise Sea during a one year monitoring, by combining phenological and 

metabolomic (using 1H HR-MAS NMR) approaches.  

Material and methods  

Samples collection  The invasive seaweed, Codium fragile, was monitored during low tide 

in 3 sites situated between the mouth of the bay of Brest and Iroise Sea along West Brittany 
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oasts:à à theà Poi teà duà Dia le à ° , Nà ;à ° , O ,à theà Poi teà duà Mi ou à

° , N ;à ° , O à a dà theà Bla sà sa lo s/Co uet à ° , N ; 

° , O à o k à sho es.à Theà o ito i gà asà pe fo edà ea hà th eeà o thsà f o à

December 2013 to December 2014 (i.e five sampling dates).  

Ecology Three quadrats were analyzed in three different intertidal rockpools for each 

site. Due to the discrete presence of this invasive species along this part of Brittany coast, 

quadrats were placed in intertidal rockpools where C. fragile is present and thus randomized 

monitoring could not be easily performed. The measured ecological variables were the 

density, i.e. number of individuals per m2, the longest thalli size, and phenological 

characteristics specific of C. fragile as the dichotomy levels and basis width. 

1
H HR-MAS NMR For the HR-MAS NMR metabolomic analysis, samples of around 100 g 

of fresh thalli were gathered for each site in rockpools closed to the ones followed during 

the ecological monitoring. Samples were pooled in order to obtain three replicates for each 

monitoring point (n = 3; one replicate per site). Collected samples were washed at the 

laboratory with filtered seawater and removed from epiphytes. Then, the replicates were 

freeze-dried and ball milled (MM400 Retsch). It resulted a homogeneous powder expected 

to be representative of the site for each sampling date since the powder provided from 

several pooled thalli, thus limiting biological variations linked to individuals. The dried 

po de ào tai edà asàsto edàatà− à°Càu tilàa al sis. Spectral data were recorded following 

exactly the same procedure described on the red macroalga Gracilaria vermiculophylla by 

Surget et al. (2017). Around 4mg of powder was introduced in a 4mm Zirconium rotor. 

Spectra were recorded with 5000Hz spinning rate, at 30°pulse with 64 scans. This 

methodology results in a high-resoluted 1H NMR spectrum similar to those obtained using 

liquid samples as described in the brown seaweeds (Simon et al., 2015) and provides a 

fingerprint of the samples, i.e. a snapshot of metabolites produced by organisms at the time 

of their collection. Chemical shifts were expressed in parts per million (ppm) using trimethyl 

silyl proponiate as the chemical shift reference (0 ppm). All recorded spectra were analyzed 

using the software MestReNov. 6.0.2 (Mestrelab Research S.L., Spain). 1H HR-MAS spectra 

were phased and afterwards baseline corrected using Bernstein polynomials. They were 

aligned on the alanine signal (1H, d, 1.47 ppm).  
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At first, whole spectra were binning into buckets for the chemical shift region of 

0.58 ppm to 6.5 ppm and the size of each bin was 0.04 ppm. Once integrated, 146 areas 

values were thus generated for each spectrum for further analysis. After transformation, a 

multivariate correspondence analysis (COA) was performed on dataset. Then, the 

identification of detected metabolites on spectra was performed and signals assigned to an 

identified metabolite were integrated as illustrated in Figure 1 with the aim to compare 

relative area of each metabolite throughout sites and monitoring point. All integrated peaks 

or 0.04 ppm bins were scaled to whole intensity, i.e. intensity resulting from the spectra 

integration of the chemical shift region from 0.58 ppm to 6.5 ppm. Metabolite identification 

was checked using 2D NMR spectroscopy (1H-1H correlation spectroscopy: COSY, 1H-13C 

heteronuclear multiple bond correlation: HMBC and 1H-13C heteronuclear multiple quantum 

coherence: HMQC). Additionally, spectra of standards or pure molecules available in the 

laboratory were compared to in vivo NMR spectra and to classical liquid 1H NMR spectra 

(crude sample in D2O) of C. fragile.  

Statistics Statistical analyses were performed with RStudio (v.0.95.263) for R (v.3.1.3). 

All analyses were carried out in triplicate, and results were expressed as means ± standard 

deviation (SD). If the data met the requirements for parametric tests, they were analyzed 

using a two-way ANOVA or one-way Anova test at a significance level of 95 %, followed by a 

Tukey post hoc test. Data were transformed if necessary to respect homoscedasticity. When 

the data did not meet the requirements for an ANOVA test, they were analyzed using a non-

parametric two-way Scheirer-Ray-Hare test (Sokal and Rohlf, 1995) or the one-way Kruskal–

Wallis test at a significance level of 95%, followed by the multiple comparisons test after 

Kruskal–Wallis (kruskalmc function; pirgmess package). All data were compared in relation 

to sites and sampling dates. Furthermore, multivariate analyses (ade4 package) were 

conducted on ecological data (principal component analysis: PCA) as on NMR data 

(correspondance analysis: COA) after a logarithmic transformation of data to reduce the 

data variance. To go further, Manova was conducted on coordinates of individuals of the 

selected dimensions generated by multivariate analysis (PCA and COA) since coordinates of 

individuals on the several dimensions were independent of one another, contrary to 

morphological parameters as the algal size and the width of the thallus basis for example 

and relative metabolite concentrations. 
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Fig. 1 Example of 1H HR-MAS NMR typical spectrum of freeze-dried powder of the 

macroalga Codium fragile De e e à ,à site:à Poi teà duà Dia le .à Majo à peaksà e eà

assigned to a specific metabolite and corresponding chemical shift expressed as ppm was 

annotated on the spectrum. The alanine signal was used to align spectra at 1.47 ppm. DMSP 

on certain signals corresponds to dimethylsulfopropionate integrated peaks.  

Results  

Ecological monitoring Principal analysis component was carried out on ecological data 

to gain an overview of variations observed among sites and sampling dates as to illustrate 

possible correlation between morphological parameters (Figure 2). The first two principal 

components explained 54.96 and 18.02% of the variance respectively. Most of variables, i.e. 

the maximum thallus size, the width of thallus basis and the presence or not of epiphytes, 

contributed mainly to dimension 1 explaining more than half of the data variability. On 
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another hand, dimension 2 was mainly explained by the density of C. fragile representing 

19.39% of the data variability. PCA illustrated correlation between thallus size, thallus basis 

width and the presence of epiphytes and the lack of correlation for C. fragile density (Figure 

2 A and B). Thereby, individuals that presented higher size exhibited larger basis, showed 

generally red seaweed epiphytes as well as a higher number of dichotomic divisions. On the 

score plot of individuals (Figure 2 C and D), it was illustrated the differentiation of ecological 

variables of thallià o ito edàatàtheàsiteà Poi teàduàMi ou ài à“epte e à à ai l àdueàtoà

their density (Figure 2 A). Manova analysis confirmed significant difference between the site 

Poi teàduàMi ouàa dà theà t oàothe àsitesà p-value=0.0015). Additionally, September 2014 

differed of the other sampling dates for the density variable (Kruskal multiple comparison, p-

value<0.05) rejoining PCA conclusions. 
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Fig. 2 Principal component analysis (PCA) of ecological variables of C. fragile depending on 

sites and monitored points along the year (from December 2013 to December 2014). A: PCA 

o elatio àplotàofàde sit à De sit ,à le elà ofà di hoto à Di hoto .le el ,à asisà idthà

Basis ,à a i u à le gthà Le gth à a dà theà p ese eà o à a se eà ofà epiph tesà

Epiph tes àofàthalli. B: Correlation table of ecological variables on dimension 1 (Dim 1) and 

dimension 2 (Dim 2). C: PCA score plot of individuals depending of the monitoring date. D: 

PCA score plot of individuals depending of the studied site. Ellipses with a confidence level of 

. à e eàd a àa ou dà o side edàfa to ,àie.àsiteà Co uetàfo à Bla sàsa lo s/Co uet ,à

Mi ouà fo à Poi teà duàMi ou à a dà PDà fo à Poi teà duà Dia le à o à sa pli gà o thà de :à
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December 2013; dec14: December 2014; june14: June 2014; march14: March 2014 and 

sept14: September 2014). 

1
H NMR spectra  Component ordinate Analysis (COA) was conducted on data generated 

by the integration of bins on spectra since dataset represented relative area ratios (Figure 3). 

COA analyses exhibited a clear pattern of differentiation between sites (Figure 3A) and 

conversely no seasonal differences (data not shown). Manova was conducted on COA 

coordinates. Manova analyses confirmed significant differences between sites (F = 7.771; p-

alueà=à . à ithà theàsiteà Bla sà sa lo s/Co uet àsig ifi a tl àdiffe e tà f o à theàsitesà

Poi teà duà Dia le à a dà Mi ou à pai iseà o pa iso sà usi gà pe utatio alà Ma o a,à p-

value<0.05). Manova analysis also confirmed the lack of significant differences relative to 

sampling dates (F = 0.579; p-value = 0.782). The spatial differentiation on buckets data was 

mainly observed along the Axis 1 that explained 51% of dataset variability. The bucket with a 

range chemical shift from 2.90 to 2.94 ppm contributed for 58.27% to the Axis 1.  
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Fig. 3 Component ordinate Analysis (COA) of integrated bins on C. fragile spectra. A: COA 

score plot of individuals depending of the sampling site. Ellipses with a confidence level of 

%à e eàd a àa ou dà o side edàfa to ,àie.àsiteà Co uetàfo à Bla sàsa lo s/Co uet ,à
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Mi ouàfo à Poi teàduàMi ou àa dàPDàfo à Poi teàduàDia le .àA: COA correlation plot of 146 

integrated bins. Each square represented a bin and the square colour intensity was 

proportional to the variable contribution on axis 1. The chemical shift range of bins that 

contributed more than 20% to axis 1 (colored in grey) was precised.  

To go further, specific peaks assigned to a precise metabolite were integrated. 

Several metabolites and class of metabolites were identified on 1H HR-MAS spectra and were 

quantified relatively to the intensity of the total spectrum: acrylate, dimethylsulfopropionate 

(DMSP), alanine and nitrogenous pool. Peaks selected and integrated were illustrated in 

Figure 1.  COA was applied on these selected peaks corresponding to identified metabolites. 

This analysis exhibited spatial differentiation of dataset and conversely no seasonal pattern 

was identified. This was confirmed by Manova on COA coordinates of the two first axes with 

a significant difference according to sites (Manova, F=3.403, p-value=0.026).  

Results of relative contents of each metabolite as the relative estimation of 

nitrogenous pool and the ratio of acrylate on acrylate added to DMSP (A/(A+DMSP), were 

presented in Table 1. The DMSP, the ratio A/(A+DMSP) and the nitrogenous pool relative 

content varied significantly between sites according to Kruskal-Wallis test (Chi2=6.94, p-

value=0.0311; Chi2=7.27, p-value=0.0264; F=7.64, p-value=0.0219 respectively). These 

results joined observations on COA analysis (Figure 3) for which buckets that exhibited the 

highest contributions to the axis 1 corresponding to DMSP signals (Figure 1), with buckets 

with a range chemical shift from 2.70 to 2.74 contributing for 9.3% to dimension 1, the ones 

from 2.74 to 2.78, from 2.90 to 2.94, from 3.42 to 3.46, from 3.46 to 3.50, contributing 

respectively for 2.37%, 58.27%, 7.20% and 3.82% to dataset variations explained by axis 1. 

The other metabolites exhibited neither sites differentiation nor seasonal differentiation 

(Kruskal-Wallis, p-value> . .àOu à o ito i gàsho edàthatàtheàpopulatio àofàtheà Poi teàduà

Mi ou à . à . à% àp odu edà o eàDM“Pàtha àtheàpopulatio àf o à Bla sàsa lo s à

(4.80  3.68 %) (Table 1). The reverse tendency is observed for the nitrogenous compounds 

which is maximalà atà Bla sà sa lo s à . à . à% àa dà i i alà atà Poi teàduàMi ou à

(34.99  2.09 %). DMSP high variability between monitoring points was explained by sites 

differences. 
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Table 1. Variability of some metabolites present in Codium fragile during the monitoring 

period, presented in relative concentrations (expressed as %) for the alanine, DMSP 

(dimethylsulfopropionate), acrylate and nitrogenous molecules, together with the ratio of 

acrylate on DMSP added to acrylate. Data were calculated based on relative signal integrals 

on 1H HR-MAS spectra for each sampling date (for which data from all sites were pooled) and 

for each site (for which data from all sampling dates were pooled). Results are expressed as 

means ± SD. Different letters indicate significant differences between means using the post 

hoc test after KW (p value<0.05).  

 

Discussion 

C. fragile appeared in distinctive occasional populations along the three monitored 

sites and presented low abundance as on each site and for each monitoring date, extensive 

research of this algae was carried out to find enough thalli (Surget, pers. com.). It was only 

observed within protected tide pools of low rocky shores, and also sheltered from the direct 

sunlight. Thalli presented epilithic attachment mainly in the bottom of tide pools, along pool 

walls or else partially covered by seaweeds canopies (for example canopies of the brown 

native macroalga Bifurcaria bifurcata). These observations were consistent with the 

bibliography of the seaweed ecology in Southern England (Chapman, 1999). Results showed 

aà di e ge tà phe ot peà i à theà siteà a edà Poi teà duàMi ou à o pa edà toà theà t oà othe à

sites. These results coincided with metabolomics data discussed below.  
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The metabolites acrylate, DMSP and alanine were identified as the main soluble 

metabolites present within this alga (Figure 1) and according to the literature (Kamio et al., 

2016). The relative concentrations of the identified metabolites were determined from HR-

MAS NMR spectra as published previously on several red seaweed species (Bondu et al., 

2007; Surget et al., 2017). NMR was indicated to follow DMSP levels in marine organisms 

(Kamio et al., 2016; Keller et al., 2012). Indeed, the freeze drying process could induce DMSP 

enzyme degradation in DMS (dimethylsulfide) and acrylate but acrylate relative 

concentration was easily determined by NMR. Results indicated a constant degradation of 

DMSP between samples, link to samples preparation as previously referred (Kamio et al., 

2016).  

The results exhibited no seasonal effect, thereby illustrating that factors varying 

between seasons did not involve a seaweed acclimation for these metabolites in populations 

of C. fragile from Brittany coasts. If a seaweed acclimation would occur during the seasons 

for the studied metabolites, the induced variations were covered by sites differences, i.e. 

increasing standard error for seasons, as for DMSP. Moreover, DMSP was actively studied in 

marine macroalgae as in phytoplankton and benthic invertebrates for its ecological multiple 

functions (Alstyne and Puglisi, 2007; Keller et al., 2012). These results did not join the 

bibliography. Lyons et al. (2007) demonstrated the seasonal variation of DMSP and 

suggested a correlation between DMSP concentrations and temperature. Thus, they 

supposed that DMSP would be linked to a physiological response of seaweed (Lyons et al., 

2007). Indeed, this molecule was characterized for its cryoprotectant activity (Karsten et al., 

1992) and its cleavage derived molecules for their antioxidant properties (Alstyne and 

Puglisi, 2007; Sunda et al., 2002). This study illustrated that the differential temperature 

occurring between winter and summer did not inquire an increase of DMSP concentrations. 

Interestingly, Chapman et al. (1999) carried out a transatlantic comparison of the ecology of 

Codium fragile ssp. tomentosoides between populations of Mahone Bay in Nova Scotia and 

those of the rocky coast of southern England (Chapman, 1999). They illustrated the 

difference of Codium invasiveness, which is mainly due to its contrasting abundance as well 

as its thallus size between the Western and Eastern Atlantic coasts. The transatlantic 

contrasted phenotype of Codium fragile ssp. tomentosoides could explain the divergence of 

observed DMSP patterns between seasons illustrating local adaptation of invasive 
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populations to their new environment. Additionally, Van Alstyne (2008) compared DMSP 

geographical distribution in the South hemisphere (Australia, Tasmania and New Zealand) in 

several green macroalgae. They speculated that DMSP seemed to not protect algae against 

stressors such as desiccation and extreme temperatures (linked the intertidal location of 

Codium species). Thereby, DMSP would not act as an antioxidant in Codium species. 

Interestingly, they showed that invasive subspecies exhibited higher DMSP amounts than 

native species and speculated that divergent DMSP observed functions were dependent of 

the geographical distribution of C. fragile ssp. tomentosoïdes and could be the result of 

specific local adaptations of populations (Van Alstyne, 2008). Genetic diversity studies would 

be useful to better understand these differential functions of DMSP. 

Co e sel ,àspatialàdiffe e esà e eào se edà et ee à othàsitesà a edà Poi teàduà

Mi ou àa dà Bla sà sa lo s/Co uet à ithà lo er level of DMSP exhibited for the second, 

higher relative concentration of nitrogenous compounds as well as higher acrylate on DMSP 

added to acrylate ratio. Nevertheless, the variation of the ratio of acrylate on DMSP added 

to acrylate was closed to DMSP variations. These results showed similar patterns between 

phenotypes and biochemical in vivo NM‘àp ofiles,à ithàtheàdisti tio àofàtheàsiteà Poi teàduà

Mi ou .àOu à esultsàsuggestedàthatàlo alàst esso sài du edàa li atio àofàthisàspe iesàfo àtheà

siteà Poi teàduàMi ou à othàatàaà io he i alàa dà o phologi alàphe ot pe.àFu the o e,à

DMSP physiological functions are still unclear due to the complexity of factors influencing its 

concentration in the seaweed. Nevertheless, this molecule was also referred for its feeding 

deterrent properties (Lyons et al., 2010, 2007; Van Alstyne, 2008). Moreover, salinities and 

temperature did not vary between sites (data not shown), and due to the sites proximity 

(small spatial scale) and same tidal levels, we supposed that the light intensity exposure was 

closed between studied sites. Thereby, we hypothesized that the higher levels of DMSP in 

theà siteà Poi teà duà Mi ou à o pa edà toà theà a edà Bla sà sa lo s/Co uet à ouldà eà

linked to a differential herbivory pressure. Interestingly, higher DMSP levels in the site 

Poi teà duà Mi ou à asà o elatedà ithà lo e à elati eà o e t atio à ofà it oge ousà

compounds. Moreover, DMSP was initially described as an osmolyte whereas salinity 

gradients did not always lead to a regulation of DMSP concentrations in algal species (Van 

Alstyne and Puglisi, 2007 and references therein). Now, it was considered as a constitutive 

compatible solute (Stefels, 2000). This last author reviewed the ecological physiological 
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aspects of DMSP production. Due to regulatory coupling between assimilatory pathways of 

sulfur and nitrate reductions, osmotic adjustments could occur under N limitation as the 

production of DMSP allowed to maintain sulfate assimilation even under N-limited 

conditions. Indeed, DMSP higher conce t atio sàdepe dàofà ell sà eedài à o pati leàsolutesà

including mainly nitrogenous pool, free carbohydrates and amino acids (Stefels, 2000). Thus, 

N-limitation may results in an increase of sulfur incorporation compared to nitrate 

assimilation (Stefels, 2000) as illustrated in several studies exhibiting the negative correlation 

between DMSP and N availability (Colmer et al., 1996; Keller et al., 2012). In this context, we 

a àalsoàh pothesizeàthatàaà a iatio àofàNàsuppliesà ouldào u ài àtheàsiteà Poi teàdu  Mi ou à

elati eàtoàtheàsiteà Bla sàsa lo s/Co uet . 

 To conclude, these results exhibited a high phenotypic plasticity as well as a high 

biochemical plasticity at a small spatial scale than at seasons scale in Codium fragile living in 

Iroise Sea (Brittany, France). Furthermore, this study showed the high interest of coupling 

several biological scales, i.e. individual phenology and biochemical phenotype, to go further 

in the comprehension/understanding of the link between physiological acclimations and 

ecological phenotypes. Our methodology to quantify the content of some metabolites is 

interesting and pertinent, especially in the case of C. fragile which is not much abundant in 

South Brittany. This methodology could be carried out also for any other minor species, and 

also interesting at individual-scale, without to put in danger the population. 
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Article publié 

2_ Variations saisonnières de la phénologie et du métabolome de 

l’algue rouge introduite Gracilaria vermiculophylla, étudiée en rade de 

Brest (France) 

 

Cet article a été présenté en introduction de ce chapitre. 
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Chapitre 2. Caractéristiques particulières de la biologie d’une espèce 
invasive à une échelle spatiale localisée :  

La vie enfouie est-elle possible chez un organisme pluricellulaire phototrophe ? 

Mise en évidence de la vie enfouie dans la vase de G. vermiculophylla. 

L tudeàp de teàsu àGracilaria vermiculophylla a mis en lumière la particularité du 

phénotypeà ologi ueàdeà etteàalgueàe à‘adeàdeàB estàe à o pa aiso àd aut esà gio sàduà

Monde où elle est invasive telles que sur les Côtes virginiennes (Thomsen and McGlathery, 

2005). En effet, cette espèce forme un tapis dense et homogène à la surface de la vase et 

présente une forte fragmentation et en particulier un envasement important dans les rias où 

elle se développe en abondance en Rade de Brest. Le constat de cet envasement observé 

durant le suivi écologique de cette espèce soulève un certain nombre de questions 

scientifiques : 

1- G. vermiculophylla présente-t-elleàdesà a a t isti uesàdeàtol a eà àl e fouisse e tàe à

environnement vaseux ?  

2- Cet enfouissement varie-t-il dans le temps et quelle profondeur peut-il atteindre ? Quelle 

biomasse cela représente-t ilà e à o pa aiso à desà thallesà p se tà e à su fa e,à e ià afi à deà

d te i e à l i po ta eà ologi ueàdeà età e fouisse e tà isà à isà deà laà iologieàdeà etteà

espèce invasive ? 

3- Cette biomasse a-t elleàlesà esà a a t isti uesà o phologi uesà ueàlesàf agments en 

surface ?  

4- Les fragments enfouis représentent-t ilsà ajo itai e e tà deà laà ati eà o ga i ueà

détritique ou un pool de fragments vivants, potentiellement vecteur de propagules 

invasives ? 

5- Si ces fragments sont vivants, sont-ils métabolomiquement aussi actifs que ceux en 

surface ? Le degré de profondeur influe-t ilàsu àlesàa ti it sà ta oli uesàetàlaàp odu tio àdeà

métabolites ? La notion de dormance de tels fragments enfouis peut-elle être avancée ? 

Desà t a au à p de tsà o ue tà l e ase e tà de G. vermiculophylla (Gonzalez et 

al., 2013; Thomsen and McGlathery, 2007) et apportent quelques éléments de réponses 

ua tà à laà sista eà deà etteà algueà à desà o ditio sà e t es,à d o s u it à ota e tà

(Nyberg and Wallentinus, 2009; Weinberger et al., 2008). Cependant, la résistance à 
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l e fouisse e tà està u eà a a t isti ueà peuà o u eà hezà lesà o ga is esà

photosynthétiques et en particulier chez les macrophytes benthiques qui y sont 

généralement au contraire sensibles. Seuls quelques contre-exemples existent (Glasby et al., 

2005; Kamermans et al., 1998). Cette caractéristique peu commune de vie en milieu 

a a o ieà età sa sà lu i eà à u eà telleà p ofo deu ,à età d auta tà plusà hezà u à o ga is eà

photosynthétique, consiste donc en une caractéristique majeure de la iologieàdeà l esp eà

invasive G. vermiculophylla influant sur son potentiel invasif. Ce constast a conduit à 

présenter dans ce chapitre les caractéristiques phénologiques, physiologiques et 

io hi i uesàdeà etteàalgueàlo s u elleàestàe fouieàda sàlaà aseàda sàl opti ueàdeà po d eà

aux problématiques scientifiques énoncées ci-dessus. Ce travail est présenté sous la forme 

d u à a us ità uià aà t eàsou isà àpu li atio . 
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Manuscrit en préparation 

The sediment buried life of an invasive red seaweed 

Introduction 

Gracilaria vermiculophylla (Ohmi) Papenfuss represents one of the most invasive 

seaweed species with a large distribution range all around the world (Hu and Juan, 2013; 

Nettleton et al., 2013; Thomsen et al., 2013; Stiger-Pouvreau and Thouzeau, 2015). This 

agarophyte belongs to the Gracilariales and Gracilariaceae, and is an euryhaline and 

eurythermal species (Yokoya et al., 1999) that has the ability to colonize mainly unvegetated 

mudflat such as the low part of saltmarshes of shallow and sheltered estuaries. This engineer 

macroalga, native from Northwest Pacific and now worldwide introduced, has invaded 

estuarine mudflats in Brittany (France) since 1996 (Rueness, 2005) and has successfully 

expanded along the North west Atlantic coasts in few years (Abreu et al., 2011; Guillemin et 

al., 2008; Rueness, 2005; Weinberger et al., 2008). Its introduction in a new area leads to 

multiple ecological consequences and modifies in depth invaded ecosystems (Hu and Juan, 

2013). Once established, this invader may compete with native macrophytes (Martínez-

Lüscher and Holmer, 2010; Nettleton et al., 2013; Thomsen et al., 2013), modify macrofauna 

richness and abundance (Johnston and Lipcius, 2012; Weinberger et al., 2008; Davoult et al., 

in prep.), transform food web such as biogeochemical flux (Byers et al., 2012; Davoult et al., 

in prep.) and also could impact sessile organism recruitments on hard-bottom assemblage 

such as oyster reefs in muddy estuaries (Thomsen and McGlathery, 2006).  

G. vermiculophylla exhibits multiple phenological variations depending on the 

characteristics of its introduced area. The alga may form perennial mats of either loose-lying 

thalli potentially issued of drifting fragments (Thomsen and McGlathery, 2006), or mats of 

entangled fragments as in Brittany (Surget et al., 2017), or the alga may be attached to worm 

tube building by Diopatra cuprea and/or bivalve shells (Abreu et al., 2011; Thomsen and 

McGlathery, 2005). Interestingly, this high phenotypic diversity was associated with a low 

genetic diversity in introduced populations compared to the native one, potentially due to a 

unique donor region in the native area which seems to be the East of the Japan Sea (Kim et 
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al., 2010). Hamman et al. (2013) hypothesized a genotype selection with low palatability 

character during introduction events. 

G. vermiculophylla has no native analogue in Brittany rias as reported on mudflats of 

Georgia and South Carolina (Byers et al., 2012). Only the invasive halophyte 

Spartina alterniflora colonizes the higher level of mudflat in continuity with the lower 

saltmashes (Surget, pers. obs.). In a previous study, we reported a particular fragmented 

phenotype of G. vermiculophylla in rias of the Bay of Brest (Surget et al., 2017) which went 

along with a burying. The burial of G. vermiculophylla in sediment was reported on previous 

studies (Thomsen et al., 2007; Thomsen and McGlathery, 2007) in which the authors 

supposed physiological tolerance of G. vermiculophylla to burial. Previous studies gave 

however insights on physiological tolerances of G. vermiculophylla to burial. This invader has 

been demonstrated to be well adapted to brackish water (Weinberger et al., 2008) and not 

sensible to prolonged period of darkness longer than five months (Nyberg and Wallentinus, 

2009) as well as the potential of unattached small fragments to easily grow (Nyberg, 2007; 

Rueness, 2005). Nevertheless, thorough studies were not conducted on in situ populations 

of G. vermiculophylla concerning this particular behavior. 

Few examples of macrophytes resistance to natural burial were described in the 

literature. In the Veerse Meer lagoon in Netherlands, the burial of Ulva spp. during winter 

allows the species to resist to cold temperatures during the unfavorable season. Events of 

fragments liberation from sediment, which finally triggers a spring bloom that mainly 

contributes to a summer explosion of biomasses (Kamermans et al., 1998). Glasby et al. 

(2005) investigated the resilience such as the recovery rate of buried thalli of another green 

macroalga, Caulerpa taxifolia, and concluded to an underestimation of the species 

distribution range linked to its burial resistance. 

In this context, the tolerance to burial in sediment of this red seaweed was 

monitored during a year at each season in Britain using sediment core.  We hypothesized a 

perennial occurrence of this invasive macroalga buried into the mud, not only as detrital 

o ga i à atte à utàasàli i gàf ag e tsàu de àaà do a àstate.àTheào je ti eàofàthisàstud à

was to investigate the seasonal phenology of buried G. vermiculophylla fragments in terms 

of biomass and size classes and to determine physiological evidence of the living state of this 
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silted biomass via chlorophyll fluorescence records using imaging pulse amplitude 

modulated (Imaging-PAM) equipment and respiration measurements. In addition, with the 

aim to have an overview of G. vermiculophylla acclimation to burial, further biochemical 

analyses were conducted. Metabolite modification in response to burial was explored 

through metabolomic analyses using quantitative 1H nuclear magnetic resonance (1H qNMR), 

allowing the identification and also the quantification of the major intracellular metabolites 

solutes. Pigment quantification by high pressure liquid chromatography (HPLC) or by 

spectrophotometry according to pigments was also performed to observe the acclimation of 

this invasive macrophyte to darkness as anaerobic conditions induced by burial. The 

response to burial by G. vermiculophylla will be discussed by integrating these ecological, 

ecophysiological and metabolomics data derived from our monitoring field studies.   
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Material and methods 

Ecological monitoring   

The ecological monitoring was performed in mudflats at the bottom of three 

different rias located in the Bay of Brest (Brittany, France) named as Moulin (48°21.490'N - 

4°20.447'W), Penfoul (48°21.619'N - 4°19.186'W) and Faou (48°21.497'N - 4°20.444'W). 

Samplings and measurements were carried out during low tides, every three months from 

December 2013 to December 2014 in parallel of the monitoring performed by Surget et al. 

(2017).  

Algal thalli and sediment core sampling method   The burial algae were sampled 

using a sediment core of length 15 cm and a surface of 0.00679 m2. For each monitoring 

point and each site, ecological data was measured on three cores. The cores were first 

positioned just to gently mark the algal mat. Before driving down the cores in mud, the algal 

mat was gently cut off all around the edge of the cores, in a way to avoid to pull down 

potential surface fragments and to avoid mixing them with burial fragments. The surface 

thalli were then collected manually inside the circle positioned core. It represents the layer 

named L0 (0 to 0.5 cm depth; Figure 1a). Thus, the core was carefully pressed in sediment to 

collect the burial algae. Thereafter, cores are closed up and transported to laboratory. Cores 

were stored at 4°C before their treatment. Cores were manually sliced into four layers of 3 

cm thick (Figure 1b and c). The layer L1 corresponds to the three first centimetres of the core 

(from 0 to 3 cm), the layer L2, from 3 to 6 cm, the layer L3 from 3 to 6cm, and the layer L4, 

from 9 to 12 cm. 
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Fig. 1 A: Photo of entangled mat of Gracilaria vermiculophylla in the site named Faou with a 

view of core during sampling (at top right). B: Schematic representation of a mud core with 

the several mud layers from L1 to L4 (L1: layer from 0 to 3cm depth, L2: layer from 3 to 6 cm, 

L3: layer from 6 to 9 cm, L4: from 9 to 12 cm) and the surface layer, L0. C: Photograph of a 

cross section within the mud on the algal mat illustrating the thalli burial. Photographs were 

taken in February 2016. 

Population biology (size of fragments and biomass) Each separate mud core layers 

was washed with filtered seawater to recover the burial algae fragments before 
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measurement of the biomass (fresh and dry weights, FW and DW respectively). Same was 

done for the layer L0 containing the surface algae. During sorting, fragment densities were 

set. The fragments longer than 3 cm were measured and the fragments shorter than 3 cm 

were counted. Fragment densities of layer 1 to layer 4 were classified into defined size 

classes adapted from Surget et al. (2017). Fragment densities of layer 0 were not analysed as 

this was already done on quadrats at the same time and locations (see Surget et al., 2017). 

The dry biomass results and densities were represented by means ± standard deviation (SD) 

and expressed in g.m-2 for the former and in nb.m-2 for the latter. In order to guarantee time-

independent data, care was also taken to sample different cores at each sampling date. Data 

were compared in relation to sites and sampling dates. 

Physiological analyses 

Imaging PAM  For Imaging PAM analysis, other muddy cores were sampled in the site 

Faou together with ecological monitoring (as this site presented the most extensive mat of 

G. vermiculophylla). The Imaging PAM analysis was performed 15 h after the field sampling. 

During layer preparation as fragment washing, care was taken to keep burial fragments in 

the dark. Before the recording, all thalli (buried and on surface) were acclimated to the 

darkness for 30 min. Fragments of the same layer from several cores were placed in the air 

for fluorescence capture by imaging PAM. Chlorophyll fluorescence imaging was carried out 

with a PAM imaging chlorophyll fluorometer (Open FluorCam FC 800-O, Photon System 

Instruments, Brno, Czech Republic) as described in Serôdio et al (2013). Images were 

processed using the FluorCam7 software (Photon System Instruments, Brno, Czech 

Republic). During picture processing, minimum threshold (allowing distinguishing color of 

the background from fluorescence of samples) was fixed to 200 (AU). To obtain three 

replicates with a minimum area of 20 pixels, analyses of layers 2 and 3 were pooled as the 

deepest fragments were less numerous and smaller than those from upper layers. The 

maximum quantum yield of PSII (Fv/Fm), corresponding to a proxy of the maximum 

efficiency of PSII (Genty et al., 1989), was measured on fragments maintained in darkness 

using a 0.8 s saturating pulse of white light. The фPSII, the efficiency of PSII photochemistry, 

was calculated according to Genty et al. (1989), on thalli at the end of each light-increasing 

stepàofà àsàea hàofàtheà‘apidàLightàCu esà ‘LC à àlightàsteps,à a gi gàf o à àtoà àμ olà
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photons m−2 s−1). фPSII was used to estimate the relative electron transport rate (rETR) 

(Gevaert et al., 2003), a proxy of photosynthesis. 

фP“IIà=à F -Ft à/àF  

ET‘à=àфP“IIà*àPá‘,à he eàPá‘à o espo dsàtoà e o dedài ide tàphotos theti all à adiatio  

Theàlight-li itedài itialàslopeà α ,àtheàlight-satu atedà elati eà a i u à ateàofà elati eà

ele t o à t a sfe à ET‘ a ,à a dà theào u e eà ofàphotoi hi itio à β à e eà al ulatedà à

plotti gà ET‘à agai stà i adia eà a dà à fitti gà theàdataà usi gà theà photos theti à odelà ofà

Plattà Plattàa dàGallegos,à ,à odelài itiall àappliedàtoàph topla kto .àCo e tedà odelàofà

Wals à i ludi gà alsoà theà o u e eà ofà photoi hi itio à asà testedà Nits hkeà età al.,à à

utàPlattà odelà asàfa ou edàasàitàfittedàtheà estàou àdata. 

Respiration rate Respiration was measured at the laboratory on G. vermiculophylla 

fragments from 4 cores sampled in the site Faou, during low tide in January 2017, in order to 

test the living potential of buried fragments. During layer preparation as fragment washing, 

care was taken to keep burial fragments of G. vermiculophylla in the dark. Fragments of the 

several layers were kept in seawater, simulating their suspension in the seawater column. An 

opaque chamber was used to estimate CO2 fluxes linked to the respiration of 

G. vermiculophylla thalli. Changes in air CO2 concentration (ppm) in the opaque chamber 

(0.88 L) were measured with an infrared gas analyser (LiCor Li-820) for 3 min. CO2 

concentrations were recorded using a data logger (LiCor Li-1400) every 1 s. CO2 flux was 

calculated as the slope of the linear regression of CO2 concentration (μmol-1) against time (s) 

and expressed in µmol.C.m-2.h-1 assuming a molar volume of 22.4 L at room temperature 

and ambient pressure.  

Biochemical analyses 

To complete our monitoring of Gracilaria vermiculophylla in Brittany, biochemical 

analyses were performed on muddy cores sampled during low tide in the Faou site (identical 

method to biological population) to test algal physiological tolerance to burial. The samples 

were done on September 2015, for pigment quantification and metabolites. Algal were 

treated as for biological population studies. Moreover, for these two analyses, layers 1 to 3 

were pooled to have sufficient biomass of buried fragment. Thereby, two conditions were 
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co pa edà su fa eà sàsiltedàthalli ,àieàalgaeàdist i utedàatàtheàsu fa eàofàtheà udà f ag e tsà

sampled in layer L0) and buried fragments (algae sampled in layers L1-L2-L3). 

Pigments Zeaxanthin (zea), violaxanthine (viola), antheraxanthin (anther), chlorophyll-a 

(chl-a àa dàβ- a ote eà β-car) were analysed by High Pressure Liquid Chromatography (HPLC) 

following the method developed by Schmid and Stengel (2015).  Frozen algal samples, kept 

at -80°C, were ground (Retch® MM400) in liquid nitrogen. Then, pigments were extracted 

from 100 mg of ground samples in a 90 % acetone solution, for 30 min with stirring, in the 

dark and at 4°C. After centrifugation, a second extraction was performed during 15 h. 

Supernatants were pooled before analyses. Pigments were analysed using an Eclipse XDB-

C18 column (4.6 x 150 mm; 5 μm; Agilent) with a C18-guard-column. Chromatographic 

separation of pigments was performed within 40 min according to a gradient according to 

the method of Schmid and Stengel (2015). Acquisitions were performed using the software 

Chromeleon 6.60 (Dionex). After an identification based on absorption spectra of each peak 

and retention time of standards, pigment concentrations (expressed as mg.g−1) were 

al ulatedàusi gà ali atio à u eà zea,à iola,àa the aàa dàβ-car were ordered from DHI LAB 

products, Denmark, and chl-a standards from Sigma-Aldrich). When a pigment was not 

detected in the sample extract, pigment content was fixed to the half of the detection 

threshold content of the considered pigment to calculate sample pigment concentration, in 

order to carry out statistical analysis. Viola was detected in 5 replicates on 9 for surface 

fragments and in 2 replicates on 9 for silted fragments. Chl-c2 and fucoxanthin were 

detected in some samples linked to the presence of benthic diatoms epiphytes on G. 

vermiculophylla thalli. To go further in the physiological variables measured on G. 

vermiculophylla, deepoxidation level and xanthophylls on chl-a ratio were calculated as 

follows: 

Deepoxidation level = 
a the aà+àzea

iolaà+àa the aà+àzea
 

Xanthophylls / chl-a = 
iolaà+àa the aà+àzea

hl-a
 

Phycobiliprotein content was determined using a protocol adapted from Sun et al. 

(2009) and Roleda et al. (2012). Extraction was performed in the dark at 4°C on 100 mg FW 
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with phosphate buffer (0.1 M, pH = 6.8). After sonication for 15 min, extract samples were 

centrifuged for 20 min at 4°C. The obtained extracts were stored at 4°C in the dark until the 

absorbance was read at 455, 565, 592, 618 and 645 nm (POLARstar Omega, BMG LABTECH). 

Concentrations of phycobiliproteins, expressed as mg.g-1 DW, were determined using Beer 

and Eschel equations (Dumay et al. 2013; Munier et al. 2014; Zubia et al. 2014) as follows:    

‘-PEà=à[ � à-à�  -à � à-à� à×à . ]à×à .  

‘-PCà=à[ � à-à�  -à � à-à� à×à . ]à×à .  

where A = Absorbance; R-PE = R-phycoerythrin; R-PC = R-phycocyanin. 

1
H qNMR spectroscopy 

1H NMR analyses were performed on eleven replicates (from 

four cores) gathered in parallel of pigments sampling. Frozen algal samples kept at -80°C, 

were then and grounded (Retch® MM400) in liquid nitrogen before being freeze-dried. 

About 15 mg of homogeneous dried powder for each replicate were extracted with 800 µL 

D2O (Euristo-Top, D2O 99.96%). Sodium trimethylsilyl-propionate-d4 (TSP) was previously 

solubilized in D2O solvent (from 0.55 to 0.83 mg.mL-1 depending of the sample series) and 

used as a standard. After centrifugation (mini centrifuge LMS, MCF2360), the supernatant 

was placed in NMR tubes (5-mm diameter). Spectral data were recorded at 25°C with a 

BRUKER Avance III HD Spectrometer (Bruker BioSpin, Wissembourg, France), equipped with 

a TBI 1H/{BB}/13C probehead. A typical 1H spectrum consisted of 64 scans with a relaxation 

decay of 10 s. This methodology results in a high-resolution NMR spectrum and provides a 

fingerprint of the samples, i.e. an overview of the metabolites produced by the organism at 

the time of its collection (Kamio et al., 2016). Chemical shifts were expressed in ppm using 

TSP as the chemical shift internal reference (0 ppm) on Topspin software (Bruker Biospin). All 

recorded spectra were analysed with MestReNova 6.0.2 (Mestrelab Research S.L., Spain). 1H 

NMR spectra were phased and afterwards baseline-corrected using Bernstein polynomials. 

They were aligned on TSP peak at 0 ppm. 

For multivariate analysis, whole spectra were binned into buckets for the chemical 

shift region from 0.50 ppm to 6.50 ppm and the size of each bin was 0.04 ppm. Once 

integrated, 110 area values were thus generated for each spectrum for further analysis. 

After logarithmic transformation, integration bucket data were scaled on whole spectra, i.e 
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intensity resulted from the spectra integration of the chemical shift region from 0.50 to 4.54 

and from 4.98 to 5.50 ppm, excluding H2O signal. Multivariate correspondence analysis 

(COA) was performed on the dataset generated. Furthermore, relative concentrations of 

nitrogenous molecule pool as the ratio of carbonated on nitrogenous molecule pools were 

calculated as described by Surget et al. (2017) and Bondu et al. (2007).  

The identification of the major metabolites detected on spectra was performed and 

signals assigned to an identified metabolite were integrated. The identification of 

floridoside, isethionic acid, taurine and alanine was confirmed according to Surget et al. 

(2017) and literature (Broberg et al., 1998; Gupta et al., 2013; Simon-Colin et al., 2002). 

Metabolite contents were compared between fragments from the upper layer of cores and 

silted fragments standardized on the TSP peak. Signals assigned to the identified metabolites 

were integrated and concentrations, expressed as mg.g-1 DW, were calculated by 

standardization on integral values of TSP signal (9H, t). Indeed, floridoside concentrations 

were estimated from the integration of anomeric proton (at 5.17 ppm, d), from the mean of 

integral value of the two CH2 groups (at 3.13-3.19 and at 3.93-3.98 ppm, t) for isethionic acid 

concentrations, from the mean of integral value on 2 protons chemical shift of CH2 (at 3.39-

3.46 ppm, t) for the taurine, and finally from the methyl protons (at 1.47 ppm, d) for alanine.  

Statistics  Statistical analyses were performed with RStudio (v. 0.95.263) for R (v.3.1.3). 

All analyses were carried out in triplicate and results were expressed as means ± standard 

deviation (SD). If the data met the requirements for parametric tests, they were analysed 

using multiple-way or one-way ANOVA (function of the number of factors) at a significance 

level of 95%, followed by a Tukey post-hoc test. Data were transformed if necessary to 

respect homoscedasticity. When the data did not meet the requirements for an ANOVA, 

they were analysed using the two-way Scheirer Ray Hare test (SRH) (Sokal and Rohlf, 1995), 

the one-way Kruskal–Wallis test (KW) or the Wilcoxon Mann Whitney test (WMW) 

depending of the number of factors and conditions, at a significance level of 95%, followed 

by the multiple comparisons test after Kruskal–Wallis (kruskalmc function; pirgmess 

package).  
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Results  

Biomass and density  Our results illustrated the presence of buried fragments of 

G. vermiculophylla at the three sites and throughout the monitoring period (Figures 2 and 3). 

Silted fragments represented from 15.57 ± 10.16 to 44.43 ± 13.80% (minimum and 

maximum percentages means between seasons) of the total biomass of G. vermiculophylla 

mat (surface and buried thalli). They were mainly localized in the three first centimeters of 

the mud (layer L1) with a maximum of 40.09 ± 11.86% and a minimum of 14.69 ± 10.10% of 

buried algal biomass (percentages means observed in December 2013 and in June 2014 

respectively). As it was expected, differences were observed between layers with a decrease 

in biomass with depth (SRH, p-value < 0.05). But even if much less biomass is measured in 

deeper layers, algal thalli were observed all throughout the sediment column until 9 to 12 

cm depth with 2.66 to 0.72%, 1.99 to 0.01% and 0.55 to 0.02% of total biomass located in 

layers L1, L2 and L3 respectively. Furthermore, differences between monitoring dates were 

observed with a decrease in fragment biomass between December 2013 and December 

2014 (with sites and layers pooled, SRH p-value < 0.05).  

F ag e tsà s alle à tha à à à e eà alsoà sig ifi a tl à o eà a u da tà ithi à siltedà

f ag e tsà o pa edàtoàothe àsizeà lassesàa dàthusà hate e àtheàla e àa dàtheàsa pli gàdateà

“‘H,à p- alueà <à . ;à Figu eà .à De sit à ofà f ag e tsà f o à la e à à p ese tedà diffe e esà

a o gàsitesà “‘H,àp- alue < . àu likeàdeepe àla e sà la e sà àtoà ;à“‘Hàp- alue > . .àOn 

the other hand, few fragments shorter than 3 cm were interestingly sampled from 9 to 12 

cm depth (layer 4) during the entire monitoring period (Figure 3). 
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Fig. 2 Biomass (g DW.m-2) variations of Gracilaria vermiculophylla fragments according to 

their depth in sediment (between mud cores layers) from December 2013 to December 

2014. Represented results are means ± SD (n = 9). Sites data were pooled as no site effect 

was detected (SRH, p > 0.05). Different letters indicate significant differences between 

means (p < 0.05) according to a Kruskal-Wallis test, followed by non-parametric post-hoc 

tests. Please note the different scales for the vertical axes. L0: fragments from the surface; 

L1: fragments from 0 to 3 cm depth; L2: fragments from 3 to 6 cm depth; L3: fragments from 

6 to 9 cm depth; L4: fragments from 9 to 12 cm depth. 
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Fig. 3  F ag e tà de sit à . - à a iatio sà ofà theà edà algaà Gracilaria ver iculophyllaà

depe di gào à thei à silti gàdepthà udà la e s à a dà thei à sizeà lassesà du i gà theà o ito i gà

pe iod,àf o àDe e e à àtoàDe e e à .à‘esultsàa eàe p essedàasà ea sà±à“D.à 

A:àDe sit à a iatio sàofàtheà u ialàthalliàsizeà lassesà f o àtheàla e à à f o à àtoà à àdepth à

fo àea hàsiteà  =à àasàaàsig ifi a tàsiteàeffe tà asàdete tedà “‘H,àp- alueà<à . .à 

B:àDe sit à a iatio sàofàf ag e tàsizeà lassesàf o àtheàla e sà à L :àf o à àtoà à àdepth ,à à

L :àf o à àtoà à àdepth àa dà à L :àf o à àtoà à àdepth à he àsitesàa eàpooledà à=à àasà

oàsig ifi a tàsiteàeffe tà asào se edà “‘H,àp- alue > . .à“tatisti sà e eàspe ifiedà ithi à

theàte t. 

Imaging PAM    The PAM results referred to Figure 4 and underlined variation of maximum 

quantum yield (Fv/Fm) measured especially between fragments from different core layers 

and between seasons of monitoring. Indeed, fragments living at the surface of the mud 
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(layer 0) exhibited the highest Fv/Fm (0.71 ± 0.05) along the monitoring period and were 

significantly different from layers 1 and 2-3 with Fv/Fm of 0.62 ± 0.07 and 0.60 ± 0.13, 

respectively (when seasons were pooled, SRH, p-value < 0.001). Moreover, this global trend 

was not similar for all sampling dates (when layers were pooled, SRH, p-value = 0.046) as 

illustrated on Figure 4. Indeed, the ratio Fv/Fm showed even no differences between the 

layers for two months in March and September 2014 between alga in depth and alga at the 

surface).  

 

Fig. 4  Fv/Fm or maximum quantum yield of G. vermiculophylla fragments function of depth 

(from layer 0 to layer 3) and seasons (from December 2013 to December 2014). 

L0: fragments from the surface of the mud; L1: from 0 to 3 cm depth; L2-L3: from 3 to 9 cm 

depth. ‘esultsà a eà e p essedà asà ea sà ±à “Dà à =à .à Different letters indicate significant 

differences between means (p < 0.05) according to a Kruskal-Wallis test or one-way Anova, 

followed by the adequate post-hoc tests. 

The other photosynthetic parameters were presented in Table 1. Seasonal data were 

not pooled because a seasonal effect was detected for rETRmax parameter (SRH, p-value < 

0.05). Indeed, a significantly low rETRmax was exhibited in December 2014 for all layers 

compared to the other sampling dates (KW, p-value < 0.001). On the contrary, the rETRmax 

did not vary between the layers on overall data (KW, p-value = 0.064) indicating similar 

rETRmax between surface algae and buried algae even at 9 cm depth in sediment (see Table 

.àO àa othe àha d,àαàa dàβàpa a ete sà a iedà et ee à layers (on the whole data, SRH, p-

value=0.038 and KW, p-value = 0.022 respectively). However, a clear pattern was not 



  Partie 1 

125 
 

exhibited with depth by these photosynthetic parameters since β was significantly different 

between L1 and L2L3 together to the significant difference detected for α by the two-way 

non-parametric test (SRH, p-value < 0.05) which was not detected with the multiple non-

parametric comparison test after Kruskal-Wallis. 

Table 1 Photosynthetic parameters (rETRmax, α and β) of Gracilaria vermiculophylla 

fragments from different depths (from layer 0 to layer 2-3) and sampled at different dates, 

from December 2013 to December 2014. Imaging PAM results are means ± SD (n = 3). No 

significant difference was detected between means of photosynthetic parameters (p < 0.05) 

according to Kruskal-Wallis test among layers for each season (L0: fragments from surface; 

L1: from 0 to 3 cm depth; L2L3: from 3 to 9 cm depth). 

 

Respiration rate All analyzed samples showed a respiration activity. However, 

G. vermiculophylla fragments distributed at the surface of the mud presented a significantly 

higher respiration rate measured as CO2 flux than buried fragments (48.71 ± 13.85 and 8.55 

± 5.50 µmol CO2.h-1.g-1 FW, respectively; T-test, p-value = 0.037).  

Pigment contents (by HPLC)   Surface versus buried thalli pigment contents were described 

in Table 2. A significant variation in pigment content was observed with depth except for 

violaxanthin and R-phycoerythrin. The other pigments from the xanthophyll cycle increased 
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in silted fragments with antheraxanthin levels multiplied by 3.3 (WMW, p-value = 0.005) and 

zeaxanthin increasing by one-third (WMW, p-value = 0.040). With burial, results illustrated 

an enrichment in chl-a (contents multiplied by around 2, WMW, p-value = 0.003) as in β-

carotene (WMW, p-value = 0.024) in G. vermiculophylla fragments and a decrease in 

xanthophylls/chl-a ratio (WMW, p-value < 0.001). A decrease in R-phycocyanin was also 

observed with depth (WMW, p-value = 0.003). 

Table 2  Concentrations of pigment (expressed as µg.mg-1 FW or mg.g-1 FW) depending on 

the depth of G. vermiculophylla fragments (at the surface of the mud or within the mud). 

Values are means ± SD (n = 9). Different letters indicate significant differences between 

means (p < 0.05) according to Wilcoxon Mann-Whitney test. 

 

Algal major metabolites identification and quantification (by 
1
H qNMR)                   

A Component Ordinate Analysis (COA) was conducted on data generated by the 

integration of bins on spectra since dataset represented relative area ratios. COA analyses 

exhibited a clear pattern of differentiation on axis 1 depending on the burial of 

G. vermiculophylla and allowed to discriminate buckets that contributed to this 

differentiation (Figure 5). The axis 1 explained 37.5% of data variability and the axis 2 19.1%. 

The main bins which contribute to the axis 1 were mainly buckets between 0.5 and 3 ppm, 

corresponding to chemical shift protein as amino acid range in case of D20 extracts (Figure 
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5a). MANOVA analyses (conducted on COA coordinates) confirmed the significant difference 

between conditions, observed visually on COA (Figure 5b). Buckets presented the highest 

contribution to the axis 1 were reported on superimposed spectra of silted and surface 

fragments (Figure 6) with the aim to identify peaks discriminating the two conditions. 

Moreover, examples of spectra were chosen function of COA results with the aim to 

illustrate the more revealing spectra of silted and surface conditions (Figure 6). These 

buckets may correspond to a major peak on spectra. They also exhibited biomarkers of silted 

and surface conditions. In this way, major peaks were assigned to an identified metabolite ( 

i.e alanine, isethionic acid, taurine and floridoside, Figure 6). Estimated concentrations 

confirmed results obtained by COA with a significant variation of nitrogenous molecule pool 

between 0.5 and 3 ppm and especially of the amino acid alanine (at 1.47 ppm) that 

increased 3 times in silted fragments (Table 3). Furthermore, some buckets corresponded 

partly to the floridoside signal and effectively, estimated concentrations of this metabolite 

decreased with the burial state of G. vermiculophylla fragments (T-test, T = -3.03, p-

value = 0.007; Table 3). As a result, the C/N ratio exhibited higher value in fragments from 

the surface of the mud than buried ones. On another hand, isethionic acid and taurine 

showed no significant variation with the burial state of fragment (T-test T = -1.58 and T = -

0.51 with p-value = 0.13 and p-value = 0.61 respectively) as expected by COA. 
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Fig. 5 Component ordinate Analyses (COA) of integrated bins on G. vermiculophylla spectra 

depending on the burial of algal fragments. A: COA correlation plot of 110 integrated bins. 

Each square represented a bin and the square color intensity was linked to the variable 

contribution on axis 1. The chemical shift range of bins that contributed more than 4% to the 

axis 1 (colored in grey) was noticed. B: COA score plot of individuals depending of the burial 

of algal fragments. Ellipses with a confidence level of 99% were drawn around considered 

factor, ie. fragment condition (surface versus burial). 

 

Fig. 6  Superimposed 1H NMR spectra of D2O extracts of a silted fragment (in blue-green) and 

a fragment living at the surface of the mud (in dark red) of Gracilaria vermiculophylla. Black 

segments under spectra lines represented bins that mainly contributed to the axis 1 of COA, 

colored in grey more or less intense on the Fig. 4a. Bold letters indicate the identified 

metabolite corresponding to the spectral signal(s) with i for isethionic acid, t for taurine, f for 

floridoside and a for alanine. 
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Table 3 Metabolite concentrations (expressed as mg.g-1 DW) depending on the location of 

G. vermiculophylla fragments (silted or at the surface of the mud), whatever the sampling 

date. Nitrogenous pool was represented as relative concentration (expressed in %). Values 

are means ± SD (n = 11). Different letters indicate significant differences between means (p-

value < 0.05) according to Wilcoxon Mann-Whitney test or T-test. 

 

Discussion 

This study highlighted the recurring capacity of Gracilaria vermiculophylla fragments 

to live in sediment at down to 12 cm in depth in the mud in rias from Brittany. The 

occurrence of G. vermiculophylla fragments in depth illustrated the perennial colonization of 

this macroalga in the studied rias of the Bay of Brest. These rias allowed a relative stability of 

G. vermiculophylla mat (Surget, pers. obs) and thus the establishment of a thick algal mat 

exhibiting a specific phenology in the Bay of Brest compared to other invasive locations on 

worldwide (Surget et al., 2017). Indeed, tidal current in Faou as well as in Penfoul and 

Moulin rias did not exceed 1.2 m.s-1 at its maximal intensity during spring tides, estimated 

for a tidal coefficient of 95 as demonstrated by Guérin (2004). These velocities are the 

lowest tidal currents exhibiting in the Bay of Brest, characterizing these shallow sheltered 

estuaries. The partially burial of G. vermiculophylla in sediment was also observed in Horsens 

Fjord (Thomsen et al., 2007). Its burial tolerance was tested in situ by artificially burying thalli 

under 2 to 3 cm of sandy sediment at a mid-lagoon mudflat in the Hog Island Bay, in Virginia 

(Thomsen and McGlathery, 2007). This invasive macroalga exhibited a slower decomposition 

rate than two green macroalgae, Ulva curvata and Codium fragile, with a half-life of 9 days in 
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this lagoon. It was reported that even after a burial of several weeks, remaining fragments 

appeared structurally intact and healthy, joining our field observations. Thereby, due to the 

tolerance of G. vermiculophylla to burial, it was expected that important silted biomasses 

could be observed, as in our study where this buried biomass represented one third of the 

whole biomass algal mat. This biomass was highly fragmented and mainly composed of small 

fragments (< 3 cm). This occurrence in depth in the sediment of G. vermiculophylla thalli as 

the significant buried biomasses it represented have to be take into account in the invasive 

potential of this non-native species.  

In rias of the Bay of Brest, the observed algal burial life could not be only explained 

through mud deposition. This sedimentation phenomenon known to be important in 

protected rias may contribute to the burial of G. vermiculophylla thalli but not explained the 

occurrence of fragment at down to 9 to 12 cm in depth in sediment. Indeed, sedimentation 

rates from 0 to 1 cm.y-1 were observed on the bare mud of Penfoul ria in 2004 (Fichaut et al., 

2004). The specific morphology of this alga may facilitate a self-silting process as known for 

Spartina alterniflora (Querné et al., 2012). Effectively, higher rates could be encountered on 

areas colonized by the invasive seagrass Spartina alterniflora with rates varying between 0.5 

and 2 cm.y-1 during the same year (Fichaut et al., 2004).  

The presence of G. vermiculophylla and its high fragmentation in depth could have 

several origins. Interestingly, it was shown that the colonization of mud by this invasive 

species leads to an increase in macrofauna densities and especially a higher abundance of 

the annelid Nereis diversicolor (Davoult et al., in prep., Le Guillou, 2012). Thus, these high 

macrofauna densities may induce bioturbation of the mud and could enhance the 

fragmentation together with the fragment burial of G. vermiculophylla. Thomsen et al. 

(2007) reported that the grazer Littorina littorea induced both a decrease in the algal 

biomass as well as an increase in the fragmentation rate of G. vermiculophylla thalli. The 

mechanical burial of macroalgae in soft sediment linked to the bioturbation of polychaetes 

was reported in the literature for shallow coastal environments (Daly, 1973; Hylleberg, 1975; 

Nordström et al., 2006) such as deep-sea ones (Reichardt, 1987). Rossi et al. (2013) 

demonstrated that levels of macroalgal detritus in sandy sediments were six times greater in 

the presence of the lugworm, Arenicola marina. These authors supposed that this species 
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mechanically buried macroalgal fragments in their funnels, inducing an increase in half-time 

decomposition rate of the algae within the sediment (Rossi et al., 2013). Furthermore, the 

irrigation of burrow generated by Nereis diversicolor bioturbation and the induced sediment 

oxygenation influenced the decomposition rate of buried macroalgal fragments such as the 

brown seaweed Fucus serratus. As limited irrigated burrow induced a perennial burial, most 

of macroalgal fragments may thereby remain intact in the sediment (Kristensen and 

Mikkelsen, 2003). Indeed, bioturbation could explain the presence of some fragments in 

depth within the mud and could enhance the thallus fragmentation as suggested by Surget 

et al. (2017). One should also hypothesize the potentiality of G. vermiculophylla to resist to 

bacterial degradation in producing antifouling molecules, and then controlling its epibionts 

community, as it was demonstrated in North European populations(Denmark, Germany) of 

this species (Saha et al., 2016; Wang et al., 2017) and which could represent a key feature of 

the invasive potential of G. vermiculophylla. 

Additionally, several studies illustrated the low palatability of G. vermiculophylla 

compared to other native macroalgae as it was demonstrated in Ulva lactuca (Jensen et al. 

2007, in Hu and Juan, 2013). Currently, Ulva species were not developed luxuriantly on 

muddy bottom of lower rias in the Bay of Brest and G. vermiculophylla is the dominant 

macrophyte of this ria with the invasive halophyte Spartina alterniflora (Surget et al., 2017). 

It was shown that this species could produce defense compounds, i.e oxilipins, acting as 

chemical feeding deterrents (Nylund et al., 2011; Rempt et al., 2012). This synthesis was 

induced by mechanical or grazing wounding. Hamman et al. (2013) underlined the 

capabilities of G. vermiculophylla to produce defense compounds by the up-regulation of 

feeding deterrents explaining the difference of palatability between its native and invasive 

populations. On another hand, herbivores are known to prefer feeding nitrogen-enriched 

macrophytes with low C:N ratio since additive N may elicit their fitness (Mattson, 1980) as 

reported for the snail Littorina sitkeana  (Van Alstyne et al., 2009) and the amphipod 

Gammarus locusta (Kraufvelin et al., 2006), this latter genus being part of benthic 

macrofauna in Faou ria (Davoult et al., in prep.). In the present study, burial fragments 

presented lower C:N ratio (based on NMR spectra integration) than thalli present at the 

surface of the mud. Indeed, it may contribute to a high thalli wounding by macrofauna under 

burial conditions. However, this hypothesis did not always explain differential feeding 
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patterns and the production of chemical deterrent could also be determinant (Hammann et 

al., 2013). Therefore, we hypothesized that the wounding of thalli by grazers accelerated the 

fragmentation of G. vermiculophylla at the surface, facilitating the bioturbation force driving, 

and then resulting in the fragment burial of few centimeters in the mud.  

The buried G. vermiculophylla thalli was indeed appeared not degraded as we 

showed by the different quantitative methods used in our study, i.e. Imaging PAM, 

measurement of respiration rate and pigments contents. Thus, we hypothesize that 

G. vermiculophylla are physiologically active as it maintained its physiology and resist to 

degradation after burial. Therefore, fragments observed within the mud were potentially still 

living and not consisted solely of detrital organic matter. After resuspension and exposition 

to oxygen, buried fragment thalli presented functional photosystems II (exhibited by Imaging 

PAM results), indicating the physiological ability of G. vermiculophylla to tolerate burial in 

muddy sediments. Positive respiration levels confirmed this hypothesis. However, after 

burial the exposure to oxygenic conditions may induce a transport of oxygen-dependent 

electron as it was supposed for cyanobacteria in stromatolites, prior to an induction of 

photosynthetic electron transport (Perkins et al., 2007). This electron transport could be due 

to Mehler reactions (water-water cycle), preventing an oxidative stress and limiting 

photoinhibition under light exposure (Asada, 2000). Therefore, water-water cycle may 

induce an activation of electron transport within photosystems and may restore modulated 

fluorescence after prolonged burial as it was demonstrated in stromatolite communities 

after sandy burial (Perkins et al., 2007). These last authors thus demonstrated the ability of 

cyanobacteria to activate and inactivate their photosynthetic processes to tolerate burial 

during several months (Perkins et al., 2007). Our present results thereby demonstrated 

a minima the activation of electron transport in photosystems I and II (linked to Mehler 

reactions) even if the activation of the photosynthesis cannot be confirmed. Further analysis, 

after exposition of silted fragment to several low light conditions would be necessary to 

corroborate this hypothesis. However, our results showed a reduction of only 13% of the 

photosynthetic efficiency with the burial, which demonstrate that alga was reactive to light 

after resuspension and exposure to light. Likewise, we showed that the variations of the 

other photosynthetic parameters (rETRmax, α and β) seemed not being correlated with the 

burial and underlined the high physiological resistance of G. vermiculophylla to these 
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conditions. The slower respiration flux of buried fragments after resuspension in seawater 

illustrated the reduction of metabolic pathways induced by a burial life, suggesting a 

do a àstateàofàG. vermiculophylla ithi àtheà ud.àTheàph siolog àofàthisà do a à

state was not investigated on previous studies that reported a resistance of macroalgae to 

burial (Glasby et al., 2005; Kamermans et al., 1998; Kawamata et al., 2012). These studies 

were mainly focused on the recovery of growth abilities of buried individuals after a return 

to favorable conditions. Interestingly, these buried fragments could represent a seedling 

bank, analogous to seed banks of terrestrial plants as it has already been described in a wide 

range of seaweeds genera: Codium (Vidondo and Duarte, 1998), Fucus (Creed et al., 1996), 

Turbinaria (Stiger and Payri, 2005) and interestingly Gelidium and Gracilaria (in Hoffmann 

and Santelices, 1991).  

Furthermore, the results exhibited the metabolite content variations of 

G. vermiculophylla fragments to burial condition. Interestingly, C:N ratio decreased in 

fragments distributed in depth into the mud, due to the increase in nitrogenous pool relative 

concentration, illustrating an increase in protein contents such as alanine, together with the 

decrease in floridoside level. Simon-Colin et al. (2004) demonstrated the high carbon 

photoassimilation during floridoside biosynthesis under low salinities (i.e. hypoosmotic 

conditions) in another red macroalga Grateloupia turuturu. Moreover, Ekman et al. (1991) 

studied the chemical composition of Gracilaria sordida under darkness with nutrient 

supplementation and observed the decline of C:N ratio as well as of the concentration of 

floridoside under darkness and this decline was accentuated with nutrient supply. As 

photosynthesis was not possible for silted fragments, the decrease in floridoside content 

may be due to the fact that this osmolyte consists in being carbon reserve for the algal cell 

metabolism (Collén et al., 2004) and this C pool may be recycled within the alga for 

biosynthesis needs as suggested for Solieria chordalis (Bondu et al., 2007). Furthermore, 

Tyler et al. (2005) reported the ability of G. vermiculophylla to uptake both urea and amino 

acids such as glycine under darkness conditions. In this way, nitrogenous molecules, mainly 

amino acids as alanine, increased in our red algal species to possibly maintain cell osmotic 

equilibrium and to compensate the decrease in the organic solute floridoside as it was 

already demonstrated in the red genera Gelidium and Bangia (Macler, 1986; Reed, 1985). 

Finally, pigment concentrations could be explained by the conjunction of two 
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complementary physiological phenomena: (1) an adaptation to the darkness to optimize the 

photon capture by antennae as photosystem II and/or (2) the lack of growth of burial 

fragments compared to those living at the surface of the mud. Indeed, the growth of thalli at 

the surface could induce a dilution of intracellular metabolites like pigments. However, 

samples were gathered in September and an increase in biomass mat of G. vermiculophylla 

was observed in June 2014 on this site (Surget et al., 2017) suggesting a growth of this alga 

in spring in Brittany as observed in its native range (Muangmai et al., 2014). Moreover, our 

study demonstrated an increase in chl-a with the burial life of G. vermiculophylla together 

with a decrease in R-phycocyanin. Macler et al. (1986) observed also some changes in the 

pigmentation of red algae and noticed an increase in phycobiliprotein and chlorophyll levels 

under darkness conditions in nitrogen enriched algae as Gelidium coulteri.  

In conclusion, the results of the present study provided experimental evidence that 

G. vermiculophylla was perennially present within muddy sediments in the rias of Brest and 

potentially in other invaded muddy flat. Furthermore, these quantitative data illustrated the 

living state and the acclimation of G. vermiculophylla to burial. Potentially the dissemination 

of the buried biomass composed of small fragments present in the mud compared to longer 

fragments developed at the surface, could considerably enhance the propagation potential 

of G. vermiculophylla in the case of resuspension of the algal mat due to anthropic 

perturbations or climatic events like storms. The algal development by vegetative 

reproduction was not dependent of the fragment size as it was reported that fragments of 

1 mm survived and could developed to generate new thalli (Nyberg and Wallentinus, 2009). 

Thereby, buried fragments could represent a reserve biomass of small fragments, i.e. a 

seedling bank as terrestrial seed bank, easily disseminated and may contribute significantly 

to the propagative abilities of G. vermiculophylla at a local scale, especially in the Bay of 

Brest. Moreover, the burial resistance of G. vermiculophylla may also contribute to its 

transoceanic migration and establishment through sediment transports. 

 
 
 
 
 
 
 
 



  Partie 1 

136 
 

Acknowledgments This study is part of a PhD project carried out by the first author at the 

Laboratoire des Sciences de l'Environnement Marin (LEMAR UMR6539) in the IUEM (UBO-

UEB), under the supervision of the last author. It was supported by the Ministère de 

l'Education Nationale, de l'Enseignement Supérieur et de la Recherche (UBO funding for the 

first author) and Région Bretagne (ARED Labex Mer). This study was co-financed with the 

support of the European Union ERDF – Atlantic Area Program and French ANR and is related 

to the research project INVASIVES (Era-net Seas-era. 2012–2016). Authors thank Joy 

Versterren for their fruitful assistance for the sampling and samples analyses. 

  



  Partie 1 

137 
 

References 

Abreu, M.H., Pereira, R., Sousa-Pinto, I., Yarish, C., 2011. Ecophysiological studies of the non-
indigenous species Gracilaria vermiculophylla (Rhodophyta) and its abundance 
patterns in Ria de Aveiro lagoon, Portugal. Eur. J. Phycol. 46, 453–464.  

Asada, K., 2000. The water–water cycle as alternative photon and electron sinks. Philos. 
Trans. R. Soc. B Biol. Sci. 355, 1419–1431.  

Bondu, S., Kervarec, N., Deslandes, E., Pichon, R., 2007. The use of HRMAS NMR 
spectroscopy to study the in vivo intra–cellular carbon/nitrogen ratio of 
Solieria chordalis (Rhodophyta). J. Appl. Phycol. 20, 673–679.  

Broberg, A., Kenne, L., Pedersén, M., 1998. In-situ identification of major metabolites in the 
red alga Gracilariopsis lemaneiformis using high-resolution magic angle spinning 
nuclear magnetic resonance spectroscopy. Planta 206, 300–307.  

Byers, J.E., Gribben, P.E., Yeager, C., Sotka, E.E., 2012. Impacts of an abundant introduced 
ecosystem engineer within mudflats of the southeastern US coast. Biol. Invasions 14, 
2587–2600.  

Collén, P.N., Camitz, A., Hancock, R.D., Viola, R., Pedersén, M., 2004. Effect of nutrient 
deprivation and resupply on metabolites and enzymes related to carbon allocation in 
Gracilaria tenuistipitata (rhodophyta)1. J. Phycol. 40, 305–314.  

Creed, J.C., Norton, T.A., Harding, S.P., 1996. The development of size structure in a young 
Fucus serratus population. Eur. J. Phycol. 31, 203–209.  

Daly, J.M., 1973. Behavioural and Secretory Activity during Tube construction by 
Platynereis dumerilii Aud &amp; M. Edw. [Polychaeta: Nereidae]. J. Mar. Biol. Assoc. 
U. K. 53, 521–529.  

Davoult, D., Surget, G., Stiger-Pouvreau, V., Noisette,  F., Riera, P., Stagnol, D., Androuin, T., 
& Poupart, N., (in prep.) Effects of Gracilaria vermiculophylla invasion on estuarine-
mudflat functioning and diversity. 

Dumay, J., Clément, N., Morançais, M., Fleurence, J., 2013. Optimization of hydrolysis 
conditions of Palmaria palmata to enhance R-phycoerythrin extraction. Bioresour. 
Technol. 131, 21–27. 

Ekman, P., Yu, S., Pedersen, M., 1991. Effects of altered salinity, darkness and algal nutrient 
status on floridoside and starch content, α-galactosidase activity and agar yield of 
cultivated Gracilaria sordida. Br. Phycol. J. 26, 123–131.  

Fi haut,àB.,à “pa fel,à L.,à “ua ez,à“.,à .à ‘appo tàd tudeà su à laàp og essio àdeà laà spa ti eà
(Spartina alterniflora) et dynamique sédimentaire en rade de Brest. Sites de Pont-
Callec, du Pédel et de Mengleuz. 

Genty, B., Briantais, J.-M., Baker, N.R., 1989. The relationship between the quantum yield of 
photosynthetic electron transport and quenching of chlorophyll fluorescence. 
Biochim. Biophys. Acta BBA - Gen. Subj. 990, 87–92.  



  Partie 1 

138 
 

Gevaert, F., Creach, A., Davoult, D., Migne, A., Levavasseur, G., Arzel, P., Holl, A., Lemoine, Y., 
2003. Laminaria saccharina photosynthesis measured in situ: photoinhibition and 
xanthophyll cycle during a tidal cycle. Mar. Ecol. Prog. Ser. 247, 43–50.  

Glasby, T.M., Gibson, P.T., Kay, S., 2005. Tolerance of the invasive marine alga 
Caulerpa taxifolia to burial by sediment. Aquat. Bot. 82, 71–81.  

Gu i ,à L.,à .à Laà piduleà e à adeàdeàB est:à u à od leà iologi ueàd esp eà i t oduite 
p olif a teàe à po seàau àflu tuatio sàdeàl e i o e e t.àU i e sit àdeàB etag eà
occidentale - Brest. 

Guillemin, M.-L., Akki, S.A., Givernaud, T., Mouradi, A., Valero, M., Destombe, C., 2008. 
Molecular characterisation and development of rapid molecular methods to identify 
species of Gracilariaceae from the Atlantic coast of Morocco. Aquat. Bot. 89, 324–
330.  

Gupta, V., Thakur, R.S., Reddy, C.R.K., Jha, B., 2013. Central metabolic processes of marine 
macrophytic algae revealed from NMR based metabolome analysis. RSC Adv. 3, 
7037–7047.  

Hammann, M., Wang, G., Rickert, E., Boo, S.M., Weinberger, F., 2013. Invasion success of the 
seaweed Gracilaria vermiculophylla correlates with low palatibility. Mar. Ecol. Prog. 
Ser. 486, 93–103.  

Hoffmann, A.J., Santelices, B., 1991. Banks of algal microscopic forms: Hypotheses on their 
functioning and comparisons with seed banks. Mar. Ecol. Prog. Ser. Oldendorf 79, 
185–194. 

Hu, Z.-M., Juan, L.-B., 2013. Adaptation mechanisms and ecological consequences of 
seaweed invasions: a review case of agarophyte Gracilaria vermiculophylla. Biol. 
Invasions 16, 967–976.  

Hylleberg, J., 1975. Selective feeding by Abarenicola pacifica with notes on 
Abarenicola vagabunda and a concept of gardening in lugworms. Ophelia 14, 113–
137.  

Jensen AT, Uldahl AG, Sjogren KP, Khan M (2007) The invasive macroalgae 
Gracilaria vermiculophylla - effects of salinity, nitrogen availability, irradiance and 
grazing on the growth rate. Master thesis, Department of Environmental, Social and 
Spatial Change, Roskilde University, Denmark. 

Johnston, C.A., Lipcius, R.N., 2012. Exotic macroalga Gracilaria vermiculophylla provides 
superior nursery habitat for native blue crab in Chesapeake Bay. Mar. Ecol. Prog. Ser. 
467, 137–146. 

Kamermans, P., Malta, E., Verschuure, J.M., Lentz, L.F., Schrijvers, L., 1998. Role of cold 
resistance and burial for winter survival and spring initiation of an Ulva spp. 
(Chlorophyta) bloom in a eutrophic lagoon (Veerse Meer lagoon, The Netherlands). 
Mar. Biol. 131, 45–51.  



  Partie 1 

139 
 

Kamio, M., Koyama, M., Hayashihara, N., Hiei, K., Uchida, H., Watanabe, R., Suzuki, T., Nagai, 
H., 2016. Sequestration of dimethylsulfoniopropionate (DMSP) and acrylate from the 
green alga Ulva spp. by the sea hare Aplysia juliana. J. Chem. Ecol. 42, 452–460.  

Kawamata, S., Yoshimitsu, S., Tokunaga, S., Kubo, S., Tanaka, T., 2012. Sediment tolerance of 
Sargassum algae inhabiting sediment-covered rocky reefs. Mar. Biol. 159, 723–733.  

Kim, S.Y., Weinberger, F., Boo, S.M., 2010. Genetic data hint at a common donor region for 
invasive atlantic and pacific populations of Gracilaria vermiculophylla (gracilariales, 
Rhodophyta)1. J. Phycol. 46, 1346–1349.  

Kraufvelin, P., Salovius, S., Christie, H., Moy, F.E., Karez, R., Pedersen, M.F., 2006. 
Eutrophication-induced changes in benthic algae affect the behaviour and fitness of 
the marine amphipod Gammarus locusta. Aquat. Bot. 84, 199–209.  

Kristensen, E., Mikkelsen, O.L., 2003. Impact of the burrow-dwelling polychaete 
Nereis diversicolor on the degradation of fresh and aged macroalgal detritus in a 
coastal marine sediment. Mar. Ecol. Prog. Ser. 265, 141–153. 

LeàGuillouàE.à àEffetsàd esp esài asi esàsu àlesàpeuple e tsàdeàfau eà e thi uesàdesà
ilieu àestuai esà:à asàdeàl algueà ougeàGracilaria vermiculophylla. Manuscrit de stage 

M1 SML SBM, UBO. 20p. 

Macler, B.A., 1986. Regulation of carbon flow by nitrogen and light in the red alga, 
Gelidium coulteri. Plant Physiol. 82, 136–141.  

Martínez-Lüscher, J., Holmer, M., 2010. Potential effects of the invasive species 
Gracilaria vermiculophylla on Zostera marina metabolism and survival. Mar. Environ. 
Res. 69, 345–349.  

Mattson, W.J.J., 1980. Herbivory in relation to plant nitrogen content. Annu. Rev. Ecol. Syst. 
11, 119–161. 

Muangmai, N., Vo, T.D., Kawaguchi, S., 2014. Seasonal fluctuation in a marine red alga, 
Gracilaria vermiculophylla (Gracilariales, Rhodophyta), from Nokonoshima Island, 
Southern Japan. J Fac Agric. Kyushu Univ 59, 243–248. 

Munier, M., Jubeau, S., Wijaya, A., Morançais, M., Dumay, J., Marchal, L., Jaouen, P., 
Fleurence, J., 2014. Physicochemical factors affecting the stability of two pigments: R-
phycoerythrin of Grateloupia turuturu and B-phycoerythrin of Porphyridium 

cruentum. Food Chem. 150, 400–407. 

Nettleton, J.C., Mathieson, A.C., Thornber, C., Neefus, C.D., Yarish, C., 2013. Introduction of 
Gracilaria vermiculophylla (Rhodophyta, Gracilariales) to New England, USA: 
Estimated Arrival Times and Current Distribution. Rhodora 115, 28–41. 

Nitschke, U., Connan, S., Stengel, D.B., 2012. Chlorophyll a fluorescence responses of 
temperate Phaeophyceae under submersion and emersion regimes: a comparison of 
rapid and steady-state light curves. Photosynth. Res. 114, 29–42.  

Nordström, M., Bonsdorff, E., Salovius, S., 2006. The impact of infauna (Nereis diversicolor 
and Saduria entomon) on the redistribution and biomass of macroalgae on marine 
soft bottoms. J. Exp. Mar. Biol. Ecol. 333, 58–70.  



  Partie 1 

140 
 

N e g,àC.D.,à .à I t odu edà a i eà a oalgaeà a dàha itatà odifie s :à thei à e ologi alà
role and significant attributes. 

Nyberg, C.D., Wallentinus, I., 2009. Long-term survival of an introduced red alga in adverse 
conditions. Mar. Biol. Res. 5, 304–308.  

Nylund, G.M., Weinberger, F., Rempt, M., Pohnert, G., 2011. Metabolomic assessment of 
induced and activated chemical defence in the invasive red alga 
Gracilaria vermiculophylla. PLOS ONE 6, e29359.  

Perkins, R.G., Kromkamp, J.C., Reid, R.P., 2007. Importance of light and oxygen for 
photochemical reactivation in photosynthetic stromatolite communities after natural 
sand burial. Mar. Ecol. Prog. Ser. 349, 23–32.  

Platt, T., Gallegos, C.L., 1980. Modelling Primary Production, in: Falkowski, P.G. (Ed.), Primary 
Productivity in the Sea, Environmental Science Research. Springer US, pp. 339–362.  

Querné, J., Ragueneau, O., Poupart, N., 2012. In situ biogenic silica variations in the invasive 
salt marsh plant, Spartina alterniflora: A possible link with environmental stress. 
Plant Soil 352, 157–171.  

Reed, R.H., 1985. Osmoacclimation in Bangia atropurpurea (Rhodophyta, Bangiales): the 
osmotic role of floridoside. Br. Phycol. J. 20, 211–218.  

Reichardt, W.T., 1987. Burial of Antarctic macroalgal debris in bioturbated deep-sea 
sediments. Deep Sea Res. Part Oceanogr. Res. Pap. 34, 1761–1770.  

Rempt, M., Weinberger, F., Grosser, K., Pohnert, G., 2012. Conserved and species-specific 
oxylipin pathways in the wound-activated chemical defense of the noninvasive red 
alga Gracilaria chilensis and the invasive Gracilaria vermiculophylla. Beilstein J. Org. 
Chem. 8, 283–289. 

Roleda, M.Y., Nyberg, C.D., Wulff, A., 2012. UVR defense mechanisms in eurytopic and 
invasive Gracilaria vermiculophylla (Gracilariales, Rhodophyta). Physiol. Plant. 146, 
205–216.  

Rossi, F., Gribsholt, B., Gazeau, F., Santo, V.D., Middelburg, J.J., 2013. Complex effects of 
ecosystem engineer loss on benthic ecosystem response to detrital macroalgae. PLOS 
ONE 8, e66650.  

Rueness, J., 2005. Life history and molecular sequences of Gracilaria vermiculophylla 
(Gracilariales, Rhodophyta), a new introduction to European waters. Phycologia 44, 
120–128. 

Saha, M., Wiese, J., Weinberger, F., Wahl, M., 2016. Rapid adaptation to controlling new 
microbial epibionts in the invaded range promotes invasiveness of an exotic 
seaweed. J. Ecol. 104, 969–978.  

Schmid, M., Stengel, D.B., 2015. Intra-thallus differentiation of fatty acid and pigment 
profiles in some temperate Fucales and Laminariales. J. Phycol. 51, 25–36.  



  Partie 1 

141 
 

Serôdio, J., Ezequiel, J., Frommlet, J., Laviale, M., Lavaud, J., 2013. A method for the rapid 
generation of nonsequential light-response curves of chlorophyll fluorescence. Plant 
Physiol. 163, 1089–1102.  

Simon-Colin, C., Kervarec, N., Pichon, R., Deslandes, E., 2004. NMR 13C-isotopic enrichment 
experiments to study carbon-partitioning into organic solutes in the red alga 
Grateloupia doryphora. Plant Physiol. Biochem. 42, 21–26.  

Simon-Colin, C., Kervarec, N., Pichon, R., Deslandes, E., 2002. Complete 1H and 13C spectral 
assignment of floridoside. Carbohydr. Res. 337, 279–280.  

Sokal, R.R., Rohlf, F.J., 1995. Biometry: The principles and practice of statistics in biological 
research. 

Stiger, V., Payri, C.E., 2005. Natural settlement dynamics of a young population of 
Turbinaria ornata and phenological comparisons with older populations. Aquat. Bot. 
81, 225–243.  

Stiger-Pouvreau, V., Thouzeau, G., 2015. Marine species introduced on the French Channel-
Atlantic coasts: A review of main biological invasions and impacts. Open J. Ecol. 05, 
227–257.  

Sun, L., Wang, S., Gong, X., Zhao, M., Fu, X., Wang, L., 2009. Isolation, purification and 
characteristics of R-phycoerythrin from a marine macroalga Heterosiphonia japonica. 
Protein Expr. Purif. 64, 146–154.  

Surget, G., Lann, K.L., Delebecq, G., Kervarec, N., Donval, A., Poullaouec, M.-A., Bihannic, I., 
Poupart, N., Stiger-Pouvreau, V., 2017. Seasonal phenology and metabolomics of the 
introduced red macroalga Gracilaria vermiculophylla, monitored in the Bay of Brest 
(France). J. Appl. Phycol. 1–16.  

Thomsen, M.S., McGlathery, K., 2006. Effects of accumulations of sediments and drift algae 
on recruitment of sessile organisms associated with oyster reefs. J. Exp. Mar. Biol. 
Ecol. 328, 22–34.  

Thomsen, M.S., McGlathery, K., 2005. Facilitation of macroalgae by the sedimentary tube 
forming polychaete Diopatra cuprea. Estuar. Coast. Shelf Sci. 62, 63–73.  

Thomsen, M.S., McGlathery, K.J., 2007. Stress tolerance of the invasive macroalgae 
Codium fragile and Gracilaria vermiculophylla in a soft-bottom turbid lagoon. Biol. 
Invasions 9, 499–513.  

Thomsen, M.S., Stæhr, P.A., Nejrup, L.B., Schiel, D.R., 2013. Effects of the invasive 
macroalgae Gracilaria vermiculophylla on two co-occurring foundation species and 
associated invertebrates. Aquat. Invasions 8, 133–145. 

Thomsen, M.S., Stæhr, P.A., Nyberg, C.D., Schwaerter, S., Krause-Jensen, D., Silliman, B.R., 
2007. Gracilaria vermiculophylla (Ohmi) Papenfuss, 1967 (Rhodophyta, 
Gracilariaceae) in northern Europe, with emphasis on Danish conditions, and what to 
expect in the future. Aquat. Invasions. 



  Partie 1 

142 
 

Tyler, A.C., McGlathery, K.J., Macko, S.A., 2005. Uptake of urea and amino acids by the 
macroalgae Ulva lactuca (Chlorophyta) and Gracilaria vermiculophylla (Rhodophyta). 
Mar. Ecol. Prog. Ser. 294, 161–172.  

Van Alstyne, K.L., Pelletreau, K.N., Kirby, A., 2009. Nutritional preferences override chemical 
defenses in determining food choice by a generalist herbivore, Littorina sitkana. J. 
Exp. Mar. Biol. Ecol. 379, 85–91.  

Vidondo, B., Duarte, C.M., 1998. Population structure, dynamics, and production of the 
mediterranean macroalga Codium bursa (chlorophyceae). J. Phycol. 34, 918–924.  

Wang, S., Wang, G., Weinberger, F., Bian, D., Nakaoka, M., Lenz, M., 2017. Anti-epiphyte 
defences in the red seaweed Gracilaria vermiculophylla: non-native algae are better 
defended than their native conspecifics. J. Ecol. 105, 445–457.  

Weinberger, F., Buchholz, B., Karez, R., Wahl, M., 2008. The invasive red alga 
Gracilaria vermiculophylla in the Baltic Sea: adaptation to brackish water may 
compensate for light limitation. Aquat. Biol. 3, 251–264. 

Yokoya, N.S., Kakita, H., Obika, H., Kitamura, T., 1999. Effects of environmental factors and 

plant growth regulators on growth of the red alga Gracilaria vermiculophylla from 

Shikoku Island, Japan, in: Kain, J.M., Brown, M.T., Lahaye, M. (Eds.), Sixteenth 

International Seaweed Symposium, Developments in Hydrobiology. Springer 

Netherlands, pp. 339–347. 

Zubia, M., Freile-Pelegrín, Y., Robledo, D., 2014. Photosynthesis, pigment composition and 

antioxidant defences in the red alga Gracilariopsis tenuifrons (Gracilariales, 

Rhodophyta) under environmental stress. J. Appl. Phycol. 26, 2001–2010. 

  



  Partie 1 

143 
 

Chapitre 3. Quelles sont les variations physiologiques observées selon 

un cycle tidal hivernal ou estival ? 

Le cycle tidal influence fortement les macrophytes marins en tout premier lieu en 

impactant leur répartition Ca io hàet al., 2006). Les espèces algales se répartissent le long 

deàl est a àe àfo a tàdesà ei tu esàselo àleu à apa it àdeàtol a eà àl e sio .àLeà leà

tidalàe t aî eà gale e tàd aut esà a iatio s environnementales comme celles de la quantité 

et de la qualité deàlaàlu i e,àdeàlaàsali it à d salu eàlo sàd i te p ies,àaug e tatio àdeàlaà

sali it àlo sàdeàfo tesà haleu s àetàdeàlaàte p atu eà…à(Hurd et al., 2014). Cette myriade de 

microenvironnements changeants lors de chaque marée est particulièrement marquée en 

B etag eàoùàl o ào se eàdesà a agesài po ta ts. 

Par ailleurs, cette modification des facteurs abiotiques est amplifiée lors des marées 

deà i esàeau àdu a tàles uellesàlaàdu eàd e sio àestà a i ale.àCesàfo tesà a es,àdu a tà

plusieurs jours, impliquent en particulier une exposition accrue aux radiations solaires, ainsi 

u au à te p atu esà at osph i ues.à O à peutà ai sià s atte d eà à ce que ces conditions 

soie tà pa ti uli e e tà st essa tesà e à aiso à d u eà a iatio à a ueà desà fa teu sà

abiotiques). Ces conditions se répétant durant quelques jours, elles peuvent conduire à un 

stress chronique. 

Le but de cette étude est de comparer des macrophytes vivant dans des 

environnements côtiers très contrastés :à l u e,àSargassum muticum vivant en milieu exposé 

dans les a esà d est a sà o heu à età l aut e,à Gracilaria vermiculophylla, vivant en milieu 

p ot g àe àsu st atà aseu .àLaàp iodeàd tudeàestà olo tai e e tàpla eàlo sàdeà a esàdeà

i esàeau ,à l u eàe à o ditio àhi e aleàetà l aut eàesti ale.àDans ce contexte, comment ces 

esp esà s a li ate t-elles ? Subissent-elles des stress chroniques de type photo-oxydatif 

pouvant induire un stress oxydatif chez ces espèces ? Possèdent-elles une capacité 

d a li atatio à suffisa teàe à a tio à à esà o ditio sà e i o e e talesà e à gula tàpa à

exemple leur cortège pigmentaire ?  

Cetteà tudeàfaitàl o jetàd u à a us itàe à ou sàdeàp pa atio . 
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Embedding two time scales (tide course and season) to follow the field 

acclimation of some invasive macroalgal models 

Introduction 

In a general context of climate change whose consequences are increasingly visible 

on the coastal zones, the anthropic activities keep continuing to intensify and the number of 

invasive species continues to increase, especially along the Brittany coast (Stiger-Pouvreau 

and Thouzeau, 2015). Not enough data currently exists on the expansion of the introduced 

marine macroalgae, in particular, on the effects of the climate change (such as increase in 

the ocean temperature and UV radiations, a dilution of seawater linked to stronger 

precipitations, an acidification of the ocean) on the production of metabolites by invasive 

and native seaweeds, key compartment of the coastal ecosystems, and the chemical 

interactions between marine organisms. Given their broad geographical distribution, 

especially those occurring along the Northeastern Atlantic Ocean, the invasive species are 

likely to adapt much more easily and quickly to climatic modifications than native species. 

Extensive research has been carried out to understand the invasive potential of some 

introduced species models (Gulbransen et al., 2013; Nejrup et al., 2012; Roleda et al., 2012). 

A high plasticity associated to the lack of native enemies leads to a lower pressure of 

predators in the invasive area and to a less stressful environment compared to the native 

area. This could also explain in part the invasive potential of these introduced species (Huang 

et al., 2015; Lande, 2015). Therefore, the high phenotypic or ecophysiological plasticity 

induced by the new environmental conditions (Eggert, 2012) will favor an adaptive plasticity 

depending on differences in environmental advantages between the native and invasive 

areas, including biotic and abiotic factors (Huang et al., 2015; Lande, 2015). This adaptive 

plasticity confers fitness advantages to the invasive species allowing the optimization of 

acclimation mechanisms to the new environmental conditions (Davidson et al. 2011). The 

performance of differential traits were illustrated in common gardens carried out on 20 pairs 

of higher plants, i.e. invasive and native species, conferring fitness advantage on the former 

(Godoy et al., 2011).  

Fitness depends on growth, morphological and physiological traits (Davidson et al., 

2011). Growth rate as ecological traits of major invasive species was well investigated 
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(Gulbransen et al., 2013; Hu and Juan, 2013) even if scientific efforts are still required. The 

physiological traits of macroalgae as being photoautotroph organisms were closed to 

photosynthetic efficiency (Hanelt et al., 2003). Chlorophyll a (chl-a) fluorescence approaches 

allow quantitative, non-invasive and rapid assessment of the physiological status of the 

photosynthetic apparatus in vivo (Häder et al., 1997; Maxwell and Johnson, 2000; Van 

Kooten and Snel, 1990). PAM (Pulse Amplitude Modulated) fluorescence method revealed to 

be a powerful tool to elucidate fundamental processes in photosynthesis (Enríquez and 

Borowitzka, 2010; Van Kooten and Snel, 1990), and to study regulation processes of 

photosynthetic energy allocation (Häder et al., 1997). Therefore, PAM fluorescence is 

regarded as a sensitive technique to study photosynthetic performance of macroalgae and 

their short-term responses to environmental stressors (Enríquez and Borowitzka, 2010; 

Hanelt et al., 2003). PAM approaches have been applied to laboratory experiments to assess 

the effect of several abiotic factors on photosynthesis of macroalgae under controlled 

conditions (Connan and Stengel, 2011; Gevaert et al., 2002; Xiao et al., 2015). To complete 

laboratory experiments, field measurements are needed to understand the acclimation of 

macroalgae to withstand to multiple stressors occurring within complex intertidal 

environments and to assess physiological species fitness. Measuring photosynthesis in the 

field allows at first to study the real responses of macroalgae to environmental conditions 

and also to avoid sample transport into the laboratory which could induce artificial changes 

in temperature, irradiance as well as in salinity, as it was demonstrated for the green 

macroalga Caulerpa prolifera (Häder et al., 1997). Field PAM studies focused essentially on 

native macroalgae under stressful conditions or threaten by a changing environment (Hanelt 

et al., 2003), such as in Laminaria species in a context of the decline of kelps in western 

Europe (Delebecq et al., 2013, 2011; Gevaert et al., 2003) or on dominant intertidal macroalgae 

(Migné et al., 2015). Few studies were conducted on field acclimation of invasive macroalgae 

(Baer and Stengel, 2010), since most of studies focused on their physiological performances 

under controlled conditions (Henkel, 2008; Roleda et al., 2012; Zanolla et al., 2015). 

Moreover, some studies demonstrated the impact of tidal cycles on the photophysiology of 

macroalgae (Sagert et al., 1997; Sampath-Wiley et al., 2008) and compared species 

acclimation to this specific environment e.g (Gomez et al., 2004; Migné et al., 2015; Wang et 

al., 2016). As an example, Sampath-Wiley et al. (2008) worked on Porphyra umbilicalis 
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physiology in regard to emersion and immersion. But no study was carried out on the 

comparison of invasive species living on contrasted shores: muddy shores with those living 

on rocky shores, regarding to their photosynthetic performance during tidal cycles. 

In this context, two introduced and invasive macroalgae were chosen along Brittany 

coasts: Gracilaria vermiculophylla (Ohmi) Papenfuss, a red macroalga native from East of 

Asia, introduced in Brittany in 1996 and living in saltmarshes (Rueness, 2005) and 

Sargassum muticum (Yendo) Fensholt, a brown macroalga native from Japan, introduced in 

Brittany in 1981 and living on rocky shores (Stiger-Pouvreau and Thouzeau, 2015). These two 

seaweeds were chosen for their dominance along Atlantic European coasts as for their 

particular invasive potential around the world in two contrasted coastal environments 

(Stiger-Pouvreau and Thouzeau, 2015). The objective of this study was to investigate the 

impact of tidal cycles and then changes in light and temperature along the tidal cycle, in 

relation to the physiology of both macroalgal species. We thus followed the temporal 

patterns in the natural variation of chl-a fluorescence to determine photosynthetic 

performance both at a spring tide (in particular at low tide) and season timescales of these 

two invasive macroalgae when low tide coincides with sun zenith. At the western part of 

B itta ,à sp i gà tideà o u sà a ou dà o e sà aà o thà alte ati gà ithà neap tides following 

oo sà leà a dà ità asà e pe ti gà thatà du i gà theseà sp i gà tidesà a à o u à theà ostà

stressful conditions for intertidal macroalgae with especially longer emersion. In addition to 

chl-a fluorescence, pigment quantification allowed to observe biochemical acclimation 

induced by temperature and irradiance changes occurring at these two time-scales and gave 

information on the algal acclimation capacities. Moreover, superoxide dismutase activity 

(SOD activity) and lipid peroxidation were assessed to determine if under spring tides 

conditions, oxidative stress occurs within both algae.  

Material and methods 

Sampling Field experiments were performed on two invasive macroalgae on Brittany 

coasts: Gracilaria vermiculophylla on salt marshes and Sargassum muticum on rocky shores, 

on one site for each species: Le Faou (48°21.497'N - 4°20.444'W) for G. vermiculophylla and 

Pointe du Diable ° . Nà - ° . W àfo àS. muticum. Samplings and measurements 

were carried out during low tides as soon as G. vermiculophylla mat on mudflat and 
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S. muticum rockpool on rockyshores were uncovered by seawater, both in winter (09-02-

2015 and 22-01-2015 for G. vermiculophylla and S. muticum respectively) and summer (02-

07-2015 and 03-07-2015 for G. vermiculophylla and S. muticum respectively) (Figures 1 and 

2). Temperature and salinity were followed during field experiments using a multiparameter 

(Multi 350i, WTW) with Tetracon 325 probe. In parallel, incident photosynthetically available 

radiation (PAR, 400-700 nm) was also recorded using a Li-COR quantum sensor (LI-192SA) 

connected to a data logger (Li-COR LI-1400). 

 

Fig. 1 Tide courses of 09-02-2015 (Winter tide course) and 02-07-2015 (Summer tide 

course) for Faou salt marshes. Sea heights were issued from SHOM data (on 

www.maree.info.fr, consulted the 16/04/2017). Photos illustrating the immersion (A) and 

emersion (B) of G. vermiculophylla mat (photographs taken the 02-07-2015 in the Faou 

estuary). Samplings were performed during B. 

http://www.maree.info.fr/
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Fig. 2 Tide courses of 22-01-2015 (Winter tide course) and 03-07-2015 (Summer tide 

ou se à fo à Poi teàduàDia le à o k à sho e. Sea heights were issued from SHOM data (on 

www.maree.info.fr, consulted the 16/04/2017). Photos illustrating the immersion (A) and 

emersion of S. muticum rockpool (photographs taken the 03-07- à atà theà Poi teà duà

Dia le . Samplings were performed during B. 

Diving PAM   In vivo chl-a fluorescence of photosystem II (PSII) of five individual 

thalli of S. muticum and G. vermiculophylla was measured using an underwater fluorometer 

(diving PAM; HeinzWalz, Effeltrich, Germany). The optimal quantum yield (Fv/Fm) of PSII 

(Genty et al., 1989), a measure of the maximum efficiency of PSII, was measured using a 0.8 

sàsatu ati gàpulseà àμ olàphoto s.à -2. s-1) of white light after 10 min of acclimation to 

da k ess.Theàeffe ti eà ua tu à ieldàofàP“IIà фP“II ,à theàeffi ie àofàP“IIàphoto he ist ,à

was measured under natural ambient light using a custom-made clip to ensure a constant 

distance of 5 mm and a constant angle of 60° between theàp o eàa dàtheàsa ple.àTheàфP“IIà

http://www.maree.info.fr/
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was calculated according to Genty et al. (1989) and used to estimate the linear electron 

transport rate (relative electron transport rate, rETR)(Gevaert et al., 2003), an estimator of 

photosynthesis. 

фP“IIà=à F -Ft à/àF  

ET‘à =à фP“IIà *à Pá‘,à he eà Pá‘à o espo dsà toà e o dedà i ide tà photos theti all à

radiation  

Sampling  For pigment and protein quantifications as for lipid peroxidation and 

SOD analyses, samples were collected three times on the field during low tide: at the 

beginning of low tide (B), at low tide maximum (M) and finally during tide rising, just before 

seawater covered sampling zones (E). Samples were washed with local seawater and 

immediately stored in liquid nitrogen. Back to the laboratory, algal samples were ground 

(Retch® MM400) in liquid nitrogen and transferred to -80°C freezer until analyses. 

Pigments quantification Zeaxanthin, violaxanthin, antheraxanthin, fucoxanthin, 

chlorophyll-a (chl a), chlorophyll c2 (chl- à a dà β-carotene were analysed by High 

Performance Liquid Chromatography (HPLC; Dionex) following the method developed by 

Schmid and Stengel (2015) (Schmid and Stengel, 2015). Briefly, pigments were extracted 

from 100 mg of ground samples in a 90% acetone solution for 30 min with stirring, at 4°C in 

the dark. After centrifugation, a second extraction was performed during 15h in the dark. 

Supernatants were pooled and 200 µL of obtained extract was filtered and diluted with 

ammonium acetate buffer (0.5M, pH 7.2) just before analysis. Pigments were separated 

using a Zorbax Eclipse XDB-C18 column (150 x 4.6 mm; 5 μm; Agilent) with a C18 pre-column 

over a 40 min run. Acquisitions were performed using the software Chromeleon 6.60 

(Dionex). Pigment concentrations (expressed as µg.g−1 FW) were calculated using pigment 

standard calibrations (zeaxanthin, violaxanthin, antheraxanthin, chl- à a dà β-carotene 

supplied by DHI LAB products (Denmark) and fucoxanthine and chl a standards supplied by 

Sigma-Aldrich France). In order to carry out statistical analysis, when pigment concentration 

was too low to be detected, pigment content was fixed to the half of the detection threshold 

content of the considered pigment. Even though not present in red macroalgae, fucoxanthin 
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was detected in G. vermiculophylla extracts due to the presence of benthic diatoms 

epiphytes living on the macroalgal thalli (these results was not presented).  

Phycobiliprotein content was determined using a protocol adapted from Sun et al. (2009) 

and Roleda et al. (2012). Extraction was performed in the dark at 4°C using 75 mg algal dry 

matter with 1.5 mL phosphate buffer (0.1 M, pH = 6.8). After sonication for 15 min, extracts 

were centrifuged for 20 min at 4°C. The obtained extracts were stored at 4°C in the dark 

until the absorbance was measured at 280, 455, 565, 592, 618 and 645 nm (POLARstar 

Omega, BMG LABTECH). Concentrations of phycobiliproteins, expressed as mg.g-1 DW (dry 

weight), were determined using Beer and Eschel equations (Dumay et al., 2013; Munier et 

al., 2014; Zubia et al., 2014) as follows:    

‘-PEà=à[ � - �  -à � - � à*à . ]à*à .  

‘-PCà=à[ � - �  -à � - � à*à . ]à*à .  

where A= Absorbance; R-PE= R-phycoerythrin concentration; R-PC= R-phycocyanin 

concentration. 

Lipid peroxidation Malondialdehyde (MDA) is one of the most abundant aldehyde 

generated by lipid peroxidation (Esterbauer and Cheeseman, 1990). The content of lipid 

peroxidation products was thus determined by the quantification of MDA. The procedure 

was adapted according to the methods providing by lipid peroxidation (MDA) assay kit 

(Sigma) and Meudec (2006) (Meudec, 2006). Around 100 mg of sample was extracted with 3 

mL of 0.1% trichloroacetic acid solution (TCA, Sigma) and grinded in a mortar at 4°C. BHT 

(100 mg.L-1 ) was added and samples were centrifuged at 3,220g (Eppendorf 5810 R) during 

10 min at 4°C to remove cell debris. Resulting extracts were added to 0.5% thiobarbituric 

acid and 20% TCA solution (Sigma) according to a ratio 1:4 (v:v). Samples were then 

incubated 60 min at 95°C and cooled on ice to stop the colorimetric reaction. Finally, after 

the addition of n-butanol (3.75 mL), extracts were centrifuged at 3,220g for 20 min at 4°C to 

separate the n-butanol fraction from the aqueous fraction. After the evaporation of the n-

butanol fraction (MinVac Concentrator Range, Genevac) at 40°C, samples were suspended 

with 700 µL of milliQ water. MDA content was quantified spectrophotometrically by 
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recording the absorbance at 532 nm corrected by the absorbance at 600 nm and were 

calculated as follows:  

MDA content (nmoles.mg-1 FW) = [ � − � � �� − � 00−� 00� ��a ∗ DF ] W⁄   

where A = Absorbance; a = coefficient of MDA standard curve; DF = dilution factor; W = 

sample fresh weight  

Total Superoxide Dismutase (t-SOD)  Algal powder was suspended in saline 

phosphate buffer (PBS) solution (v:w; 5:1) composed of 10 mM PBS, 

ethylenediaminetetraacetic acid (EDTA, 1 mM) and Triton*100 (0.1%, v:v). After sonication 

during 10 min at 4°C and incubation on ice during 45 min, samples were centrifuged at 

10,000g during 45 min at 4°C (miniSpin Ependorf, Rotor F45-12-11) to remove cell debris. On 

these extracts, total proteins were quantified according to Bradford procedure for G. 

vermiculophylla using BioRad Protein Assay Dye Reagent Concentrate (BioRad France) and 

Bovine Serum Albumin (BSA) as standard (Bradford, 1976). Due to low protein levels 

encountered in the extracts of S. muticum, total protein content were determined using 

Lowry assay (Lowry et al., 1951; Tanniou, 2014) despite higher interaction possibilities but 

higher sensibility (Tanniou, 2014). T-SOD (EC 1.15.1.1) activity was assayed 

spectrophotometrically by measuring the decrease in absorbance at 440 nm due to the 

inhibition of the xanthine/xanthine oxidase complex after 20 min-incubation at 25°C. T-SOD 

activity was determined using the SOD Assay Kit (Sigma-Aldrich, France) and following the 

protocol developed by Richard et al. (2015) (Richard et al., 2015). The enzyme activity was 

expressed as Units of enzyme.mg-1 of total proteins (U.mg-1 total proteins).  

Statistics Statistical analyses were performed with RStudio (v. 0.95.263) for R (v.3.1.3). 

All analyses were carried out in triplicate and results were expressed as mean ± standard 

deviation (SD). If the data met the requirements for parametric tests, they were analysed 

using a multi-way ANOVA (function of the number of factors) at a significance level of 95%, 

followed by a Tukey post-hoc test. Data were transformed if necessary to respect 

homoscedasticity. When the data did not meet the requirements for an ANOVA, they were 

analysed using the two-way Scheirer Ray Hare (SRH) test (Sokal and Rohlf, 1995), the one-

way Kruskal–Wallis (KW) test or the Wilcoxon Mann Withney (WMW) test depending on the 
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number of factors and conditions, at a significance level of 95%, followed by a non 

parametrical multiple comparisons test (kruskalmc function; pirgmess package). 

Results 

Field parameters Experiments were performed during typical spring tides and sunny 

days in Brittany (France) in winter and summer for both studied species. At the two seasons, 

emersions lasted around seven hours thirty minutes for G. vermiculophylla mat and five 

hours for rockpool colonized by S. muticum. Recorded temperatures showed an increase 

more or less stable with the tide course depending of irradiance and cloud cover (Figures 3a-

b and 4a-b). Amplitude of temperature enhanced with summer season with a maximum of 

1.5°C observed during the winter tide course compared to 6.5°C occurring in summer for S. 

muticum and  3.7°C and 10.5°C for G. vermiculophylla living on a muddy shore in winter and 

summer tide courses, respectively. Overall, irradiance increased from sun zenith and 

reached a maximum at noon or in early afternoon (between 10:00 and 12:30, UTC) 

corresponding to the low tide period. 

Photosynthetic parameters  Fv/Fm and rETR determined in G. vermiculophylla during 

winter and summer tide courses were illustrated in Figures 3c-f. G. vermiculophylla exhibited 

divergent photosynthetically behavior (through Fv/Fm and rETR parameters) between 

summer and winter tide courses. Indeed, Fv/Fm did not vary significantly during the course 

of winter tide (KW, p-value=0.281). In parallel of the increase in incident irradiance, rETR 

reached a high value at 12:30 (UTC) and returned to its initial value at the end of the 

experiment (KW, p-value<0.0005). Conversely, with summer tide course, G. vermiculophylla 

Fv/Fm declined significantly after the sun zenith (KW, p-value<0.0005). rETR increased 

significantly (KW, p-value<0.0001) in parallel of the increased irradiance from 10:17 (UTC) 

with a mean PAR of 1,646 µmol photons m–2 s–1 until zenith (10:17 to 12:12, UTC). 

Fluorescence parameters determined in S. muticum varied also differentially between a 

winter and a summer tide course for this species as illustrated in Figures 4c-f. In winter, the 

maximum quantum yield was stable until low tide and showed a 19.8% decrease linked to 

the reduction in Fm (data not shown) after the increase in incident irradiance reaching a 

maximum of 708 µmol photons m–2 s–1 around 11:00 (UTC). Moreover, rETR was multiplied 

by 2.8 between 09:55 and 11:03 (UTC) in parallel with the irradiance increase at sun zenith.  
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Fig. 3 Variations of field abiotic parameters (air temperature: A and B, and incident 

irradiance: C, D, E and F) and fluorescence parameters (Fv/Fm: C and D, and rETR: E and F) of 

G. vermiculophylla during a sunny winter and summer tide courses. Represented results for 

fluo es e eàpa a ete sà a eà ea à±à “Dà = à i àWi te ,à ≥ à i à “u e .àDiffe e tà lette sà

indicate significant differences between means (according to KW tests followed by post-hoc 

test p < 0.05).   
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 Fig. 4 Variations of field abiotic parameters (temperature of surface rockpool water, 

rockpool salinity: A and B and incident irradiance: C, D, E and F) and fluorescence parameters 

(Fv/Fm: C and D, and rETR: E and F) of S. muticum during a sunny winter and summer tide 

courses. ‘ep ese tedà esultsàfo àfluo es e eàpa a ete sàa eà ea à±à“Dà = ài à i te ,à ≥ à

in summer). Different letters indicate significant differences between means (p < 0.05) 

according to KW tests followed by post-hoc tests. 
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Conversely, Fv/Fm did not vary significantly in summer with tide course (KW, p-

value=0.064) whereas a small increase in rETR was observed during sun zenith period (KW, 

p-value<0.0005) compared to winter variations. Interestingly, these results illustrated 

opposite photosynthetically behavior between the two studied invasive macroalgae during 

typical sunny and winter and summer spring tide courses. 

Pigments G. vermiculophylla exhibited no change in pigment contents during a tide 

cycle whatever the season (SRH test and two-way ANOVA, p-value > 0.05; Figure 5). 

However, zeaxanthin (two-way ANOVA, p-value=0.015), chl-a (SRH test, p-value=0.024), β-

carotene (SRH test, p-value=0.038) and especially antheraxanthin (SRH test, p-value=0.0047) 

decreased in summer compared to winter. Phycobilin pigments did not vary both at daily 

and seasonal scales. For S. muticum, all pigments contents varied between winter and 

summer (Figure 5): on one hand, chlorophylls and carotenoids (fucoxanthin, β-carotene and 

violaxanthin) were less concentrated in summer than in winter. On the other hand, the two 

xanthophylls, antheraxanthin and zeaxanthin, presented higher amounts during summer 

tide course. Like G. vermiculophylla, S. muticum exhibited no change in pigment contents 

during a tide cycle whatever the season except for zeaxanthin (SRH test and two-way 

ANOVA, p-value > 0.05; Figure 5). Furthermore, zeaxanthin levels were enhanced during 

summer tide course with amounts multiplied by 5.3 between ebb and low tides (with 0.80 ± 

0.80 and 4.16 ± 0.75 µg.g-1 FW respectively). 
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Fig. 5 Concentrations of pigments determined for the red macroalga Gracilaria 

vermiculophylla and the brown macroalga Sargassum muticum according to the tide level (B: 

beginning of low tide when the pool (rocky shore) and the algal mat (muddy shore) were 

uncovered, M: maximum of low tide, E: end of low tide when seawater begins to recover 

each shore) and depending on the season (winter vs. summer). ‘esults were expressed asà
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ea à±à“Dà = à i  mg.g-1 DW for R-phycoerythrin (R-PE) and R-phycocyanin (R-PC) and in 

µg.g-1 FW for the other pigments. Stars (*) indicate significant differences between seasons 

(*: p <0.05; **: p<0.01; ***: p<0.001). Different letters indicate significant differences 

between tide levels (p < 0.05) according to ANOVA followed by Tukey multiple comparisons 

test. 

Lipid peroxydation and SOD  Lipid peroxidation through MDA content of 

G. vermiculophylla exhibited no significant difference regardless of tide course and season 

(SRH test, p-value= 0.51 and 0.089, respectively; Figure 6). On another hand, S. muticum 

showed seasonal variations with MDA levels higher in winter (SRH test, p-value<0.0001) as 

MDA was not detected in summer. SOD activities of G. vermiculophylla and of S. muticum 

varied also with seasons (SRH test, p-value<0.0003 and 0.004 respectively; Figure 7). Level of 

G. vermiculophylla SOD activities declined in summer compared to winter (with 50.8 ± 8.59 

and 33.3 ± 13.0 U.mg-1 of total proteins, respectively) with no significant variation during 

tide course (SRH test, p-value=0.73). On the contrary, SOD activities of S. muticum increased 

in winter compared to summer due to a faster increase in SOD activity during tide course 

(KW, p-value=0.0096), which was multiplied by 16 between the begin of ebb tide and the 

low tide.  

 

Fig. 6  Variations of MDA content (malondialdehyde; nmol. g-1FW) determined for 

the red macroalga Gracilaria vermiculophylla (n=5) and the brown macroalga Sargassum 

muticum (n=4) during the tide course (B: beginning of low tide when the pool (rocky shore) 

and the algal mat (muddy shore) were uncovered, M: maximum of low tide, E: end of low 
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tide when seawater begins to recover each shore) and depending on the season (Winter vs. 

Summer). ‘esultsà a eà e p essedà asà ea à ±à “D. Stars (*) indicate significant differences 

between seasons (*: p <0.05; **: p<0.01; ***: p<0.001) according to SRH test. 

 

Fig. 7  Variations of SOD (superoxyde dismutase) activity (U.mg-1 of total proteins) 

determined for the red macroalga Gracilaria vermiculophylla and the brown macroalga 

Sargassum muticum depending on the tide course (B: beginning of low tide when the pool 

(rocky shore) and the algal mat (muddy shore) were uncovered, M: maximum of low tide, E: 

end of low tide when seawater begins to recover each shore) and depending on the season 

(Winter vs. Summer). ‘esultsàa eàe p essedàasà ea à±à“Dà = . Stars (*) indicate significant 

differences between seasons (*: p <0.05; **: p<0.01; ***: p<0.001). Different letters indicate 

significant differences between tide levels (p < 0.05) according to KW test followed by a non-

parametric multiple comparisons test. 

Discussion 

Many studies focused on physiological performances of invasive species under 

laboratory conditions. To understand their acclimation in the field, monitoring their 

physiological responses in situ related to both daily and seasonal environmental changes is 

important to complete previous studies carried out under controlled conditions in the 

laboratory. Nevertheless, field studies presented some disadvantages, complex abiotic and 

biotic multifactorial conditions existed de facto, but it allowed working more closely in what 



  Partie 1 

159 
 

happened in natural environment. In Brittany, during our in situ experiment (under sunny 

weather) when low spring tide coincided with maxima irradiance (as in the present study), 

S. muticum and G. vermiculophylla were exposed to the high light stressful conditions and 

potentially to over-saturating irradiances as observed on Laminaria species (Delebecq et al., 

2011).  

Photosynthetic performance Therefore, this specific field conditions can excess 

species light harvesting capacities: all harvesting light cannot be used in the photosynthetic 

electron transfer. Under these conditions, photoinhibition i.e. a reduction in photosynthesis 

efficiency could occur. This biological process is measured as a decline of the maximum 

quantum yield, a useful and sensitive parameter of PSII photochemistry efficiency (Maxwell 

and Johnson, 2000). Additionally, with the aim to follow the overall photosynthetic capacity, 

rETR was calculated since effective quantum yield did not decline under 0.1 (data not 

shown) as recommended by Beer and Axelsson (2004) (Beer and Axelsson, 2004). We 

reported contrasted patterns of in situ chl-a fluorescence signals depending on both the 

invasive macroalga and the season, illustrating the contrasted environmental conditions of 

shores where they developed. Firstly, the decrease in S. muticum Fv/Fm during the winter 

tide course illustrated the decline of photosynthetic efficiency and the establishment of non-

photochemical quenching. In parallel, rETR increased due to high irradiance occurring at sun 

zenith as during the afternoon. Fv/Fm initial values were not recovered at the end of the 

experiment suggesting two hypotheses: (1) the establishment of dynamic NPQ with a normal 

recovery of photosynthetic efficiency during the rising tide and sunset or (2) the damage of 

the photosystem II of S. muticum by chronic photoinhibition occurring during winter spring 

tides with relative high winter irradiances associated to low temperatures compared to 

summer field conditions. Dynamic NPQ consists in a photoprotective phenomenon of the 

photosynthetic apparatus allowing a stronger dissipation of excessive radiation energy and 

decreasing harmful energy input into the PSII (Hanelt et al., 2003). This photoinhibition 

phenomenon after exposure to field solar irradiation has already been observed in many 

macroalgae, such as kelp species (Delebecq et al., 2011; Gevaert et al., 2003) , Fucales and 

Dictyotales species (Häder et al., 2001) and the green macroalga Caulerpa prolifera (Häder et 

al., 1997). Most of the time, complete recovery in macroalgae can be reached before the 

sunset (Hanelt et al., 1993) but Delebecq et al. (2011) showed in kelp species, that this 
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recovery could only occur during the night in case of high light exposure until the end of the 

experiment. In our study, during the last measurement, relatively high light intensities still 

occurred with irradiance of 473 ± 136 µmol photons m–2 s–1 compared to the irradiance at 

the beginning of the experiment (less than 100 µmol photons m–2 s–1). This high irradiance 

level could be explained by the spring tide occurring together with sunny days, inducing the 

lengthening of high light exposure window for intertidal macroalgae. Additionnaly, the initial 

recorded Fv/Fm values of S. muticum in the morning suggested the first hypothesis with the 

establishment of dynamic NPQ with a normal recovery during the previous evening and 

night. 

In contrast, during July tide course, S. muticum presented no significant variation of 

Fv/Fm despite the exposure to higher light intensities than in February. Our results were 

consistent with Baer and Stengel (2010) who followed the PSII efficiency over different 

seasons through the in situ assessment of the maximal effective quantum yield (Y0) of 

S. muticum along Irish coast. They showed highest values of this Y0 during active growth in 

February and lowest values during the development of reproductive tissue and senescence 

in summer but they acclimated samples to the darkness less time than this present study. 

Opposite pattern was exhibited by G. vermiculophylla showing an initiation of NPQ in 

summer with no recovery of PSII efficiency at the end of the experiment.  

These results could suggest several light strategies depending on the invasive 

macroalga and the season and complementary experiments under controlled conditions 

would be necessary to confirm it. Furthermore, these results have to be related to other 

photoprotective mechanisms occurring within the alga for daily and seasonal acclimation. 

The regulation of light harvesting as the photoprotection of PSII is essential to balance the 

absorption and utilization of light energy and to avoid photodamage of the photosynthetic 

apparatus by reactive oxygen species namely photo-oxidative damages under excessive light 

(Jahns and Holzwarth, 2012; Müller et al., 2001) 

Pigment acclimation  The irradiance has a pronounced effect on the overall algal 

pigment composition as previously observed (Lewey and Gorham, 1984; Talarico and 

Maranzana, 2000; Zubia et al., 2014). The evolution of major photosynthetic pigments 

(chlorophyll a for G. vermiculophylla and chlorophyll a and c and fucoxanthin for S. muticum) 



  Partie 1 

161 
 

showed a similar pattern in both seaweed species with a decrease in their contents in 

summer compared to winter for most of the tested pigments. Fucoxanthin is known to 

function efficiently as a primary photosynthetic antenna pigment in marine algae (Katoh et 

al., 1991). This result could be explained by either a dilution of the pigment due to the 

growth of the algal thallus during spring and summer periods, or the photobleaching of the 

pigments due to high lights (quantity of light and longer days) during the summer. However, 

this is not the case for phycobiliproteins in G. vermiculophylla, which contents did not evolve 

between the two sampling seasons. Under light-limiting conditions, accumulation of 

chlorophylls leading to higher chlorophyll concentration can improve light absorption and 

constituted a competitive optimization of photosynthetic efficiency under light limiting 

conditions in brown and red macroalgae (Delebecq et al., 2013; Miller et al., 2006; Roleda et 

al., 2012). On the contrary, under excessive irradiance as it can be observed during summer 

conditions, lower chlorophyll concentrations induce lower level of photon capture 

preventing photo-oxidative stress (Roleda et al., 2012). This seasonal acclimation in light 

harvesting can also consist in the photoprotection in G. vermiculophylla but also in S. 

muticum.  

Additionnally, photo-protective pigments such as some carotenoids which are well 

known to play a key role in the photoprotection of PSII reaction centres of plants and most 

of algae (Demmig-Adams and Adams, 1996; Jahns and Holzwarth, 2012) have contrasted 

evolution in both species: in S. muticum, there was an increase in antheraxanthin, 

zeaxanthin and b-carotene contents but a decrease in violaxanthin level in summer 

compared to winter. This decrease could be explained through the setup of the violaxanthin 

cycle (also called xanthophyll cycle): it consists in a reversible and dynamic light-dependent 

switch with the conversion of violaxanthin into zeaxanthin via antheraxanthin through 

successive de-epoxidations under excessive light avoiding photodamage and under low light 

irradiance the conversion of zeaxanthin into antheraxanthin and finally violaxanthin allowing 

efficient light harvesting (Jahns et al., 2009; Jahns and Holzwarth, 2012; Müller et al., 2001). 

Under excessive light conditions, antheraxanthin and zeaxanthin are engaged in thermal 

energy dissipation (Demmig-Adams and Adams, 1996; Verhoeven et al., 1999) and 

zeaxanthin prevents photo-oxidative damage of thylakoids membrane being thus an 

effective antioxidant (Havaux et al., 2007). Although this xanthophyll cycle is mainly a short-
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term acclimation process (Brunet et al., 2011), S. muticum showed an increase in 

violaxanthin and zeaxanthin in summer linked to the increase in irradiance level. 

In G. vermiculophylla, antheraxanthin, zeaxanthin and b-carotene were detected in 

all samples, but no lutein was observed contrary to results obtained by Roleda et al. (2012) 

on the same species. However, in Gracilariales, different species presented different 

carotenoid composition mainly due to the presence or not of lutein and its replacement by 

zeaxanthin (Andersson et al., 2006; Carnicas et al., 1999; Schubert and García-Mendoza, 

2008; Ursi et al., 2003; Vershinin and Kamnev, 2009) the accumulation of zeaxanthin being 

probably an acclimation response to light stress in the Gracilariales (Schubert et al., 2006). 

The different environmental conditions surrounding the thalli of G. vermiculophylla may 

explain the different carotenoid composition observed in both studies (Roleda et al. 2012 

and our study). Contrary to S. muticum, no violaxanthin was detected in G. vermiculophylla 

at any sampling time, and a reduction in antheraxanthin, zeaxanthin and b-carotene 

contents was observed in summer compared to winter. Although the occurrence of an 

operative xanthophyll cycle in red algae is still under debate (Goss and Jakob, 2010; 

Marquardt and Hanelt, 2004; Raven, 2011), a shorter version of the xanthophyll cycle has 

already been observed in two other Gracilaria species (G. gracilis and G. multipartita; (Rmikil 

et al., 1996). In this cycle, the light stress induced the conversion of antheraxanthin into 

zeaxanthin and the opposite under low light. Moreover, the three xanthophylls involved into 

the violaxanthin-cycle have been observed in other red seaweeds and their regulation or not 

in response to light stress differed between studies (Andersson et al., 2006; Marquardt and 

Hanelt, 2004; Ursi et al., 2003).  

The contrasted seasonal evolution in carotenoid contents between the S. muticum 

and G. vermiculophylla could also be explained by the different environmental conditions 

they both be exposed: S. muticum thalli were living in rock pools and were thus still 

immerged during low tide while G. vermiculophylla was lying on the mud exposed to air for 

more than 7 hours during spring tides. Sampath-Wiley et al. (2008) showed a high impact of 

emersion on carotenoid contents of the red macroalga Porphyra umbilicalis, with a higher 

content in emerged compared to submersed thalli. Even though carotenoids seem being 

involved in photoprotection in the red algae the mechanisms of their involvement are still 

unknown (Schubert and García-Mendoza, 2008).  
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During a spring tide, no significant evolution of pigments has been observed with the 

exception of zeaxanthin increase in S. muticum along a tide course in summer. The lack of 

formation of antheraxanthin and zeaxanthin during NPQ occurring in winter tide course 

indicated no adjustment of light harvesting complex in this brown macroalga. This could 

suggest a non-efficient thermal dissipation of excessive light energy at a spring tide scale in 

winter conditions or other thermal dissipation processes would occur within the alga. 

Moreover, the reconversion of zeaxanthin and antheraxanthin to violaxanthin recovery was 

considered as the first component of the recovery process, as demonstrated on kelp species 

(Delebecq et al., 2011). In contrast, during summer spring tide course, S. muticum exhibited 

the formation of zeaxanthin showing the regulation of photoprotective antenna of PSII 

without the necessity of dynamic NPQ. No tide course acclimation was observed for 

G. vermiculophylla whatever the considered season and even if NPQ conditions occurred 

during summer tide course. At the opposite, Porphyra umbilicalis living on the upper shore 

showed an increase in carotenoids and antioxidant in summer compared to winter and also 

a drastic change during emersion over a tide course suggesting the primary role of 

carotenoids as being an antioxidant (Sampath-Wiley et al. 2008). 

Oxidative stress  Additionally, the increase in MDA content in S. muticum indicated 

higher level of lipid peroxidation induced mainly by ROS under stressful conditions such as 

excessive irradiance levels. Also, the increase in SOD activity during winter spring tide 

illustrated the activation of antioxidant defenses (Lesser, 2006). In the literature, it was 

shown that oxidative stress generating the increase in ROS production could also induce an 

increase in lipid peroxidation as well as a decrease in the PSII photosynthetic efficiency 

(Collén and Davison, 1999) as shown in this study for S. muticum during winter spring tide. 

MDA content as SOD activity may also comfort the hypothesis of chronic deleterious photo-

inhibition that could occur in S. muticum during winter spring tide. Indeed, higher levels of 

lipid peroxidation occurring in winter compared to summer as the increase in SOD activity 

during winter tide course suggested that field conditions generated an oxidative stress for S. 

muticum. On another way, G. vermiculophylla exhibited lower SOD activities in summer and 

no differential MDA content was visible between seasons with no acclimation during tide 

course. These results suggested that NPQ occurring during summer tide course may be 

dynamic NPQ with no generation of photo-oxidative stress. Thus, the lack of variation of 
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pigment with tide and especially of accessory pigment (Betancor et al., 2015) as the lack of 

apparent oxidative stress during tide courses, illustrated the well adaptation of G. 

vermiculophylla to Brittany saltmarshes relative to S. muticum to Brittany rockpools, the 

former being more resistant to stressful light conditions combined to winter temperatures. 

Interestingly, these findings completed results obtained by Baer and  Stengel (2010). These 

authors illustrated the heterogeneity of S. muticum ecology and physiology between rocky 

habitats with a slower growth and lower biomass of tide pool thalli compared to open shore 

thalli, despite similar seasonal reproduction and seasonal pattern of photosynthetic activity 

(Baer and Stengel, 2010). These results may indicate a possible lower invasive potential of 

S. muticum when macroalgae develop in tide pools on intertidal rocky shores compared to 

the subtidal zone due to a contrasted acclimation to these two environments. 

To conclude, as photosynthesis consists in physiological mechanisms at the basis of 

plant including algae, photosynthetic efficiency in the field is an important factor 

determining growth rates and in fine abundance patterns within seaweeds (Saroussi and 

Beer, 2007) independently of external biotic factors as herbivory or abiotic factors as 

exceptionally climatic events. Thus, further in situ experimental studies have to be ongoing 

on differential physiological and photosynthetic acclimations of invasive macroalgae through 

their distribution range and especially at their extremes for a deeper understanding of their 

abundance patterns as their invasive potential. 
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Chapitre 4.  Quels sont les impacts des espèces invasives sur 

l’écosystème qu’elles colonisent ? 

L i pa tà desà esp esà i asi esà su à lesà os st esà està l u eà desà p o upatio sà

s ie tifi uesà ajeu es,à u ellesà soie tà a i ales, végétales ou microbiennes, conduisant à 

l tudeà deà laà iologieà de ces espèces invasives afin de mieux comprendre leur potentiel 

invasif. Ces impacts peuvent être majeurs et induire des enjeux sociétaux et économiques 

(Davidson et al., 2015).à ái si,à laà p o l ati ueà desà esp esà i asi esà està pasà est ei teà

uniquement au domaine scientifique, mais est élargie au domaine sociétal, car de 

nombreuses questions émanent aussi des citoyens, des élus et acteurs locaux face aux 

impacts engendrés par la prolifération de certaines espèces invasives.  

G. vermiculophylla est une algue plutôt discrète en Rade de Brest du fait de sa 

couleur foncée et de sa petite taille, qui la rendent peu visible en estran meuble. Elle se 

o fo dà a e à laà aseà pou à u à œilà o à a e tià età saà p se e,à uoi ueà ota le,à està peuà

remarquée par la société. Cependant, les impacts majeurs sur les écosystèmes, suite à la 

colonisation des estrans meubles et saumâtres par G. vermiculophylla ont été démontrés 

da sà d aut esà gio sà duà o deà (Hu and Juan, 2013) et ceci à de nombreuses échelles 

biologiques impliquant même des impacts économiques. En effet en Caroline du Nord (USA), 

G. vermiculophylla està o sid eà o eàu eà uisa eàpa àso ài pa tàsu àl i dust ieàdeàlaà

pêche (Freshwater et al., 2006). 

En Rade de Brest, au sein de la ria du Faou, le tapis de gracilaire est particulièrement 

te du,àu ifo eàetà pais.àO ,àa a tàl i t odu tio àdeàlaàg a ilai e,àlesàzo esàdeà asesà ollesà

situées sur la partie la plus basse de la slikke était principalement non végétalisée à 

l e eptio àdeà l i pla tatio àdeà uel uesà îlotsàdeà laàpha oga eà Spartina alterniflora, et 

de Fucus…àpa e sà su àdesà lo sà o heu .àDa sà eà o te te,à eà t a ailà iseà à tudie à lesà

impacts de la colonisation de la slikke nue par G. vermiculophylla sur le métabolisme de 

l os st eà e thi ue,àsu à laàdi e sit àsp ifi ueàetà su à l a o da eàdeà laà a ofau eàetà

méiofaune benthique, ainsi que sur le réseau trophique au niveau de la Ria du Faou, à 

l helleàdesàsaiso sàetà eàdu a tàu eàa e. 

Cetteàpa tieà està dig eà sousà fo eàd u eàpu li atio ,à à la uelleà j aià o t i u eàe à

parti ipa tà àl e se leàdesàe p i e tatio sàin situ de mesure du métabolisme benthique 

pa à l e p i e tatio à deà esu esà deà flu à deà CO2 dans des cloches benthiques) et en 

réalisant plus particulièrement les prélevements et les dosages de chlorophylle. 
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Effects of Gracilaria vermiculophylla invasion on estuarine-mudflat 

functioning and diversity 
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Abstract The invasive Japanese seaweed Gracilaria vermiculophylla has established for 
several years in numerous European estuaries from Portugal to Norway. In several French 
estuaries, it forms dense populations at the mud surface. The effects of G. vermiculophylla 
on metabolism, diversity and food web have been studied in the Faou estuary (48.295°N-
4.179°W, Brittany, France). Community gross primary production (GPP) and respiration (CR) 
during emersion, chlorophyll-a content, macrofauna and meiofauna diversity and 
a u da e,à sta leà isotopesà δ Càa dàδ N àofà ep ese tati eà a ofau aàa dà ai à foodà
sources have been measured at low tide in winter, spring, summer 2014 and winter 2015. 
Results highlighted significant seasonal variations in GPP and CR. Moreover, GPP was 
significantly higher where G. vermiculophylla was present than on controls (bare mud). 
However, this high GPP appeared to be linked to the biomass increase of primary producers, 
their efficiency (primary productivity, i.e. assimilation number) remaining quite stable 
compared to the control area. Significant variations in abundance of meiofauna and 
macrofauna were also detected and new epifaunal species were collected, mainly on 
colonized areas. Isotopic food web Bayesian mixing models strongly suggested the dominant 
role of G. vermiculophylla in the diet of some dominant species. Mechanisms interacting 
with functioning and diversity of the mud flat are discussed. Finally, the invasive seaweed G. 

vermiculophylla impacted the mudflat ecosystem as a new primary producer (increase of 
metabolism), a habitat-forming species (changes in diversity and abundance of macrofauna 
and meiofauna) and a new abundant food source, probably through detrital pathway. 

Key-words Invasive – Non-indigenous species – Red alga – Metabolism – Food web –  

Macrofauna diversity – Meiofauna diversity – Engineer species 
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Introduction 

Among reported marine non-indigenous species (NIS), numerous are macroalgae 

(Schaffelke et al. 2006). As some of them may act as foundation species (Dayton 1972; 

Ellison et al. 2005) or ecosystem engineers (Jones et al. 1994, 1997), they are considered to 

be able to deeply alter structure and functioning of local communities, by changing abiotic 

conditions (Jones et al. 1997), local diversity (Wallentinus and Nyberg 2007 and references 

therein) and food webs (Hastings et al. 2007). These changes are generally reported to affect 

negatively indigenous species (Levine et al. 2003), even if some positive effects may also 

occur (Crooks 2002). Main macroalgal introductions have been reported on rocky shores and 

are studied as potential space competitors for native seaweeds (Schaffelke and Hewitt 2007 

and references therein). Less frequently, non-indigenous seaweeds may also colonize 

biotopes originally without or with almost no macroalgae, that is the case for the perennial 

red seaweed Gracilaria vermiculophylla (Ohmi) Papenfuss, now reported on the north 

Atlantic west and east coasts (Freshwater et al. 2006; Thomsen et al. 2007, 2009) and 

especially along the French Atlantic coasts (Stiger-Pouvreau and Thouzeau 2015). This 

species, originated from East Asia, is reported in Europe from Norway to Portugal (Rueness 

2005; Hammann et al. 2013 and references therein), probably first in France in the vicinity of 

oyster farms (Mollet et al. 1998). The presence of G. vermiculophylla on mudflats on the 

northeastern coasts of United States seems to be linked or, at least, facilitated by the 

presence of the tube-dwelling worm Diopatra cuprea, used as substratum for fixation 

(Wright et al. 2014). However, the settlement of G. vermiculophylla seems to occurr on 

French mudflats without having to attach on a (even small) hard substratum (Surget, pers. 

comm.). 

For more than 10 years, it has been considered as an occasional species, without effect 

on ecosystems (Martinez-Lüscher and Holmer 2010). Currently, It is now broadly distributed 

on estuarine ecosystems where it visibly constitutes a habitat-forming species at the surface 

of mud. G. vermiculophylla can be now considered as invasive because it stats to occupy a 

large part of colonized mudflats (Figure 1). It also represents a new benthic primary 

producer on the mudflat, microphytobenthos being the only one until this invasion. 
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The expansion of the species is monitored in 3 estuaries of the Bay of Brest since 

2013 (Surget, unpubl. data). A study on the impact of G. vermiculophylla was performed 

from February 2014 to January 2015 on one of them, the Faou estuary. The aim was to 

understand whether this new primary producer in mud previously colonized only by 

microphytobenthos, (1) is significantly modifying the mudflat metabolism (primary 

production and respiration), (2) as a habitat-forming species, is significantly modifying the 

diversity and abundance of the benthic community (macrofauna and meiofauna), and (3) as 

a new biomass supplier, is significantly modifying the macrobenthic food web.  

Materials and Methods 

All samplings and measurements have been performed during low tide at the same 

dates in February, May, September 2014, and January 2015 in the Faou estuary (48.295°N-

4.179°W, Brittany, France) (Figure 1). The part of the mudflat colonized by Gracilaria 

vermiculophylla will be referred in the text and figures as Gracilaria and the one 

characterized by bare sediment will be referred as mud and used as a control. 

Ecosystem metabolism Ecosystem metabolism was measured during low tide by using 

three 0.071-m2 benthic chambers to estimate CO2 fluxes at the air-sediment interface using 

the method described in Migné et al. (2002). Sediment was enclosed down to 10-cm depth. 

Changes in air CO2 concentration (ppm) in the benthic chamber (10 L) were measured with 

an infrared gas analyser (LiCor Li-820) for 10-15 min. CO2 concentrations were recorded in a 

data logger (LiCor Li-1400) with a 5 s frequency. CO2 flux was calculated as the slope of the 

linear regression of CO2 concentration (μmol mol-1) against time (min) and expressed in mgC 

m-2 h-1 assuming a molar volume of 22.4 L at standard temperature and pressure. 

Transparent chambers were used to estimate the net benthic community production (NCP), 

balance between community gross primary production (CGP) and the community respiration 

(CR). Opaque chambers were used to estimate the community respiration (CR). During light 

incubations, incident photosynthetically available radiation (PAR, 400-700 nm) was 

monitored with a LiCor SA-190 quantum sensor. At each occasion, 3 replicates were 

performed on Gracilaria and on mud, considered as a control. Considering the low number 

of replicates and the absence of homoscedasticity even after metric transformation, we used 

the non-parametric Scheirer-Ray-Hare test, that is the non-parametric equivalent of a two-
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way ANOVA, on dates (n = 4) and substrata (bare mud as control and G. vermiculophylla-

colonized area, n = 2). 

 

Fig. 1  Location of the studied site in Le Faou estuary. Gracilaria vermiculophylla occupying 

more than 50% of the mudflat  

Chlorophyll a   Four replicates of 1.96 cm2 and 1 cm depth were sampled within each 

benthic chamber at each sampling date during the low tide. Samples were kept cool in 

darkness until the return to the laboratory where they were stored at -24°C until analysis. 

Fresh Gracilaria and mud samples were grinded 30 sec in pure acetone (5 mL), placed in the 
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dark at 4°C during at least 4 hours and centrifuged (4°C, 3500 rpm, Eppendorf Centrifuge 

5810R) to extract chlorophyll a. Chlorophyll a contents (Chl a) were determined on 

homogenized supernatant by spectrophotometry according to the trichromatic method of 

Jeffrey and Humphrey (1975). In microplates (UVStar F-Bottom, Greiner Bio-one), optical 

density (DO) of 200 µL samples was read at 630, 647, 664 and 750 nm with a POLARstar 

Omega spectrophotometer (BMG Labtech). Chlorophyll a contents were calculated using the 

following equation and expressed in mg.m-2: 

Chl a (mg.m-2) = 50 × [11.85 × (DO664 - DO750) - 1.54 × (DO647 - DO750) - 0.08 × 

(DO630 -DO750)] / 1.96 

Data were also analyzed with the Scheirer-Ray-Hare test 

Macro- and meiobenthos  At each occasion, three 0.1-m2 quadrats were sampled on 

Gracilaria and three other ones on mud for macrofauna identification. Samples were sieved 

in the field on 1-mm mesh size, stored in 4% salted and buffered formalin in the lab. 

Individuals were identified at the specific level and counted. 

Three replicates (1.77 cm2, 2-cm deep) were also collected on Gracilaria and three 

other ones on mud, and sieved on 40-µm mesh size. Individuals of the meiofauna were 

identified, belonging to the 10 following categories: nematodes, Platyhelminthes, interstitial 

Polychaetes, Oligochaetes, harpacticoid Copepods, Ostracods, Halacarids, Foraminifers, 

Gastropods and Bivalves. Considering the low number of replicates and the absence of 

homoscedasticity even after metric transformation, we used the non-parametric Scheirer-

Ray-Hare test. 

Food web Sample collection and preparation: Invertebrates and the main potential 

organic matter sources from the sampling area were collected at the four sampling 

occasions. POM (suspended particulate organic matter) from the site was sampled by 

collecting 2 L of seawater. POM was obtained by filtration on precombusted Whatman GF/F 

glass fiber membranes within 2 h after collection. Subsequently, membranes were acidified 

(10% HCl) in order to remove carbonates, briefly rinsed with Milli-Q water, dried (60°C) and 

kept at -32°C until analysis. Sediment samples were taken by scraping the upper 1 cm of the 

sedi e t.àFo àtheà easu e e tsàofàδ Càofàtheàsedi e tedào ga i à atte à “OM ,àtheà“OMà

was acidified (10% HCl) rinsed several times with distilled water, dried (60°C) and ground to 
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po de à ‘ie aà .à δ Cà easu e e tsà e eà o du tedà o à a idifiedà sa ples,à he easà

δ Nà o esà e eà o du tedà o à o -acidified samples. As samples of terrestrial organic 

matter, dead leaves of terrestrial plants largely occurring on the muddy sediment were 

collected by hand and, back to laboratory, were rinsed with filtered seawater (precombusted 

GF/F) to clean off epibionts, quickly acidified (10% HCl) to remove any possible residual 

carbonates, and rinsed with distilled water. The macroalga Gracilaria vermiculophylla was 

also collected by hand and washed with distilled water to remove any attached material. In 

the sampling area, benthic diatoms occurred only as algal mats during May and September, 

and could then be extracted for stable isotope analyses. The absence of dense mats of 

benthic microalgae at the sediment surface in January 2014 and February 2015 may be due 

to local strong hydrodynamic conditions and frequent stormy weather during winter. When 

present, benthic diatoms mats were collected at low tide by scraping the surface of the 

sediment and extracting them according to the method of Riera (2007) for intertidal muddy 

sediment. Diatoms were then collected on previously combusted glass fiber filters, quickly 

acidified (10% HCl) and rinsed with distilled water. These samples were then dried (60°C) 

and kept at -32°C until analysis. Individuals of the Bivalve Scrobicularia plana, the Gastropod 

Hydrobia ulvae and the Polychaete Nereis diversicolor which are among the most 

representative microbenthic species of the sampling area were collected by hand at low tide. 

After collection, specimens kept alive overnight at the laboratory in filtered water from the 

sampling site to allow evacuation of gut contents. Then, they were killed by freezing. After 

dissection from the shell for mollusks, the flesh was quickly treated with 10% HCl to remove 

any carbonate debris and rinsed with distilled water. All individuals were then freeze-dried 

and ground to a powder using mortar and pestle. N. diversicolor specimens were treated in a 

same way as molluscs. As individuals H. ulvae collected were too small, composite samples 

(4- à i di iduals à e eà o i edà toà o tai à suffi ie tà tissueà fo à a u ateà δ Nà a dà δ Cà

analyses. Finally, all sample were dried (60°C) and kept frozen (-32°C) until analysis. Samples, 

crushed with a mortar and a pestle, were then put in tin capsules before mass-spectrometry 

analyses. 

Stable isotopes measurements. Carbon and nitrogen isotope ratios were determined using a 

Flash EA CN analyser coupled with a Finnigan Delta Plus mass spectrometer, via a Finnigan 

Con-FloàIIIài te fa e.àDataàa eàe p essedài àtheàsta da dàδàu it: 
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δXà ‰ à=à[ ‘sa pleà/à‘ efe e e à– 1] × 103 

with R = 13C/12C for carbon and 15N/14N for nitrogen. These abundances were calculated 

in relation to the certified reference materials Vienna Pee Dee Belemnite-limestone (V-PDB) 

and atmospheric dinitrogen (at-air). The VPDB and at-air scaling were achieved using 

inhouse protein standards that have been calibrated against NBS-19 and IAEA N3 reference 

materials. The standard deviation of repeated measure e tsàofàδ Càa dàδ Nà aluesàofàaà

la o ato àsta da dà asà . ‰à e susàV-PDBàa dà . ‰à e susàat-air, respectively. 

Data analysis. As the number of individuals analysed for each species was not sufficient to 

satisfy the conditions of normality, non-parametric Kruskal-Wallis tests were carried out. For 

the food web study, the isotopic values of consumers were pooled since (1) the consumers 

considered showed close isotopic values in sediments with or without apparent macroalgae 

(see figure 5) and (2) macroalgae can be considered as equally available as detritus to these 

consumers within the total sampling area through the important physical reworking and the 

bioturbation of sediments. The trophic links were then considered for the whole area. The 

Bayesian mixing model SIAR (Stable Isotope Analysis in R; Parnell et al. 2010) was run to infer 

the feasible contribution of the sources to the consumers' diet at each sampling occasion. 

Bayesian statistics have proven to be a powerful tool as they allow models to incorporate 

the variability in the stable isotope ratios of both sources and consumers, as well as in the 

isotopic fractionation (Parnell et al. 2010). Trophic enrichment factors ranged from 0.30 ± 

. ‰àfo àδ13Càa dà . à±à . ‰àfo àδ15N, corresponding to values for invertebrate species 

(whole body) as reviewed by Caut et al. (2009).  

Results 

Ecosystem metabolism (Figure 2)   Gross primary production showed strong 

seasonal variations (Scheirer-Ray-Hare test: H = 17.447, df = 3, p < 0.001) and significant 

differences between Gracilaria and mud, (H = 3.853, df = 1, p < 0.05), with GPP values for 

Gracilaria being more than twice the ones of mud in spring (Figure 2A), but without 

interaction. The same seasonal trend can be seen for community respiration (H = 18.407, df 

= 3, p <0.001) but no significant difference appeared between Gracilaria and mud at the 

year scale (H = 3.203, df = 1, p > 0.05) despite the higher CR recorded on Gracilaria than on 

mud in spring and summer (Figure 2B). 
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As a consequence, NPP also exhibited strong seasonal variations (H = 17.767, df = 3, p 

<0.001) but no difference was detected between the two conditions (H = 2.430, df = 1, p 

>0.05) at the year scale (Figure 2C). 

Chlorophyll a content was much higher on areas colonized by Gracilaria (H = 12.813, 

df = 1, p < 0.001) but no seasonal trend occurred (H = 1.873, df = 3, p > 0.05) and chlorophyll 

a content remained at a high level in winter 2015 on Gracilaria (Figure 2D). Considering 

A B 

C D 

E 
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primary productivity (also called assimilation number) as the ratio between GPP and 

chlorophyll a and expressed in mgC mgChl.a-1 h-1, a strong seasonal trend was again 

highlighted (H = 17.820, df = 3, p < 0.001), with no significant differences (H = 0.003, df = 1, p 

> 0.05) and very close values between the two conditions at each season (Figure 2E). 

Macro- and meiobenthic diversity and abundances (Figures 3 & 4)  A total of 5533 

macrofaunal individuals belonging to 21 taxa have been collected and identified during the 

study. The most abundant taxa were the polychaete Nereis diversicolor (40.6% of sampled 

individuals), the gastropod Hydrobia ulvae (19.7%), the isopod crustacean Anthura gracilis 

(11.9%), the oligochaetes (9.9%), and the polychaete Streblospio shrubsolii (8.2%), this latter 

only appearing in the last sampling and mainly on the area colonized by Gracilaria. 

The number of sampled taxa significantly varied between sampling dates (H = 11.222, 

df = 3, p < 0.05) but also between the two substratum conditions (H = 5.026, df = 1, p < 0.05), 

with an important increase in colonized areas (Figure 3A). This increase can be explained by 

the appearance of species uncommon on mudflats such as epifaunal amphipods (Jassa 

marmorata, Melita palmata, Allomelita pellucida), decapods (Pilumnus hirtellus, Liocarcinus 

pusillus) and polychaetes (tube-dwelling sabellidae and Streblospio shrubsolii), mainly found 

on colonized areas.  

Density of macrofauna (Figure 3B) did not exhibit seasonal trend (H = 5.343, df = 3, p 

> 0.05) but remained higher in colonized areas (H = 14.313, df = 1, p < 0.001). Among 

abundant taxa, Nereis diversicolor (Figure 3C) remained at higher density in colonized areas 

whatever the season (H = 14.976, df = 1, p < 0.001), as well as Anthura gracilis (Figure 3D) (H 

= 17.333, df = 1, p < 0.001) and oligochaetes (Figure 3E) (H = 8.316, df = 1, p < 0.01). 

For meiofauna, a total of 12020 individuals belonging to 10 taxa have been collected 

during this study. Main taxa were nematodes (83.6% of sampled individuals), harpacticoid 

copepods (4.9%), Platyhelminthes (3.5%), ostracods (2.5%) and interstitial polychaetes 

(2.1%). A significant difference occurred for the density (Figure 4A) between dates (H = 

10.800, df = 3, p < 0.05) and locations (H = 7.397, df = 1, p < 0.01). Among abundant taxa, the 

abundance of nematodes (Figure 4B) significantly differed in time (H = 11.687, df = 3, p < 

0.01) and space (H = 6.163, df = 1, p < 0.05), as the one of ostracods (Figure 4C; time: H = 

12.718, df = 3, p < 0.01; space: H = 5.572, df = 1, p < 0.05). The one of harpacticoid copepods 
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(Figure 4D) only varied significantly in time (H = 13.058, df = 3, p < 0.01) whereas interstitial 

polychaetes (Figure 4E) were significantly more abundant in colonized areas (H = 11.519, df = 

1, p < 0.001). 
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Food web (Figures 5 & 6 and supplementary material)  The δ13C of the potential food 

sources displayed a wide range (from - . ‰à fo à te est ialà o ga i à atte à toà - . ‰à fo à

benthic diatoms) due to the presence of 13C-enriched sources (G. vermiculophylla and 

benthic diatoms) as compared to more 
13C-depleted SOM, POM and terrestrial inputs. G. 

vermiculophylla was slightly less 13C-depleted and showed similar δ15N as compared to mean 

values (- . à a dà . ‰à fo à δ13C and δ15N, respectively) previously reported in brackish 

lagoons of Japan (Kanaya et al. 2008). The range of δ15N displayed by the food sources was 

slightl àlessài po ta tàdu i gàtheàsa pli gà ea à a gi gà et ee à . ‰ i àFe ua àa dà ‰à

in January. Except for δ13C of benthic diatoms and δ15N of terrestrial organic matter, there 

was no isotopic differences among sampling dates for the different food sources whereas 

consumers' isotopic signatures displayed significant temporal variations for δ13C and δ15N 

(Table 1). At each sampling occasion, significant differences were observed among the 

consumers species for δ13C (Kruskal-Wallis, p = 0.0023, 0.0025, 0.017 and 0.027 in February, 

May, September and January, respectively) and for δ15N (Kruskal-Wallis, p = 0.043, < 0.001, < 

0.001 and < 0.001 in February, May, September and January, respectively). The δ15N 

displayed by both G. vermiculophylla et ee à . àa dà . ‰ àa dàtheàp i a  consumers 

o side edài àthisàstud à f o à . àtoà . ‰ à e eà elati el àhighà hi hà a à e related to a 

highly nitrogen polluted environment. 

For SIAR calculations, the main potential food sources were considered at each 

sampling date, namely G. vermiculophylla, POM, SOM, and terrestrial organic matter carried 

by the river within the estuary, and benthic diatoms. In fact, when the number of sources is 

higher than 5 sources, the solution of Bayesian mixing-models becomes less robust (Parnell 

et al. 2010). In this study, macroalgae and benthic diatoms in a lesser extent, contributed 

most of the diet for the three species. During the total sampling period, results of the SIAR 

models indicated that G. vermiculophylla was the major assimilated food source by 

Scrobicularia plana (mean relative contributions from 67.5 to 83.2%), Hydrobia ulvae (34.8 

to 61.4%) and Nereis diversicolor (55.0 to 92.7%). During spring, and in a lesser extent in 

summer, benthic diatoms also contributed significantly to the diet of the consumers with 

highest median relative contributions for Nereis diversicolor (35% in May) followed by 

Scrobicularia plana (23.9% in May) and Hydrobia ulvae (25.3% in May). Local POM and SOM 
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and terrestrial i putsà e eà u hà lessà i po ta tà i à o su e sàdietà allà alo gà theà sa pli gà

year (Figure 6). 

 

 

 

Fig. 5    13C vs 15N (mean  standard deviation) of food sources (Gracilaria 

vermiculophylla, SOM = Sedimented Organic Matter, POM = Particulate Organic Matter, Ter-

plant = Terrestrial Plants, and benthic diatoms) and consumers during February, May and 

September 2014, and January 2015. 
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Fig. 6    Boxplots of the contributions of potential food sources to the diet of the 

three species Scrobicularia plana, Hydrobia ulvae and Nereis diversicolor, obtained with 

Bayesian stable isotope mixing models at four sampling periods. Credibility intervals are 95% 

(in light grey), 75% (in medium grey) and 50% (in dark grey). POM = Particular Organic 

Matter, SOM = Sedimented Particular Organic Matter , Ter-plant = Terrestrial  Plants. 

Supplementary material. δ Càa dàδ Nà ea à aluesà±à à sd àofào ga i à atte àsou esà

and consumers. 4-dates comparisons and 2-dates comparisons were performed by Kruskal-

Wallis test and Mann-Whitney U test, respectively. 
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Discussion 

Seasonal variations in GPP and CR in the bare mudflat seemed to be characteristic of 

these systems (Spilmont et al. 2006; Davoult et al. 2009; Migné et al. 2016), while rates of 

the area colonized by G. vermiculophylla were intermediate between these ones and values 

measured on macroalgae-dominated rocky shores (Golléty et al. 2008; Bordeyne et al. 2015). 

GPP appeared to be strongly increased by the occurrence of the red alga G. vermiculophylla. 

However, this increase tended to follow Chlorophyll a-content variations and thus led to the 

same productivity of the two areas. So, even if G. vermiculophylla added biomass in the 

benthic system, primary productivity remained around 0.8-1 mgC mgChl.a-1 h-1 in spring and 

summer, and below in winter, that represent typical values for both mudflats and 

macroalgae (Davoult et al. 2009). Cacabelos et al. (2012) pointed out that the invasion of a 

Zostera noltei bed by G. vermiculophylla tended to decrease photosynthetic efficiency at low 

light intensity but led to a higher metabolic performance caused by increasing G. 

vermiculophylla biomass. Finally, in spite of the invasion of a new primary producer, 

productivity of the mudflat remained stable, at least under saturating light and during 

emersion. 

However, these results confirm that this seaweed is well adapted to muddy 

conditions and remains with good physiological conditions even in this extreme 

environment. Measurements of primary production were not performed during immersion 

but one can support the idea that water turbidity remains too important during high tide to 

allow photosynthesis, as already hypothesized in bays and estuarine mudflats along the 

English Channel (Spilmont et al. 2006; Migné et al. 2009) and the French Atlantic coast 

(Migné et al. 2016). Lapointe (1981) showed that growth of another species of Gracilaria 

could be strongly limited by light. 

Typical macrofauna was collected both on bare mud and colonized areas. Compared 

to bare mud, both macrobenthic abundance and diversity were positively impacted in the 

colonized area. Total density significantly increased in G. vermiculophylla-colonized area 

because of the rise in density of some common species such as Nereis diversicolor and high 

abundances of species which were absent or rare in the bare mud, such as Streblospio 

shrubsolii. Moreover, species newly recorded in the studied area (e.g. the amphipods Jassa 
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marmorata, Melita palmata and Allomelita pellucida, and the decapods Pilumnus hirtellus 

and Liocarcinus pusillus) are generally absent from bare sediments and usually found among 

seaweeds and hydrozoans on hard substrata or on eelgrass (Hayward and Ryland 1995). 

These species were found at low density on colonized areas, likely favored by the complexity 

of the habitat driven by the settlement of this engineer seaweed. These new epifaunal 

species led to a significant increase in the number of sampled taxa and so in the diversity of 

the community, as a consequence of a new available habitat (Wallentinus and Nyberg 2007). 

Heiman and Micheli (2010) also pointed out that non-native ecosystem engineers, such as 

the reef-building tubeworm Ficopomatus enigmaticus, could favor the occurrence of 

opportunistic species. 

Density of some meiofauna taxa was also higher in the colonized area; this was 

particularly the case of the dominant group of nematodes, but also of ostracods and 

interstitial polychaetes. As the macrofaunal polychaete N. diversicolor, these taxa belong to 

endofauna and their density is then not supposed to be positively influenced by the 

occurrence of a new habitat-forming seaweed, even if a part of G. vermiculophylla is buried 

within the mud. 

This increase in endofaunal density could be related to a change in food availability, 

possibly due to the effective use of G. vermiculophylla in the diet of these species. The 

estimation of the proportion of the different food sources in the diet of three common 

species of the community, the bivalve Scrobicularia plana, considered both as a surface 

deposit-feeder and a suspension-feeder (Hughes 1969), the gastropod Hydrobia ulvae, 

considered as a grazer of benthic diatoms (Hautbois et al. 2005), and the polychaete Nereis 

diversicolor, considered as opportunistic, from suspension-feeding to predator and 

generalist scavenger (Fidalgo e Costa et al. 2006), supported this hypothesis. At all seasons, 

stable isotopes showed that G. vermiculophylla was the main food source for the three 

species, even if, in spring and summer, contribution of benthic diatoms was also relatively 

important, conversely to local POM, SOM and terrestrial inputs. 

To our knowledge, there is no previous evidence of such predominance of this 

invasive macroalga in the diet of suspension- and/or deposit-feeder species. Kanaya et al. 

(2008) did not report any significant contribution of G. vermiculophylla to the local food web 

inhabiting brackish lagoons of Japan, its native area. Moreover, feeding experiments and 
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field isotopic data conducted by Wright et al. (2014) showed that the invasive G. 

vermiculophylla could be consumed by the amphipod Gammarus locusta, even if this alga 

was clearly not targeted in its diet as compared to other local food sources. The 

predominance of G. vermiculophylla as food source could appear to be in contrast with the 

algal chemical defense which protects it from a strong grazing activity (Nylund et al. 2011). 

However, previous studies have pointed out that macroalgae enter the coastal food web 

mostly through detrital pathways (Pomeroy 1980; Raffaelli and Hawkins 1996), losing by 

degradation their repellent properties.  

In particular, a fraction of the detrital macroalgal pool degrades in situ, becoming 

available to nearshore pelagic and benthic filter-feeders (Bustamante and Branch 1996). In 

addition, when abundantly present, macroalgae become also readily available for the 

organisms inhabiting sediments because of the lack of lignin content in their tissue and their 

rapid physical fractionation due to the effect of wave action and sediment motion (Rossi 

2007). 

Besides, our results indicate that benthic diatoms were not preferentially used by the 

benthic consumers considered even when they were present at the sediment surface as 

brown mats. Yet, several previous studies highlighted the role of benthic diatoms as major 

food source for marine invertebrates inhabiting intertidal sediments (De Jonge and Van 

Beusekom 1992; Decottignies et al. 2007). The significant but not dominant feeding 

contribution of microphytobenthos observed in our study may be caused by the irregular 

presence and abundance of this resource in these estuarine sediments, mainly due to 

hydrodynamic variability. This may also be due to low production at least in winter. In other 

types of ecosystems, a major feeding contribution of decaying macroalgae for Hydrobia 

ulvae and meiofauna in intertidal muddy/sandy sediments as compared to benthic diatoms 

was previously pointed out through stable isotopes analyses (Riera and Hubas 2003; Riera 

2010). 

Finally, these three macrofauna species were likely representative of the dominant 

macrofauna of this estuarine site and, considering their intermediate trophic position of 

primary consumer species, the food web of this area would be largely based on the use of 

this invasive seaweed which probably generate the main source of detritus in this estuarine 

environment. 



  Partie 1 

189 
 

Several major points stood out from these results. First of all, there was no difference 

in consumers' isotopic signatures between bare-mud areas and seaweed-colonized areas. 

When sampling bare muds, we actually collected some macro detritus of G. vermiculophylla 

which is easily fragmented in the environment, and numerous micro debris certainly also 

occur, which could explain the homogeneous signatures found in the two sub-systems. It 

seems that species fed the same way in bare mud and in colonized areas because of this 

contamination. 

The second interesting point was that densities were higher in colonized areas, likely 

because of a higher food availability. Access to more food would directly favor deposit-

feeders and grazers that could ingest both microphytobenthos and micro debris of seaweed. 

In addition, that would indirectly benefit to suspension-feeders through resuspension of 

both microphybenthos, when present, and micro debris of seaweed. Finally, this study 

highlighted that a NIS species deeply influenced and even seemed to change the trophic 

structure of the macrobenthic community whereas NIS are generally not easily consumed by 

native species, which could partly explain their success in colonizing new ecosystems (Wright 

et al. 2014 and references herein). 

In a nutshell, the settlement of the NIS G. vermiculophylla impacted the mudflat 

ecosystem of the Faou estuary (1) as a new primary producer by increasing local benthic 

primary production, (2) as a habitat-forming species by changing vertically the size and 

shape of the habitat and then favoring the occurrence of epifaunal species, and (3) as a new 

and abundant food source, confirming its high potential to transform estuaries (Byers et al. 

2012). Our study appeared to take place during the expansion of the invasive seaweed in 

this estuary (Gwladys Surget, pers. obs.). Monitoring should be planned in the aim to follow 

this expansion and measure consequences on the associated community and potential 

sedimentation increase. 
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Conclusion et synthèse de la partie 1 

Ces différentes études ont principalement pu montrer le lien entre la plasticité 

phénotypique et la plasticité métabolique dans différents contextes : 

(1) une variation des osmolytes étudiés à petite échelle, en particulier du 

di th lsulfo iop opo ateà DM“P àai sià u u eà a iatio àduàpoolàazot à hezàCodium fragile, 

variation prédominante sur les régulations saisonnières pour les osmolytes étudiés. 

(2) une acclimatation saisonnière du phénotype et du métabolome chez 

Gracilaria vermiculophylla avec notamment la relation probable entre une fragmentation 

plusà le eàauà oisàdeàJui àetàu eàaug e tatio àdesàa idesàg asàli esàsugg a tàl a ti atio à

de mécanisme deàd fe seà o t eàleà outageàpa àlaàs th seàd o lipi es. 

(3) la prése eà jus u à à à deà p ofo deu à deà f ag e tsà deà G. vermiculophylla 

illust a tàl e ase e tài po ta tà hezà etteàesp e.à“uiteà à eàp o essusàd e ase e t,àlesà

fragments en profondeur présentent des caractéristiques photophysiologiques comparables 

aux thallesàseàd eloppa tàe àsu fa eàai sià u u àp ofilà ta olo i ueàdi e ge tà a iatio à

des teneurs en floridoside, alanine et du pool de molécules azotées), reliés à un pattern 

ph ot pi ueàdiff e tài flue àpa àl a ti it àdeàlaà a ofau eà e thi ue. 

Le profilage métabolomique non ciblé chez C. fragile a pu mettre en relief une 

p o l ati ueà s ie tifi ueà o ple e,à l a li atatio à ta olo i ueà d pe da teà deà

l adaptatio à lo aleà deà l esp eà i asi e.à Pa à e e ple,à ilà aà t à d o t à ueà leà DM“Pà

présente des rôles biologiques différents en fonction de la position géographique des 

populations de Codium fragile étudiées (Van Alstyne, 2008). Ceci sous-entend que relier des 

tudesàdeàdi e sit àg ti ueà à l a al seà fo tio elleàdesà ta olitesà ellulai esà telsà ueà

lesàos ol tesàpe ett aitàd a oi àu eà o p he sio àplusàfi eàdesà gulatio sà ta oli uesà

de ces espèces et in fine de mieux comprendre leur potentiel invasif en relation avec les 

facteurs environnementaux. Ceci est particulièrement le cas pour les espèces invasives pour 

les uellesàu eàadaptatio à lo aleàpeutà t eà apideàd u àpoi tàdeà ueà olutifà (Phillips et al., 

2006; Westley et al., 2013). 

D aut eàpa t,à esàt a au ào tàillust àdi e sài pa ts,àdusà àl i t odu tio àd u eàesp eà

invasive dans un milieu prése ta tà peuà deà o p titio à a e à d aut esà a oph tesà età
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occupant ainsi une nouvelle niche écologique, comme tel est le cas pour 

Gracilaria vermiculophylla en Rade de Brest. Cette arrivée importante de matière organique 

deà atu eà algaleà peutà a oi à d aut esà o s ue esà su à l os st eà lo alà ueà ellesà

présentées dans ce manuscrit telles que par exemple la modification de la biogéochimie de 

l os st eà e à i pa ta tà su à lesà flu à azot sà (Tyler and McGlathery, 2006) jus u à laà

modification des composantes physiques du milieu. En effet, la gracilaire agit comme un 

tampon en atténuant les maximum et minimum de température à une profondeur de 4 cm 

dans la vase en comparaison de la vase nue (données non développées dans ce manuscrit, 

mais acquises sur le terrain). 

L e se leà deà esà tudesà aà pe isà d a oi à u eà isio à i t g eà desà a iatio sà

phénotypiques, physiologiques et métabolomiques de ces espèces en Bretagne permettant 

deà ieu à o p e d eà età i te p te à lesà a iatio sà o se esà à l helleà deà l ai eà deà

répartition de ces espèces le long des côtes européennes Nord Atlantique de la Norvège au 

Portugal, travail qui est développé dans la seconde partie de ce manuscrit. 
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Partie 2 : Etude de la plasticité phénotypique de macroalgues 

invasives et natives à l’échelle d’une aire biogéographique le long de la 
façade de l’Atlantique Nord-Est  

Le réchauffement climatique, induit par le changement climatique (IPCC, 2013), a 

pour conséquence une modificatio à deà l ai eà iog og aphi ueà desà esp esà g talesà

marines (Hellmann et al., 2008). De plus, les macroalgues marines ont la particularité de 

présenter des aires de répartition très étendues (e.g. Engelen et al., 2015). Le travail de 

recherche présenté dans cette deuxième partie de ce manuscrit est conçu sur la 

combinaison de ces deux factualités. Il consiste à observer et comparer le comportement de 

macroalgues invasives se développant à des latitudes Sud et Nord des côtes atlantiques 

européennes pour permettre de mieux présager du futur comportement de ces espèces 

invasives lorsqu'elles coloniseront des littoraux situés à des latitudes plus au Nord (ou plus 

auà“ud .àCe iàs'appli ueàsiàl o à aiso eà àg a deà helleàafi àd o se e àl olutio àglo aleà

des esp esà deà a oalguesà i asi esà e à o aissa tà suffisa e tà l effetà desà p i ipau à

fa teu sàe i o e e tau ài flue ça tàl a o da eàetàleàpote tielài asifàdeà esàesp esà à

une échelle locale (cf. objectif de la partie 1 de cette thèse ; la partie 1 a per isàd ta li àlaà

plasticité phénotypique de ces espèces au niveau de la Pointe bretonne). Le gradient 

latitudi alàleàlo gàdesà ôtesàatla ti uesàeu op e es,às te da tàdeàlaàNo geàauàPo tugal,à

présente un gradient thermique marquant avec des températures o e esà deà l eauà deà

mer de 7, 11 et 14°C en Janvier et de 14, 16 et 19°C en Norvège, en France et au Portugal 

respectivement (Gohin et al., 2010). Au centre de ce gradient, la France représente le point 

d i t odu tio à deà e tai esà esp esà i asi esà tudiées dans cette partie 

(Sargassum muticum et Gracilaria vermiculophylla). Le Portugal représente quant à lui la 

li iteà “udà deà l ai eà deà pa titio à deà esà t oisà esp esà su à lesà ôtesà eu op e esà deà

l átla ti ueà No d-Est et la Norvège leur limite Nord. Travailler sur les populations du 

Po tugalàpe ett aàd ett eàdesàh poth sesà ua tà àl olutio àdesàpopulatio sàe àF a eà

dans un contexte de changement climatique et de même entre la France et la Norvège. 

Cependant, il est évident que cette notion de prédiction devra être nuancée étant donné la 

ultipli it à desà i te a tio sà u ellesà soie tà a tago istesà ouà s e gi uesà op a tà e t eà lesà

espèces algales et leur environnement biotique et abiotique. Le choix des trois espèces 

étudiées : Sargassum muticum, Codium fragile et Gracilaria vermiculophylla, est relié à 
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l i t odu tio à h o ologi ue e tà diff e te  de ces espèces sur les côtes européennes : 

l i t odu tio àdeàC. fragile est la plus ancienne étant reportée en France dès 1940 (Provan et 

al., 2008) ; celle de S. muticum quant à elle, a été reportée dans les années 80 en France et 

dans les années 90 au Portugal et en Norvège (Stiger-Pouvreau et Thouzeau, 2015) et 

l i t odu tio à deà G. vermiculophylla est la plus récente ayant été observée en 1996 en 

France et dans les années 2000 au Portugal et en Suède (Rueness, 2005).  

Cesàesp es,àdeàpa àleu àla geàdist i utio ,àoff e tàai siàlaàpossi ilit àd effe tue àdesà

études de plasticité de leur phénotype écologique, physiologique ou encore biochimique en 

fonction de la latitude.àPa àailleu s,à estàtoutàl e jeuàdeà eàp se tà a us itàdo tàleàt a ailà

s att leà à elie àlesàdo esà ologi uesàetàlesàpe fo a esàph siologi uesàetà io hi i uesà

(afin de mieux comprendre le développement de ces espèces). Dans ce but, les suivis 

ologi uesà o tà t à oupl sà à desà sui isà ph siologi uesà et/ouà io hi i uesà à l helleà duà

gradient atlantique européen sur le même principe que les études précédemment décrites 

e àpa tieà à àl helleàdeàlaàPoi teà eto e.à 

Cette partie se décompose en deux chapitres. Le premier chapitre se concentre sur 

des espèces invasives se répartissant en estran rocheux et vise à étudier la plasticité 

phénologique des deux macroalgues Codium fragile et Sargassum muticum le long de ce 

gradient latitudinal puis à compa e à auà ou sà d u à leà tidalà laà photo-physiologie de 

Sargassum muticum a e à elleà d u eà esp eà ati eà deà a oalgueà u e,à

Bifurcaria bifurcata e àF a eàetàauàPo tugal.àLeàse o dà hapit eà o pa e aà l a li atatio à

phénologique, physiologique et biochimique de Gracilaria vermiculophylla des rias de la 

Rade de Brest (France) à celles de la Ria de Aveiro (Portugal). Ces données pourront nous 

permettre de mieux comprendre le devenir de cette algue des vasières et sa progression sur 

le littoral des pays scandinaves comme la Norvège où elle a été récemment observée (Vivian 

Husa, communication personnelle dans le cadre du projet INVASIVES). 
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Chapitre 5. Les macroalgues d’estran rocheux présentent-elles une 

plasticité phénotypique le long d’un gradient latitudinal sur les côtes 

européennes de l’Atlantique Nord-Est ?  

Etat de l’art 

Biologie des populations  

Codium fragile aà t à tudi à leà lo gàdesà ôtesàdeà l átla ti ueàOuestàoùà etteàesp eà

est particulièrement invasive (cf. Partie 1, Chapitre 1. Introduction de la note : « Interest of 

the HR-MAS NMR for the metabolomic and phenological monitoring of the green macroalga 

Codium fragile along the coasts of Iroise Sea (France) »). En 1999, Chapman a illustré la 

différence de potentiel invasif de cette même espèce entre les côtes canadiennes et celles 

duà “udà deà l á glete eà (Chapman, 1999) aisà peuà d tudesà e iste tà su à laà ph ologieà deà

C. fragile, notamment en France (Silva, 1955).  

D aut eàpa t,àSargassum muticum, la seconde espèce étudiée le long de ce gradient 

latitudi alàdeàlaàNo geàauàPo tugal,à o stitueàu à od leàd tudeàauàsei àduàla o atoi eàetà

deà o eu à t a au ào tà t à alis sà e àB etag eàda sà leà utàd app ie ,à lo ale e t,à laà

variabilité de la phénologie de cette espèce en fonction des saisons et en fonction des 

caractéristiques des différents sites étudiés (substrat, hydrodynamisme) (Le Lann et al. 

2012 ; Le Lann, 2009; Plouguerné, 2006; Plouguerné et al., 2006).àD aut esà tudesào tà t à

réalisées en Europe pour suivre son expansion, e.g. Kraan, 2008; Loughnane and Stengel, 

2002; Rueness, 1989, età o p e d eàl ologieàdeà etteàesp e,à ota e tàe àI la deà(Baer 

and Stengel, 2010) mais aussi au Danemark (Pedersen et al., 2005; Wernberg et al., 2005, 

2004), en Norvège (Sjøtun et al., 2007), en Espagne (Andrew and Viejo, 1998; Arenas et al., 

2002, 1995; Arenas and Fernández, 2009) et au Portugal (Engelen and Santos, 2009; Vaz-

Pinto et al., 2014). Cette espèce a été précédemment étudiée le long de gradients 

latitudinaux pour son écologie chimique en Europe (Tanniou, 2014; Tanniou et al., 2015, 

2014) ainsi que son caractère reproductif le long des côtes californiennes (Norton and 

Deysher, 1989).àDo ,àpeuàd tudesào tàillust àlaàplasti it àph ot pi ueàdeàS. muticum sur 

de grandes échelles. Dans ce contexte,à l tudeà deà plasti it à ph ologi ueà deà esà deu à

espèces Codium fragile et Sargassum muticum s a eà pa ti uli e e tà pe ti e teà à u eà

grande échelle le long des côtes européennes de la Norvège au Portugal. 
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Plasticité de la photo-ph siologie d’u e esp e invasive et native 

Seules quelques études reportent la mesure in situ deà l a li atatio àdeà l effi a it à

photos th ti ueàd esp esà i asi esà (e.g. Campbell et al., 2005). Zanolla et al. (2015) ont 

mis en évidence la réponse plastique de la photo-physiologieà d u eà populatio à deà laà

macroalgue rouge Asparagopsis armata affectant sa fitness de manière différentielle entre 

so àai eàd i t odu tio àetàso àai eàd i asio àpou a tàe pli ue àso àpote tielài asifàleàlo gà

des côtes méditerranéennes (Zanolla et al., 2015). Par ailleurs, Hamel (2012) a comparé la 

photoa li atatio à d esp esà e d i uesà età i asi esà duà ge eà Gracilaria à Hawaï en 

alisa tà desà tudesà o pa ati esà deà l effi a it à photos th ti ue.à Deà plus,à laà photo-

physiologie de S. muticum a été étudiée in situ en Irlande en fonction des saisons (Baer and 

Stengel, 2010) ai sià u à laà Poi teà eto eà e à fo tio à desà saiso sà età duà leà tidalà cf. 

Partie 1- Chapit eà àdeà eà a us it .à L effetàdeàdi e sàpa a t esàe i o e e tau à telsà

ueà l effetàdeàl e sion a également été testé chez cette espèce invasive (Nitschke et al., 

2012) aisà esà tudesà este tà t opà pa ses.à D u à aut eà ôt ,à l tudeà deà laà

photoa li atatio à hezà d aut esà a oalguesà u esà età e à pa ti ulie à hezà desà esp esà

natives représentatives des grandes ceintures algales, telles que les laminaires et les fucales, 

o tàfaitàl o jetàdeà o eusesà tudes,àe.g. Delebecq et al., 2013, 2011; Gevaert et al., 2003; 

Migné et al., 2015.  

Da sà eà o te te,à eà hapit eà aà pou à utà d tudie à laà plasti it à phénotypique, en 

fonction de la latitude (France-Portugal) et en fonction du niveau de la marée, de deux 

espèces invasives, Codium fragile et Sargassum muticum.Dans le cas de cette dernière, une 

comparaison est faite avec Bifurcaria bifurcata, une macroalgue brune native prédominante 

dans les mares rocheuses intertidales des côtes européennes atlantiques. 

Matériels et Méthodes  

La description des différentes espèces est précisée en introduction. 

Sites étudiés et échantillonnage La phénologie de Codium fragile ssp. fragile et 

Sargassum muticum o tà t àsui iesàauà i eauàdeà àsitesàe àNo ge,àe àF a eàai sià u auà

Portugal (pour une description précise des sites cf. introduction) : 
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- en Norvège (au Sud de Bergen) : site 1, site 2 et site 3 pour S. muticum et les sites 2, 

3 et 4 pour C. fragile 

- en France (à la Pointe bretonne) : la « Pointe du Diable », la « Pointe du Minou » et 

la « Pointe de Kermorvan » (Conquet) 

- au Portugal (au Nord de Porto) : les trois sites se situent à « Moledo », à « Âncora », 

à « Viano do Castelo ». 

L ha tillo ageàe àNo geàaà t à alis àe àplo g eàauà ou sàd u eà a pag eàe à

ateauà e à aiso àdeà l a se eà deà a ageà e à olla o atio à a e à Vi ia à Husa,à deà l IM‘à à

Bergen, en Norvège, partenaire du projet INVASIVES). En France et au Portugal, le suivi a été 

réalisé au cours de la marée basse. 

Suivi  écologique Ceà sui ià aà t à effe tu à auà o e à deà à uad atsà d u eà supe fi ieà deà

0,0625 m2 disposés selon un échantillonnage aléatoire raisonné au niveau de 3 mares 

intertidales pour chaque site (cf. Partie 1 - Note sur Codium fragile) permettant de suivre la 

de sit ,àlesàf ue esàd i di idusàe àfo tio àdeà lassesàdeàtaille,àai sià ueàleàpou e tageà

deà e ou e e tà pou à ha u eà desà deu à esp es.à L i te alleà desà lassesà deà tailleà aà t à

déterminé à partir de la taille maximale des thalles. Le nombre de classes de taille (en 

appli ua tà laà gleà deà “tu ges à età l a plitudeà deà lasseà deà tailleà o tà t à al ul sà o eà

précisé ci-dessous :  

Règle de Sturges : Nombre de classe de taille = 1 + 3,322 log10 (n)  

Avec n :àlaàde sit à o e eàd i di idusàauà i eauàd u àsiteà 

Amplitude de classe de taille = (taille max. – taille min.) / nb de classe 

Avec taille max. :à o e eà deà laà tailleà a i aleà desà i di idusà su à l e se leà desà

données ; taille min. : moyen eà deà laà tailleà i i aleà desà i di idusà su à l e se leà desà

données ; nb de classe : le nombre de classe de taille déterminé précédemment. 

Ainsi sept classes de taille et une amplitude de 14 cm ont été déterminées pour S. 

muticum et 6 classes de taille ainsi u u eàa plitudeàdeà à à l o tà t àpou àC. fragile. Les 

résultats obtenus pour les fréquences de taille ont été calculés à partir de la somme des 

do esàdesàt oisà uad atsà alis sàpou à ha ueàsite,àpe etta tàd o te i àt oisà pli uatsà

par pays (un répliquat par site équivaut à 3 quadrats) et permettant une définition plus 
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précise des classes de taille. En plus de ces critères démographiques, des critères 

morphologiques spécifiques ou non à chaque espèce ont été suivis : 

- le nombre de dichotomie et la largeur de la base pour C. fragile 

- leà o eàdeàlat ales,àlaàp se eàd a o stesàetàdeà epta lesàpou àS. muticum  

Laà p se eà ouà l a se eà d aut esà esp esà deà a oalguesà e à piph tesà su à lesà

thalles de C. fragile ou de S. muticum a également été notée. 

Photo-physiologie E à pa all leà deà eà sui ià ph ologi ueà effe tu à e à Juilletà ,à l t à

suivant a été effectué un suivi physiologique de Sargassum muticum etàd u eàesp eà ati eà

de macroalgue brune, Bifurcaria bifurcata se développant également dans les mares 

rocheuses intertidales sur les sites de la Pointe du Diable (le 03-07-2015) en France et 

d á ô aà leà -06- à auà Po tugal.à Ceà sui ià aà t à alis à da sà l opti ueà d app ie à laà

plasticité de la photo-physiologie entre une espèce native et invasive se développant dans 

un même environnement en fonction de la latitude à laquelle elles se distribuent par la 

mesure de la modulation de la fluorescence de la chlorophylle a par Diving-PAM (Diving-

Pulseà á plitudeà Modulatio .à L esp eà C. fragile aà puà t eà suivie en raison du faible 

o eà d i di idusà pe to i sà pou à esà sitesà auà i eauà desà a esà i te tidalesà sui ies.à Leà

protocole utilisé est développé dans la partie précédente (Partie 1, Chapitre 3, article en 

p pa atio àsu àl e fouisse e tàdeàG. vermiculophylla). Pour compléter cette expérience, un 

e tai à o eàdeà a ia lesàe i o e e talesào tà t àsui iesàdu a tàl e p i e tatio àauà

niveau de ces deux sites : la température, le pH (en utilisant un enregistreur multiparamètre 

Multià i,àWTWàdot àd u eàso deàTet a o à àetàd u eàso deàWTWà“e ti à  ainsi que 

l lai e e tà i ide tà g eà à u à apteu à Li-COR de type LI-192SA, les données sont 

enregistrées par un Li-COR LI-1400). 

Statistiques Les diverses analyses statistiques ont été effectuées avec le logiciel RStudio 

(v.0.95.263, avec la version 3.1.3 de R). Tous les résultats sont exprimés sous la forme de 

moyenne ± écart-type (noté SD pour Standard Deviation). Lorsque les données respectaient 

lesà o ditio sàdeà o alit àetàd ho os dasti it à e uises pour les tests paramétriques, une 

ANOVA à un ou deux facteurs a été appliquée sur celles-ci avec un degré de signification de 

95%. En cas de différence significative, les données ont ensuite été analysées avec le test 

post-hoc de Tukey. Si nécessaire, les do esà o tà t à t a sfo esà afi à d t eà
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homoscédastiques. Lorsque les données ne respectaient pas les prérequis aux analyses 

paramétriques, elles ont été analysées avec le test de Scheirer-Ray-Hare (SRH) (Sokal and 

Rohlf, 1995), qui consiste en test non paramétrique à 2 facteurs, ou avec le test de Kruskal-

Wallis (KW) avec le même degré de signification (95%). De même, en cas de différence 

significative entre les moyennes, les données ont été analysées par un test de comparaison 

ultipleà s appli ua tà ap s un test de KW (la fonction kruskalmc du pack pirgmess de R). 

D aut eàpa t,àdesàa al sesà ulti a i esàdeàt peàa al seàe à o posa teàp i ipaleà áCP ào tà

été conduites sur les données de phénologie (avec le pack ade4 de R). Une analyse de type 

Manova a été effectuée sur les coordonnées des individus générées par les ACP dans le but 

de discriminer les facteurs étudiés, i.e. sites et pays. En effet, les coordonnées des individus 

su à lesàdiff e tesàdi e sio sàso tàdesà a ia lesà i d pe da tesà eà uià estàpasà le cas des 

paramètres démographiques et morphologiques suivis.  

Résultats 

 Effet sur la biologie des populations 

- Codium fragile ssp. fragile 

Les données écologiques de C. fragile pour le Portugal ne sont présentées que pour le 

siteà d Â o a,à etteà esp eà tant absente des deux autres sites malgré une prospection 

i utieuseàauà i eauàdesà a esà i te tidalesà o heuses.àL áCPàsu à lesàdo esà ologi uesà

de C. fragile estàillust eàe àFigu eà .àL a eà àpe etàd e pli ue à , %àdeàlaà a ia ilit àdesà

données, tandisà ueà l a eà à pe età d e pli ue à seule e tà , %.à Leà g aphi ueà desà

variables montre une forte corrélation de la largeur de la base, de la taille et du nombre de 

dichotomie vis-à- isàdeà l a eà àdeà l áCP.àái sià lesà i di idusàa a tàu eàtailleà i po ta te,ào t 

te da eà à p se te à u eà aseà plusà la geà età u à plusà g a dà o eà deà di hoto ie.à D u à

aut eà ôt ,à l a eà à està p i ipale e tà e pli u à pa à lesà a ia lesà deà de sit à età deà

recouvrement (Figure 1 a-b). Les graphiques des individus en fonction des sites et des pays 

sont représentés en Figures 1c et 1d. Ils illustrent la forte variabilité des populations de 

C. fragile e àNo geàa e àu eàfo teà a ia ilit àpou àlesàsitesà àetà à N àetàN àselo àl a eà à

signifiant une forte variation de la taille maximale, du nombre de dichotomie ainsi que de la 

largeur de la base entre les individus de ces deux sites (Figure 1c). Au contraire, au niveau du 

siteà àe àNo geà N ,àdeu àg oupesàd i di idusàseàdisti gue tàselo àl a eà ,àp i ipale e tà

par leur densité et par leur taux de recouvrement (par unité de surface). En comparaison des 
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populations norvégiennes, les populations de C. fragile en France et au Portugal sont plus 

ho og es.àO ào se eàaussià u eàdisti tio à selo à l a eà à desàpa s,à ota e tà e t eà laà

Norvège et la France (Figure 1d). Cette observation est confirmée par une différence 

significative sur les coordonnées des individus entre la Norvège, la France et le Portugal 

(Manova, p-value < 0,05). 

Les résultats de densité et de structures en taille des populations (variables 

o t i ua tàfo te e tà àlaà a ia ilit àdesàdo esàselo àl áCP àso tàillust sàe àFigu eà àetà .à

Les populations de C. fragile présentent des densités plus élevées pour les sites 

échantillonnés en Norvège que ceux de la pointe bretonne (SRH, p-value = 5,88 10-3, analyse 

réalisée uniquement sur les données françaises et norvégiennes) avec 154,67 ± 133,63 et 

26,00 ± 16,66 nb.m-2 respectivement. Ces résultats moyennés par pays illustrent la forte 

variabilité en termes de densité entre les quadrats (Figure 2). En effet, les densités 

moyennes ne sont pas significativement différentes entre les sites que ce soit en Norvège 

(KW, p-value = 0,30) ou en France (KW, p-value = 0,32). Les profils de fréquence de taille 

montrent une prédominance de thalles inférieurs à 10 cm et mesurant de 10 à 18 cm (les 2 

p e i esà lassesàdeàtaille àda sàlesàt oisàpa s.à“u àl e se leàdesàdo es,àlesàf ue esà

de la classe de taille de 10 à 18 cm sont significativement plus élevées que celles de la classe 

de taille > 42 cm (SRH, p-value = 4,04 10-3). Malgré des profils similaires, les pays se 

distinguent par des densités supérieures en Norvège (SRH, p-value = 0,012).   
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Fig. 1 Analyse en composante principale (ACP) des variables caractérisant la phénologie de 

Codium fragile en fonction des pays et des sites suivis en Juillet 2014. A : Graphique des 

corrélations de la densité, du pourcentage de recouvrement (« recouvrement »), de la 

longueur maximale (« taille »), de la largeur de la base (« largeur.base »), du nombre de 

dichotomie (« .di hoto ie» àetàdeàlaàp se eàouàl a se eàd piph tesà « épiphytisme »).  

B :àTa leàdesà o latio sàdesà a ia lesài t g esà àl áCPàselo àlaàdi e sio à à « Dim 1 ») et 

la dimension 2 (« Dim 2 »). C :àG aphi ueàdesài di idusàdeàl áCPàe àfo tio  des sites suivis 

pour chaque pays (F : France, N: Norvège, P: Portugal ; 1, 2, et 3 : numéro de site). D : 

G aphi ueàdesài di idusàdeàl áCPàe àfo tio àdesàpa sàd ha tillo ageà No ge,àF a eàetà
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Portugal). Des ellipses avec un intervalle de confiance de 99% sont tracées autour du facteur 

considéré i.e, site ou pays. 

 

Fig. 2 Variation de la densité de Codium fragile exprimée en nombre de thalles par unité de 

surface (nb.m-2 àe àfo tio àduàpa sàd ha tillo ageà No ge,àF a eàetàPo tugal àetàdesà

sites au sein de chaque pays. Pas de différence significative entre les sites de Norvège et de 

France (KW, p-value < 0.05). Les densités sont représentées sous la forme de moyennes ± SD 

= àetàl a se eàdeàlett eài di ueàl a se eàdeàdiff e eàsig ifi ati eàe t eàlesàsitesàd u à

même pays. 

Les résultats obtenus sur la densité, i.e. o eà d i di idusà pa à u it à deà su fa e,à

montrent clairement des populations norvégiennes plus denses par rapport à celles 

présentes en France. La population portugaise est comparable au site 2 norvégien Les 

populations norvégiennes sont bien structurées, et présentent une seule cohorte centrée sur 

la classe 10-18 cm. Dans la population dominent des individus de tailles restreintes (< 18 cm) 

mais de plus grands individus sont égale e tàp se ts,à jus u àu eà tailleà sup ieu eà à à

,à aisà l effe tifà desà g a dsà i di idusà està oi d e.à Lesà populatio sà f a çaisesà età

portugaises sont structurées différemment, avec une dominance de petits individus, dont la 

taille est inférieure à 18 cm en France et à 10 cm au Portugal. 
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Fig. 3 Variation des fréquences de taille des thalles de C. fragile exprimée en nombre de 

thalle par unité de surface (nb.m-2 àe àfo tio àduàpa sàd ha tillo ageà i.e. la Norvège, la 

France et le Portugal). Les fréquences de taille sont représentées sous la forme de moyennes 

±à “Dà = à età = à pou à leà Po tugal à età l a se eà deà lett eà i di ueà l a se eà deà diff e eà

sig ifi ati eàe t eàlesàf ue esàdeàtailleàd u à eàpa s. 
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- Sargassum muticum 

Les graphiques de corrélation des variables (Figure 4a) et des individus (Figure 4c-d) 

de S. muticum issuà deà l áCPà desà do esà ologi uesà deà etteà esp eà so tà se si le e tà

proches de ceux obtenus pour C. fragile. En effet, pour le graphique de corrélation des 

variables, les variables démographiques, i.e. la densité et le pourcentage de recouvrement 

sont fortement corrélées à la dimension 2 qui explique 22,18% de la variabilité totale du jeu 

de donnée (Figures 1a- .à D aut eà pa t,à lesà a ia lesà des ipti esà so tà o l esà à laà

dimension 1 qui représente 32,17% de la variabilité totale des données, en particulier les 

variables, taille, maturité et nombre de latérales. Il faut également noter que la présente 

ACP résume 54,35% de la variabilité des données phénologiques de S. muticum. De plus, le 

graphique des individus en fonction des différents sites échantillonnés pour chaque pays 

o t eàu eà a ia ilit àdesàdo esàp i ipale e tàselo àl a eà àpou àlaàF a eàetàleàPo tugalà

(Figure 4c). En effet, les sites de Moledo et Âncora (P1 et P2 respectivement pour les sites 1 

et 2 au Portugal) se distinguent du site de Viano do Castelo (P3). On observe également une 

répartition des sites français selon cet axe avec les sites de la pointe de Kermorvan, du 

Minou et de la Pointe du Diable de la gaucheà e sà laà d oiteà deà l a eà F ,à F à età F à

respectivement pour les sites 3, 2, 1 de la France). Ainsi, pour ces pays, la variabilité entre les 

individus est plutôt liée à une variabilité de critères descriptifs comme la taille maximale, le 

stade de reproduction ainsi que le nombre de latérales au niveau de chaque thalle mais 

gale e tàe à oi d eàp opo tio ,à à laàp se eàouà l a se eàd piph tesàetàd a o stes.à

Les sites français et norvégiens (en particulier N2 et N3 pour les sites 2 et 3 en Norvège) 

présentent une variabilité intrasite plus importante que les sites portugais (Figure 4c). Par 

ailleurs, au sein des populations de S. muticum pour les sites échantillonnés en Norvège, on 

o se eàplutôtàu eà a iatio à selo à l a eà à li eà à laà fo teà a ia ilit à i t asite indiquant une 

variabilité prédominante en termes de densité et de pourcentage de recouvrement. Le 

graphique des individus en fonction des pays (avec les sites non différenciés) illustrent une 

diff e iatio à desà pa sà selo à l a eà à età ai sià selo à desà critères démographiques (i.e. 

de sit sàetàpou e tagesàdeà e ou e e t .à“iàl o àp e dàe à o pteàu i ue e tàlaàde sit ,à

celle-ci ne varie pas en fonction des pays (SRH, p-value = 0,088) mais présente une variabilité 

significative entre les sites pour chaqueà pa sà su à l e se leàdesà do esà “‘H,à p-value = 

0,025). 
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Fig. 4  ACP des variables caractérisant la phénologie de Sargassum muticum en fonction des 

pays et des sites suivis en Juillet 2014. A : Graphique des corrélations de la densité, du 

nombre de latérales (« nb.latérale»), de la  longueur maximale (« taille »), de la présence de 

réceptacle (« matirité » ,à deà laà p se eà d a o stesà « aérocystes »), de la présence ou 

l a se eà d piph tesà « épiphytisme ») et du pourcentage de recouvrement 

(« recouvrement »). B :à Ta leà desà o latio sà desà a ia lesà i t g esà à l áCPà selo à laà

dimension 1 (« Dim 1 ») et la dimension 2 (« Dim 2 »). C :àG aphi ueàdesài di idusàdeàl áCPà

en fonction des sites suivis pour chaque pays (F : France, N: Norvège, P: Portugal ; 1, 2, et 3 : 

numéro de site). D :àG aphi ueàdesài di idusàdeàl áCPàe àfo tio àdesàpa sàd ha tillo ageà

(Norvège, France et Portugal). Des ellipses avec un intervalle de confiance de 99% sont 

tracées autour du facteur considéré, i.e. site ou pays. 
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 En terme de densité, la variabilité locale des populations de S. muticum est 

supérieure à celle entre les pays du gradient latitudinal. Malgré des profils de fréquence des 

individus en fonction des classes de taille, qui semblent différer en fonction des pays, aucune 

diff e eàsig ifi ati eà estào se eàe t eà eu - ià ueà eàsoitàsu àl e se leàdesàdo esà

(SRH, p-value = 0,29) ou pour chaque classe de taille (KW, p-value > 0,05). 

 

Fig. 5 Variation de la densité de Sargassum muticum exprimée en nombre de thalle par 

unité de surface (nb.m-2 à e à fo tio à duà pa sà d ha tillo ageà No ge,à F a eà età

Portugal) et des sites au sein de chaque pays. Pas de différence significative entre les sites de 

Norvège et de France (KW, p-value < 0.05). Les densités sont représentées sous la forme de 

o e esà ±à “Dà = à età l a se eà deà lett eà i di ueà l a se eà deà diff e eà sig ifi ati eà

e t eàlesàsitesàd u à eàpa s. 
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Les populations extrêmes du gradient, i.e. Norvège et Portugal, montrent des 

densités qui peuvent être importantes et faibles, alors que les populations françaises, plus 

anciennes, présentent une densité qui varie peu entre les sites. 

Fig. 3 Variation des fréquences de taille des thalles de S. muticum  exprimée en nombre de 

thalle par unité de surface (nb.m-2) en fo tio àduàpa sàd ha tillo ageà i.e. la Norvège, la 

France et le Portugal). Les fréquences de taille sont représentées sous la forme de moyennes 

±à “Dà = à età l a se eà deà lett eà i di ueà l a se eà deà diff e eà sig ifi ati eà e t eà lesà

fréquences de tailleàd u à eàpa s. 
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Les populations de Sargassum muticum p se tesà à l e t eà duà g adie t,à i.e. 

Po tugalà età No ge,à so tà st u tu esà deà faço à si ilai eà a e à l e iste eà d u eà seuleà

cohorte, centrée au niveau de la fréquence sur la classe 29-43 cm pour la Norvège et sur la 

classe 15-29 cm pour le Portugal. Les populations françaises, plus anciennes, présentent au 

oi sàdeu à oho tes.àDeàg a dsài di idusàso tào se a lesàpou àl e se leàdesàpopulatio sà

étudiées, avec des tailles supérieures à 85 cm dans les trois pays. Néanmoins, ils sont plus 

nombreux en Norvège.   

 L’efficacité photosynthétique 

- Paramètres environnementaux  

Lesàe p i e tatio sàdeà esu esàdeàl effi a it àphotos th ti ueàdeàS. muticum en 

comparaison avec B. bifurcata ont été menées lors de marées de vives eaux sur un site de la 

Pointe bretonne, la « Pointe du diable »àai sià u u àsiteàdeàlaàfaçadeàátla ti ueàduàNo dàduà

Portugal, « Âncora ». Lors des expérimentations, la marée basse a été marquée par un voile 

nuageux avec des éclaircies à la « Pointe du Diable »à o eà l illust e tà lesà do esà

d i te sit à lu i euseà Figu esà à età à a e à u à pi à e à ilieuà deà a eà à p sà deà

2400 µmol photons.m-2.s-1 e sà h à hà UTC .à “u à leà siteà d Â o a,à l i te sit à lu i euseà aà

augmenté de manière constante depuis le lever du soleil (Figures 7 et 8) et oscillait en fin de 

a eàe àatteig a tàu à a i u àd e i o à àµ olàphoto s. -2.s-1 vers 9h45 (h UTC). Le 

te psà d e sio à d e i o à h à està o pa a leà e t eà lesà à sites.à Leà pHà desà a esà à

S. muticum et B. bifurcata présentait des valeurs analogues et augmentait progressivement 

au cours de la marée basse (Figures 7a et b). Les salinités moyennes mesurées sur les 2 sites 

étaient aussi très proches avec 35,5 ± 0,1 ppm à la « Pointe du Diable » et 35,3 ± 0,3 ppm à 

« Âncora ».àLaà te p atu eàdeà l eauàdeà e àdesà a esà i te tidalesàdesà à sitesàaug e taità

gale e tà deà a i eà o ti ueà jus u à laà fi à deà l e p ie e,à a e à u à hauffe e tà deà

4,8°C à « Âncora » (15,8°C à 6h00 et 20,6°C à 9h40, hUTC) et de 5,5°C à la « Pointe du 

Diable » (18,2°C à 8h05 et 23,7°C à 12h10, hUTC). 

- Paramètres photosynthétiques  

Les paramètres Fv/Fm et rETR de S. muticum et B. bifurcata sont illustrés par les 

Figures 7c-f et 8a-d respectivement. S. muticum p se teà desà p ofilsà d effi a it à

photosynthétique contrastés entre les 2 sites. En effet, à la « Pointe du Diable », le 
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paramètre Fv/Fm ne varie pas de manière significative (KW, p-value = 0,28) au cours de la 

marée alors que celui- iàd oitàsig ifi ati e e tàdeà , %ààauà i eauàduàsiteàd à«Âncora» 

(KW, p-value =  5,41 10-3). Les données de rETR suivent les tendances des intensités 

lumineuses avec à une augmentation significative la « Pointe du Diable » (KW, p-value = 4,09 

10-6) de 176,9% entre 9h15 et 11h30 (avec 179,00 ± 27,67 et 316,65 ± 65,93 respectivement) 

sui ieàd u eà aisseàjus u àlaàfi àdeàl e p ie e.àáuà o t ai e,à à« Âncora »,àl aug e tatio à

duà ET‘àestà elati e e tà o sta teàetàsuitàai siàe a te e tàlaà ou eàdeàl i adia e.àD aut eà

part, la vitesse relative de transfert des électrons au niveau de PSII (rETR) est multipliée par 

10,36 (KW, p-value < , à e t eà leà d utà deà l e p ie e,à lo s ueà laà a eà ie tà justeà

d t eàd ou e teàpa àl eauàdeà e ,àetàlaàfi àdeàl e p ie e,àjusteàa a tà ueàlaà a eà eàsoità

à nouveau recouverte avec la marée montante (avec 43,83 ± 1,40 à 5h50 et 454,18 ± 106,31 

à 9h20, h UTC). 

B. bifurcata présente une baisse peu significative de 13,91% de son rendement 

quantique du PSII ou Fv/Fm à Âncora (KW, p-value = 0.037 ; pas de différence observée 

après application des comparaisons multiples). A la « Pointe du Diable », ce paramètre 

d li eàdeà a i eàsig ifi ati eàdeà , %àsuiteà àu àpi àd lai e e tà à h à hàUTC àpuisà

ejoi tàsaà aleu ài itialeàdu a tàleà esteàdeà l e p ie eà KW,àp-value = 0.0034). Les valeurs 

deà ET‘à aug e te tà sig ifi ati e e tà au à plusà fo tesà aleu sà d i te sit à lu i euseà à laà

Poi teàduàDia leàpuisà etou eàe suiteà àsaà aleu à i itiale.àPou à leàsiteàd à« Âncora », cette 

vitesse relative de transfert des électrons chez B. bifurcata augmente de manière continue 

suivant une tendance semblable à celle observée pour S. muticum mais dans une moindre 

esu eàa e àu eà ultipli atio àdeà , àe t eà h àetà h à hàUTC às a aissa tà à , àe t eà

leàd utàetàlaàfi àdeàl e p ie eà e t eà h àet 9h30, h UTC). 
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Fig. 7  Va iatio àdesàpa a t esàe i o e e tau à te p atu eàetàpHàdeàsu fa eàdeàl eauà
de mer de la mare intertidale : A et B et rayonnement incident : C, D, E et F) et des 

paramètres photosynthétique (en pointillés : Fv/Fm : C et D, et rETR : E et F) mesurées sur 

des populations de Sargassum muticum auà ou sà d u eà a eà deà i esà eau à heu esà
e p i esàe àhàUTC àauà ou sàdeàl t à à àlaà« Pointe du Diable » (France) et à « Ancôra » 

(Portugal). Les paramètres photosynthétiques sont représentés sous la forme de moyenne ± 

“Dà à≥à .àáp sà leà testàdeàKWàsui iàd u à testàpost-hoc non paramétrique, une différence 

significative entre les moyennes est représentée par une lettre différente (p-value < 0,05). 
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Fig. 8  Variation du rayonnement incident (A, B, C et D) et des paramètres photosynthétiques 

(en pointillés : Fv/Fm : A et B, et rETR : C et D) de Bifurcaria bifurcata auà ou sàd u eà a eà

deà i esàeau à heu esàe p i esàe àhàUTC àauà ou sàdeàl t à à à laà« Pointe du Diable » 

(France) et à « Ancôra » (Portugal). Les paramètres photosynthétiques sont représentés sous 

laà fo eà deà o e eà ±à “Dà à ≥à .à áp sà leà testà deà KWà sui ià d u à testà post-hoc non 

paramétrique, une différence significative entre les moyennes est représentée par une lettre 

différente (p-value < 0,05). 
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Discussion 

Biologie des populations de deux espèces invasives de la Norvège au Portugal 

G eà àl tudeàdesà it esà o phologi ues,àlesàdo esào te uesàlo sàdeà eàt a ailà

montrent une forte plasticité de la phénologie de Codium fragile et Sargassum muticum, en 

particulier de leurs critères morphologiques, plasticité qui se concentre à une échelle locale, 

i.e. àl helleàdeàsitesàouàd u àe se leàdeàsites.à 

La variabilité des traits phénologiques chez Codium fragile tels que la taille des 

individus et la largeur de la base, est en effet prédominante à une échelle locale (i.e. à 

l helleàdeàsitesà o pa eà à elleàduàg adie tàlatitudi al .àCesà sultatsà ette tàe à ide eà

une différence de densités entre les différents pays. En effet, pour les sites suivis en France 

et plus particulièrement au Portugal, le suivi a nécessité une recherche intensive de cette 

esp eà alo sà u e à No ge,à lesà populatio sà fo aie tà deà ita lesà fo tsà sous-marines 

(observation personnelle). En dehors du gradient thermique qui différencie les différentes 

latitudes (Gohin et al., 2010), une autre différence environnementale majeure est à prendre 

e à o pteàe à aiso àdeàl a se eàdeà a ageàe àNo ge.àCetteàa se eàdeà a ageài duità

par voie de conséquence une immersion constante des populations norvégiennes. Les 

a iatio sàdeàl i te sit àlu i euseào se esàpou à eàpa sà eàso tàpas liées à une variation 

deàlaàhauteu àd eau.àIlàe à aàdeà eàpou àlaàtailleàdesài di idusà uià estàpasà est ei teàpa à

laà a e,àd oùàleu àt sàg a deàtailleà àl e t eà o dàduàg adie t.àái si,àlesàpopulatio sàdeà

Codium fragile so tà pa tiesàauà i eauàdeàl tageàsu tidalàe àNo ge.à 

De manière intéressante, Chapman (1999) a mis en évidence un potentiel invasif 

contrasté de Codium fragile. Une différe eàd a o da eài po ta teàestào se eàe t eàlesà

populations invasives de C. fragile ssp tomentosoides sur les côtes Ouest et Est de 

l átla ti ueàa e àdesàpopulatio sà pa sesàetàdesài di idusà e da tàpasà à àda sàleà“udà

deà l á glete e,à o t ai e e t à des populations denses également établies dans la zone 

su tidaleà età desà i di idusà pou a tà esu e à jus u à à à e àNou elleà E osseà (Chapman, 

1999). Dans cette présente étude, on observe une taille maximale de 14 cm au Portugal, de 

18 cm en France et de à àe àNo geà su à l e se leàdesàdo es .àáuà ou sàduàsui ià

saisonnier précédent, réalisé à la Pointe bretonne pour cette espèce (Partie 1 de ce 

manuscrit, Chapitre 1), la taille maximale rencontrée était de 25 cm ce qui rejoint les 
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observations de Chap a à àda sà leà“udàdeà l á glete e.àái si,à lesàpopulatio sà sui iesà

e à No geà p se te aie tà desà si ilitudes,à duà oi sà e à te esà d a o da eà età deà tailleà

a i ale,à a e à ellesà deà Nou elleà E osse.à Deà plus,à o à peutà ett eà l h poth seà d u à

potentiel invasif contrasté de cette espèce le long des côtes atlantiques européennes. Il 

serait pertinent de faire un suivi plus intensif en prospectant le long des côtes norvégiennes 

da sà leà utàdeà o fi e àl a o da eàetà leàpote tielà i asifàe a e àdeàCodium fragile en 

Norvège.  

D aut eà pa t,à deà eà ueàpou à C. fragile, cette plasticité locale chez S. muticum 

o duità à u eà a ia ilit à duà ph ot peà plusà i po ta teà à l helleà duà site,à plutôtà u à

l helleà duà g adie tà latitudi alà tudi .à E à effet,à laà ph ologieà de S. muticum est très 

variable en fonction de divers facteurs environnementaux mais ne semble pas être 

prédominée par le gradient thermique qui caractérise le gradient latitudinal (Gohin et al., 

2010) pour les critères morphologiques suivis. Ce constat est en accord avec la bibliographie. 

Par exemple, Norton et Deysher (1989) ont illustré une variation de la phénologie de la 

ep odu tio à deà etteà esp eà li eà à desà fa teu sà lo au ,à plutôtà ueà sulta tà d u eà

acclimatation des individus à différentes latitudes le long des côtes californiennes. En effet, 

des facteurs environnementaux tels que la lumière ou la température (Arenas et al., 1995; Le 

Lann, 2009) ainsi que les concentrations en nutriments (Le Lann, 2009; Sanchez and 

Fernandez, 2006) sont connus pour réguler la phénologie de cette espèce invasive et en 

particulier la longueur des thalles en lien avec les variations saisonnières de ces paramètres 

e i o e e tau .à Laà a iatio à e à te eàdeàde sit à e t eà lesà sitesàd u à eàpa sàpeutà

expliquer la plasticité phénotypique rencontrée à cette échelle. En effet, la densité est un 

facteur déterminant chez S. muticum qui influence la taille moyenne ainsi que la 

morphologie du thalle, et par voie de conséquence, influe sur la reproduction (Arenas et al., 

2002). De plus, Le Lann et al. (2012) a montré une variation de la taille des thalles de 

S. muticum à une échelle locale entre différents sites de la Pointe bretonne (dont la Pointe 

du Diable) laquelle étant principalement dépendante du type de substrat et de 

l h d od a is e.àL a se eàdeàdiff e esàsig ifi ati esàe t eàlesàp ofilsàdeà lasseàdeàtailleà

semble suggérer une homogénéité marquée entre les sites de ce point de vue. Tout comme 

C. fragile, notre étude montre que la taille des individus des populations norvégiennes est 

plusài po ta teà ueà ellesàd te i esàda sàleàsudàdeàl Eu ope.àLaàpositio àdesàpopulatio sà
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en zone subtidale ne restreint pas les individus au niveau croissance, contrairement aux 

populatio sàdesà a esàdeàl est a à o heu ,àdo tàlaàtailleàestàd pe da teàdeàlaàhauteu àd eauà

à marée basse. Un tel constat a été démontré en milieu tropical par Stiger et Payri (1999) qui 

ont observé chez une Sargassaceae de Polynésie française, Turbinaria ornata, une taille des 

individus en relation avec la hauteu àd eauàetàu à a is eàdesài di idusàsu àlaà teà ifale,à

ua dàpeuàd eauàestàp se teàau-dessus des individus.  

Plasticité de la photo-ph siologie d’u e esp e ative et i vasive e t e la F a e et le 
Portugal :  

 Les deux macroalgues brunes étudiées présentent une plasticité différentielle in situ 

de leurs paramètres photosynthétiques en réponse aux conditions environnementales entre 

laà F a eà età leà Po tugal.à D u eà pa t,à lesà sultatsà sugg e tà laà iseà e à pla eà d u eà

photoinhibition au cours de la marée chez S. muticum auà Po tugal,à uià s e p i eà pa à u eà

di i utio àdeà l effi a it àphotos th ti ueàduàP“à IIà i.e. F /F à eà uià estàpasà leà asà à laà

« Pointe du Diable »à e à F a e.à áà l i e se,à u à d li à duà F /F à hezà l algueà ati eà

B. bifurcata en lien avec u eàaug e tatio àdeàl lai e e tàestào se àpou àlesàdeu àsites.à

Leà etou àau à aleu sà i itialesà e à fi àd e p ie eà à laà« Pointe du Diable » indique que la 

photoinhibition observée est de type dynamique et permet de prévenir des dommages liés à 

un éclai e e tàt opà i te seàpa àu eà a i isatio àdeà laàdissipatio àdeà l e gieà lu i euseà

(Hanelt et al., 2003).àCetteàphotoi hi itio àd a i ueà i pli ua tàpasàdeàphotodo ageà

estàu eà gulatio à e si leàdeà l effi a it à photos th ti ueà hezà lesà g tau à (Müller et 

al., 2001).  De plus, il est intéressant de noter que les deux espèces présentent en début de 

a eà asseà est-à-di eàe à l a se eàdeàst essà lu i eu à li àauà leà tidal àu àF /F àplusà

bas à la « Pointe du Diable » en comparaison de celui du site d « Âncôra ». Ceci suggère une 

plus faible efficacité photosynthétique du PS II lors des expériences au niveau du site de la 

Pointe bretonne en comparaison du site portugais lors des expérimentations. Ainsi, les 

conditions environnementales caractéristiques duà siteà d « Âncôra » ne semblent pas 

ep se te à desà o ditio sà st essa tesà pou à esà esp es.à D aut eà pa t,à laà photoi hi tio à

dynamique observée chez B. bifurcata à la « Pointe du Diable », contrairement à S. muticum 

qui ne la présente pas, peut indiquer u eà silie eà oi sà effe ti eàdeà l esp eà ati eà e à

o pa aiso à deà l esp eà i asi eà is-à-vis des conditions environnementales propres à ce 

site. 
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Conclusion Ces résultats illustrent en particulier une forte variabilité des phénotypes 

(phénologique et physiologique) qui caractérise de nombreuses espèces invasives végétales 

(Davidson et al., 2011), même si cette caractéristique ne peut être généralisée et reste 

controversée (Godoy et al., 2011). Huang et al. à ette tà l h poth seà i t essa teà

que cette plasticité pourrait être favorisée dans un environnement où les stress 

e i o e e tau à so tà itig s,à ota e tà sià l o à tie tà o pteà deà laà th o ieà deà l E‘Hà

(cf. Introduction) induisant une diminution des coûts et une augmentation des bénéfices 

potentiels de la plasticité. Ainsi, en effectuant le raisonnement inverse, on peut émettre 

l h poth seà u u eà telleà plasti it à desà ph ot pesà pou aità o stitue à u à i di ateu à duà

i eauà deà st essà ueà ep se teà u à ilieuà pou à u eà populatio à do eà d u eà esp eà

invasi e,à a a t is eàpa à etteàplasti it .àLaà iseàauàpoi tàd u àtelà i di ateu à oupl à àdesà

suivis phénologiques et physiologiques à de grandes échelles permettrait une 

o p he sio à pe ti e teà duàpote tielà i asifà d esp esà algales,à ota e tà au à a ges,à

Sud et Nord, de leur aire de distribution.  

Dans ce contexte, la différence de densité observée pour Codium fragile, peut laisser 

p sage à u u eà aug e tatio à desà te p atu esà pou aità a oi à u à effetà gatifà su à lesà

populations. Mais des études complémentaires sont nécessaires afin de comprendre une 

telleàdiff e eàda sàl a o da eàdeà etteàesp eàe àfo tio àdeàlaàlatitude.àE àeffet,à etteà

diff e eàpeutà t eàli eà àd aut esàfa teu sàe i o e e tau .àChap a à àsugg e tà

une différence de potentiel invasif entre le Canada et les côtes anglaises liées à une 

diff e eàdeàdi e sit àsp ifi ue,àai sià u àlaàp se eàdeà o eusesàesp esàdeàCodium, 

présentes sur les côtes européennes (Chapman, 1999). Le genre Codium étant également 

diversifié en Norvège (Armitage and “jøtu ,à ;à Ca io hà et al., 2006), des études 

comparatives de la diversité spécifique des macroalgues le long du gradient pourrait 

apporter un élément de réponse à cet état de fait. 

D aut eàpa t,àlaàfo teàplasti it àph ologi ueào se eà hez S. muticum, ai sià u u eà

photoinhibition de type dynamique au Portugal, laisse entrevoir que le réchauffement 

li ati ueà au aitàpasàd i pa tà gatifàpou à esà it esàsu à etteàesp e.àLaà i liog aphieà

confirme cette hypothèse et laisse même soupçonner que le changement climatique serait 

plutôt favorable à la pérennité de S. muticum. En effet, Norton et Deysher (1989) suggèrent 

que des températures océaniques plus chaudes permettraient un développement plus 
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apideàai sià u u eà ep odu tio àa a eàdeàS. muticum.àD aut eàpa t,àOla a iaàet al. (2013) 

o tà tudi à l effetà si ulta à d u eà aug e tatio à desà o e t atio sà e à CO2 et des 

te p atu esà su à desà asse lagesà a oalgau à deà a esà o heusesà afi à d app ie à laà

résilience de ces assemblages vis-à-vis du changement climatique. Leurs résultats suggèrent 

ueà l esp eà fo a tà u eà a op eà da sà deà telsà asse lagesà està d te i a teàetà ueà lesà

assemblages envahis par S. muticum, i.e. assemblages où la canopée est formée par cette 

espèce invasive, seraient plus résilients face au changement climatique (Olabarria et al., 

2013).à Deà plus,à ilà està i t essa tà d ajoute à ueà etteà esp eà està toujou sà e à phaseà

d e pa sio àetà u elleàestà ai te a tài t oduiteàauàMa o à(Sabour et al., 2013).  
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Chapitre 6. Gracilaria vermiculophylla présente-t-elle une plasticité 

phénotypique le long d’un gradient latitudinal sur les côtes 
européennes de l’Atlantique Nord-Est ?  

 

Lesà sultatsà p de tsà o tà illust à desà o lusio sà diff e tesà ua tà à l effetà

pote tielà duà hauffe e tà li ati ueà su à deu à esp esà i asi esà d est a sà o heu .à áuà

contraire de ces espèces, Gracilaria vermiculophylla se distribue principalement sur la slikke 

nue non végétalisée. Ainsi, cette espèce ingénieure des estrans meubles et saumâtres 

(démontré dans la partie 1, Chapitre 4) est peu soumise aux compétitions interspécifiques. 

O à peutà do à s atte d eà à o se e à desà effets plus facilement transposables entre les 

latitudesàNo dàetà“udàda sàu à o te teàdeà hauffe e tà li ati ue,àduàfaitàdeàl a se eàdeà

ce facteur biotique. En effet, il a été montré au niveau de mares rocheuses intertidales une 

interaction forte entre la natu eà deà l esp eà fo a tà u eà a op eà età laà silie eà deà

l e se leàdeà l asse lageà a oalgalà fa eà auà hauffe e tà li ati ueà (Olabarria et al., 

2013).à ái si,à e tai esà esp esà algalesà pou ta tà oi sà plasti uesà d u à poi tà deà ueà

physiologique en comparaiso àd aut esàesp es,àduàfaitàdeàleu àasso iatio àa e àu eàesp eà

précise formant une canopée telle que Sargassum muticum, pourront être amenées à mieux 

siste à auà ha ge e tà li ati ue.à Ceà t peà d i te a tio à està pasà à p e d eà e à

considération pour G. vermiculophylla.  

Dans ce contexte, ce chapitre présente la variabilité phénologique, photo-

ph siologi ueàetà io hi i ueàdeàl esp eài asi eàG. vermiculophylla à deux latitudes, dans 

la ria du Faou (Rade de Brest, France) et dans la Ria de Aveiro (Portugal) dans le but de 

p sage àdeàl olutio àdeàlaà pa titio àdeà etteàesp eàleàlo gàdesà ôtesàeu op e esàNo dà

Atlantique dans un contexte de changement climatique.  

Cetteà tudeàfaitàl o jetàd u à a us itàe à ou sàdeàp pa atio . 
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Article en préparation 

Ecophysiology of G. vermiculophylla in function of latitudes along its 

distribution range on the North European Atlantic coasts 

Introduction 

Consequences of climate change are numerous and increasingly visible on the coastal 

areas (Harley et al., 2006). Climate change thorough climate warming will induce the 

recurrent exposition of species to extreme temperatures, variable in time and leading to a 

switch of species to northern latitudes but also a succession of scattered local extinctions 

(Helmuth et al., 2002). Seaweeds resilience face to climate change depends of species. Lima 

et al. (2007) reported differential behavior between seaweeds from cold water and 

seaweeds from warm water. The latter may present a more opportunistic life cycle than the 

former with faster growth, precocious reproduction together with shorter life span.  

Additionally, the anthropic activities keep continuing to intensify and the number of 

invasive species continues to increase (Stiger-Pouvreau and Thouzeau, 2015). The two major 

anthropogenic forcings on ecosystems, global warming and biological invasions interact at 

many scales. The climate change has an influence on filters efficacy determining the 

introduction, naturalization as the invasive potential of non-native species (Rahel and Olden, 

2008). In this way, climate warming will alter the distribution range of invasive species 

already naturalized (Hellmann et al., 2008). Given their broad geographical distribution, 

especially those occurring along the Northeastern Atlantic Ocean, the invasive species are 

likely to adapt much more easily and quickly to climatic modifications than native species. A 

high plasticity associated to the lack of native enemies lead to a lower pressure of predators 

in the invasive area and to a less stressful environment, compared to the native area. This 

could also explain the invasive potential of these introduced species (Huang et al., 2015; 

Lande, 2015). Therefore, the high phenotypic or ecophysiological plasticity induced by the 

new environmental conditions (Eggert, 2012) will favor an adaptive plasticity depending on 

differences in environmental advantages between the native and invasive areas, including 

biotic and abiotic factors (Huang et al., 2015; Lande, 2015). This adaptive plasticity confers 

fitness advantages to the invasive species allowing the optimization of acclimation 

mechanisms to the new environmental conditions (Davidson et al., 2011).  
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The development of a species in a biogeographic area is mainly governed by its 

physiological tolerance of life cycle. Latitudinal distribution of macroalgae was mainly 

determined by temperature in interaction with daylength for the synchronization of the life 

cycle (Bartsch et al. 2012). Most of studies investigated the physiological tolerance of native 

species along their distribution range to assess their thermal tolerance (e.g. Jueterbock et 

al., 2014; Wernberg et al., 2010). Few data currently exist on the expansion of introduced 

marine macroalgae, in particular on the plasticity of their photo-physiology as their 

production of metabolites (Raniello et al., 2006, 2004; Zanolla et al., 2015). On the other 

hand, analysis of variability suggested that short term variations of temperature associated 

to inter-annual variations will hide isotherm variations occurring at long term during several 

decays worldwide (Isaak and Rieman, 2013). In this context, adapted experimental strategies 

to study climate change effects have to be ongoing. 

Studying species which presents a large geographical distribution at several latitudes 

by comparing southern latitude to northern one, expects to predict the species behavior in a 

context of climatic change. In particular, it could serve to predict algae behavior invasion in 

incoming north latitudes by observing the ecophysiological functions in its warmer latitude 

sites. This experiment strategy was used to determine the vulnerability of native species 

(e.g. Wernberg et al., 2010) and may be applied to invasive species to find out about the 

plasticity of ecophysiological performance of non-native seaweeds in a context of climatic 

change. In this context, this work aimed at study the ecophysiology of of G. vermiculophylla 

(Ohmi) Papenfuss, an estuarine red invasive macroalga at two latitudes (at a distance of 

around 900 km) along its distribution range on North Atlantic European coasts: (1) in the Bay 

of Brest (in West Brittany, France) and (2) in the ria de Aveiro lagoon (on the North West 

coast of Portugal). Gracilaria vermiculophylla is characterized by a highly invasive potential 

(Rueness, 2005) with a complex ecophysiology (Surget et al., 2017). This agarophyte, native 

from the East of Asia and belonging to Gracilariales and Gracilariaceae, is an euryhaline and 

eurythermal species (Yokoya et al., 1999) colonizing mainly unvegetated mudflat of shallow 

and sheltered estuaries. The Bay of Brest was chosen as the Brittany represented the first 

point of introduction of G. vermiculophylla along North Atlantic European coasts as this 

invasive seaweed was described for the first time in the Belon estuary in 1996 (Rueness, 

2005). It was described few years later in Portugal in 2004 (Rueness, 2005). So, this study 
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consists to compare ecophysiology of Portuguese Gracilaria population (sites near its most 

South latitude along North European Atlantic) coasts to French Brittany ones (its primary 

introduction area) in a way to better predict of the evolution on its distribution range in the 

European farthest north latitudes. Coupling several aspects of seaweed biology allowed to 

have a further view of acclimation processes occurring within the alga and to easily connect 

the several biological scales (Surget et al., 2017) as for example coupling its phenology, its 

metabolomics as its ecophysiology to understand the invasive potential of 

G. vermiculophylla. In this way, the objective of this study was to investigate the plasticity of 

the phenology during two consecutive years and the acclimation of the biochemical 

phenotype through identification and quantification of key metabolites as osmolytes (using 

high resolution magic angle spinning nuclear magnetic resonance or in vivo 1H HR-MAS) and 

lipids (using High Performance Thin Layer Chromatography or HPTLC) of G. vermiculophylla 

relatively to the latitude during summertime. In addition, the photo-physiology of the 

invasive was studied in both latitudes/countries in function of the tidal cycles. We 

determined the algal photosynthetic performance at the emersion during a spring tide 

thorough the natural variation of chl.a fluorescence. It was expecting that during these 

spring tides may occur the most stressful conditions for intertidal macroalgae with in 

particular longer emersion and longer exposition to high irradiance. These analyses were 

completed by pigment quantification allowing finding out the algal acclimation capacities 

and by the analysis of superoxide dismutase activity (SOD activity) and lipid peroxidation to 

determine oxidative stress occurring within the alga under these particular stressful 

conditions. 

Material and methods 

Sites and samplings   The monitoring was performed in the Bay of Brest (Brittany, France), 

on three sites: Moulin (48°21.490'N - 4°20.447'W), Penfoul (48°21.619'N - 4°19.186'W) and 

Faou (48°21.497'N - 4°20.444'W) rias (see Fig. 1 in Surget et al. 2017) and in the Ria de 

Aveiro at three locations: site 1 (40°36'16.62"N ; 8°44'8.88"O), site 2 (40°33'54.90"N ; 

8°45'25.62"O), site 3 (40°35'41.34"N; 8°45'5.88"O; Figure 1). Samplings and measurements 

were carried out during low tides as soon as G. vermiculophylla mat on the mudflat was 

uncovered by seawater. It was realized in summer 2014 (04-06-2014 and 19-06-2014 for 



  Partie 2 

230 
 

France and Portugal respectively) and 2015 (02-07-2015 and 12-06-2015 for France and 

Portugal respectively).  

Fig. 1   Locations of studied areas (Bay of Brest and Ria de Aveiro) with respective illustration 

of G. vermiculophylla mat on site Faou(Bay of Brest) and site 1 of Ria de Aveiro (photos taken 

during in situ Diving PAM experiments). C. Illustration of G.vermiculophylla mat at high tide 

(immerged; photo taken on site 2 in Portugal in June 2015) 

For 1H HR-MAS NMR and lipid classes quantification, samples of around 100 g of fresh 

thalli were gathered at three different points on the Gracilaria vermiculophylla patches for 

each sites. These samples were pooled in order to obtain three replicates for each point of 

the monitoring (n=3). Collected samples were washed with filtered seawater and epiphytes 

were removed. Then, the replicates were freeze-dried (CHRIST BETA 1-8 LD) and ball milled 

(MM400 RETSCH). The homogeneity of powder, containing different fragments, allows 
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limiting biological variations link to individuals; nevertheless replicates are really 

independent. The dried powder obtained was stored at -24°C until analysis.  

Physiological analyses were performed on the field during summertime 2015 in the 

site Faou for France (02-07-2015) and in site 1 for Portugal (16-06-2015) in parallel of 

ecological monitoring of this year. These two sites were chosen as they presented the most 

extensive mat of G. vermiculophylla. 

For pigment and protein quantifications as lipid peroxidation and SOD analyses, 

samples were gathered on the field three times during low tide: at the beginning of low tide 

(B), at low tide maximum (M) and  finally during tide rising, just before seawater recovered 

sampling places (E). Samples were washed with local sea water and immediately stored in 

liquid nitrogen until back to laboratory. In the lab, algal samples were ground (Retch® 

MM400) in liquid nitrogen and transferred to -80°C until analyses.  

Population biology (size of fragments and biomass)    Only results of Ria de Aveiro were 

presented as population biology. Indeed, results obtained for populations colonizing the Bay 

of Brest were already presented in a previous study (Surget et al., 2017) and then will be 

only discussed in regard of Portuguese populations. For each sampling date and each site, 

ecological data was measured on three quadrats of 0.0625 m2 and samplings were 

performed as protocol described by Surget et al. 2017. Algae were washed with seawater on 

the field before the measurement of the biomass (fresh weights) and the densities of 

fragments classified in defined size classes. After sorting, the fragments longer than 3 cm 

were measured and the fragments smaller than 3 cm counted. The dry biomass results were 

represented as means ± standard deviation (SD) and expressed as g.m-2. According to the 

“tu ges à ule,àte àsizeà lassesà e eàdefi ed:àà<à à àtoà>à à à ithàaàsizeà lassàa plitudeàofà

1.5 cm. In order to guarantee time-independent data, care was taken to sample different 

quadrats at each sampling date. 

Major metabolites determination (by 
1
H HR-MAS NMR)    For the HR-MAS NMR 

metabolomic analysis, samples were gathered closely to the ecological monitoring, 

performed in June 2014 in French and Portuguese sites. Spectral data were recorded 

following exactly the same procedure described on the red macroalga 

Gracilaria vermiculophylla by Surget et al. (2017). Around 4 mg of powder is introduced in a 
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4 mm Zirconium rotor. Spectra were recorded with 5000 Hz spinning rate, at 30°pulse with 

64 scans. This methodology results in a high-resoluted 1H NMR spectrum similar to those 

obtained using liquid samples as described in the brown seaweeds (Simon et al., 2015) and 

provides a fingerprint of the samples, i.e. a snapshot of metabolites produced by organisms 

at the time of their collection. Chemical shifts were expressed in parts per million (ppm) 

using trimethyl silyl proponiate as the chemical shift reference (0 ppm). All recorded spectra 

were analyzed using the software MestReNov. 6.0.2 (Mestrelab Research S.L., Spain). 1H HR-

MAS spectra were phased and afterwards baseline corrected using Bernstein polynomials. 

They were aligned on the alanine signal (1H, d, 1.47 ppm).  

At first, whole spectra were binning into buckets for the chemical shift region of 

0.5 ppm to 5.18 ppm and the size of each bin was 0.04 ppm. Once integrated, 95 areas 

values were thus generated for each spectrum for further analysis. After logarithmic 

transformation, integration bucket data were scaled on whole spectra, i.e. intensity resulted 

from the spectra integration of the chemical shift region from 0.5 to 4.22 and from 4.98 to 

5.18 ppm, excluding H2O signal. Multivariate correspondence analysis (COA) was performed 

on generated dataset. Then, the identification of detected metabolites on spectra was 

previously performed (Surget et al., 2017) and signals assigned to an identified metabolite 

were integrated. All integrated peaks or 0.04 ppm bins were scaled to whole intensity, i.e. 

intensity resulted from the spectra integration of the chemical shift region from 0.5 ppm to 

5.18 ppm. Indeed, relative concentrations of isethionic acid, taurine, floridoside and 

nitrogenous molecule pool as the ratio of carbonated on nitrogenous molecule pools were 

calculated as described by Surget et al. (2017) and Bondu et al. (2007). 

Lipid extraction and lipid class separation by HPTLC   Lipids were extracted as described by 

Surget et al. (2017). 25 mg of freeze-dried biomass (previously rehydrated with ultrapure 

water) were resuspended in 6 mL of Folch solution (chloroform:methanol; 2:1) and 

sonicated 10 min at 4°C. Butylated hydroxytoluene 0.01% (w:w) was added as an 

antioxidant. Vials were centrifuged and supernatant containing lipids were evaporated to 

dryness under nitrogen and washed three times using a water:chloroform mix (1:1, v:v). All 

lipid extracts were stored at -20°C until analysis.  
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Lipid classes were analysed by High Performance Thin Layer Chromatography (HPTLC) 

as described by Haberkorn et al. (2010). A preliminary run was conducted on HPTLC silica 

glass plates (Darmstadt, Germany) in order to remove any impurities. Three solvent systems 

were used, depending on the lipid classes that needed to be separated: 9% KCl polar solvent 

mixture (methyl acetate:isopropanol:chloroform:methanol:KCl, 10:10:10:4:3.6) for all polar 

lipid classes, neutral solvent mixture (hexane:diethyl ether:acetic acid, 20:5:0.5) for all 

neutral lipid classes and 4% KCl polar solvent mixture (methyl 

acetate:isopropanol:chloroform:methanol:KCl, 25:25:25:10:4) for glycolipid classes. The 

plate was then activated for 30 min at 120°C. Samples were spotted on silica plates by a 

CAMAG automatic sampler (Muttenz, Arlesheim, Switzerland) and plates were developed 

with appropriate solvent systems. 9% KCl polar lipid solvent mixture was used for the 

separation of all polar lipid classes, 4% KCl polar lipid solvent mixture was used for the 

separation of glycolipid classes and two consecutive solvent systems were used for the 

separation of neutral lipids: the neutral solvent mixture described above and a second 

solvent mixture composed of hexane:diethyl ether (97:3). Plates were revealed with a cupric 

sulfate phosphoric acid solution, heated for 20 min at 160°C and then scanned at 370 nm. 

Black bands on charred plates were identified and quantified using Wincats software 

(CAMAG, Darmstadt, Hesse, Switzerland) by comparison with standards. Results were 

expressed in mg.g-1 for the total lipid content and as a percentage of the total lipid (TL) for 

the classes. 

Photo-physiology (by Diving PAM)  In vivo chl a fluorescence of photosystem II (PSII) of five 

thalli of G. vermiculophylla was measured using an underwater fluorometer (diving PAM; 

HeinzWalz, Effeltrich, Germany). Temperature and salinity were followed during field 

experiments using a multiparameter (Multi 350i, WTW) with Tetracon 325 probe. In parallel, 

incident photosynthetically available radiation (PAR, 400-700 nm) was also recorded using a 

Li-COR quantum sensor (LI-192SA) connected to a data logger (Li-COR LI-1400). The optimal 

quantum yield (Fv/Fm) of PSII (Genty et al., 1989), a measure of the maximum efficiency of 

PSII, was measured with the diving PAM using a 0.8 s saturating pulse (2500 μmol 

photons.m−2.s−1) of white light. The effective quantum yield of PSII (фPSII), the efficiency of 

PSII photochemistry, was measured under natural ambient light using a custom-made clip to 

ensure a constant distance of 5 mm and a constant angle of 60° between the probe and the 
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sample. The фPSII was calculated according to (Genty et al., 1989) and used to estimate the 

linear electron transport rate (relative electron transport rate, rETR) (Gevaert et al., 2003), 

an estimator of photosynthesis. 

Pigments quantification (by HPLC)   Zeaxanthin, violaxanthin, antheraxanthin, fucoxanthin, 

chlorophyll-a (chl.a), chlorophyll c2 (chl- à a dà β-carotene were analysed by High 

Performance Liquid Chromatography (HPLC; Dionex) following the method developed by 

Schmid and Stengel (2015). Briefly, pigments were extracted from 100 mg of ground samples 

in a 90% acetone solution for 30 min with stirring, at 4°C in the dark. After centrifugation, a 

second extraction was performed during 15h in the dark. Supernatants were pooled and 

200 µL of obtained extract was filtered and diluted with ammonium acetate buffer (0.5M, pH 

7.2) just before analysis. Pigments were separated using a Zorbax Eclipse XDB-C18 column 

(150 x 4.6 mm; 5 μm; Agilent) with a C18 pre-column over a 40 min run. Acquisitions were 

performed using the software Chromeleon 6.60 (Dionex). Pigment concentrations 

(expressed as µg.g−1 FW) were calculated using pigment standard calibrations (zeaxanthin, 

iola a thi ,àa the a a thi à a dàβ-carotene supplied by DHI LAB products (Denmark) and 

chl a standards supplied by Sigma-Aldrich France). Even though not present in red 

macroalgae, fucoxanthin was detected in G. vermiculophylla extracts due to the presence of 

benthic diatoms epiphytes living on the macroalgal thalli (these results was not presented). 

To go further xanthophylls on chl.a ratio were calculated as follows: 

Xanthophylls / chl.a = 
iola a thi à+àa the a a thi à+àzea a thi

hl.a
 

Phycobiliprotein content was determined using a protocol described by Surget et al. 

(2017) and adapted from Sun et al. (2009) and Roleda et al. (2012). Extraction was 

performed in the dark at 4°C using 75 mg algal dry matter with 1.5 mL phosphate buffer (0.1 

M, pH = 6.8). After sonication for 15 min, extracts were centrifuged for 20 min at 4°C. The 

obtained extracts were stored at 4°C in the dark until the absorbance was measured at 280, 

455, 565, 592, 618 and 645 nm (POLARstar Omega, BMG LABTECH). Concentrations of 

phycobiliproteins, expressed as mg.g-1 DW (dry weight), were determined using Beer and 

Eschel equations (Dumay et al., 2013; Munier et al., 2014; Zubia et al., 2014) as follows:    

‘-PEà=à[ � - �  -à � - � à*à . ]à*à .  
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‘-PCà=à[ � - �  -à � - � à*à . ]à*à .  

where A= Absorbance; R-PE= R-phycoerythrin concentration; R-PC= R-phycocyanin 

concentration. 

Lipid peroxidation Malondialdehyde (MDA) is one of the most aldehyde generated by 

lipid peroxidation (Esterbauer and Cheeseman, 1990). In this way, the content of lipid 

peroxidation products was determined by the quantification of MDA. The procedure was 

adapted according to the methods providing by lipid peroxidation (MDA) assay kit (Sigma) 

and Meudec (2006). Around 100 mg of sample was extracted with 3 mL of 0.1% 

trichloroacetic acid solution (TCA, Sigma) and then, grinded in a mortar at 4°C. BHT at 100 

mg.L-1 (a volume of 10µL) was added and samples were centrifuged at 3220g (Eppendorf 

5810 R) during 10 min at 4°C to remove cell debris. Resulting extracts were added to 0.5% 

thiobarbituric acid and 20% TCA  solution (Sigma) according to a ratio 1:4 (v:v). Samples 

incubated 60min at 95°C and cooled down in ice to stop colorimetric reaction. Finally, after 

addition of n-butanol (3.75mL), extracts were centrifuged at 3220g for 20 min at 4°C to 

separate n-butanol fraction to aqueous fraction. After evaporation of 1.5mL of n-butanol 

fraction (MinVac Concentrator Range, Genevac) at 40°C, samples were resuspended with 

700µL of pure water. MDA content was quantified spectrophotometrically by recording 

absorbance at 532nm and corrected by absorbance at 600nm and were calculated as: 

MDA content (nmoles.mg-1 FW) = [ � − � � �� − � 00−� 00� ��a ∗ DF ] W⁄  

where A= Absorbance; a= coefficient of MDA standard curve; DF= dilution factor; c= sample 

fresh weight. 

Total Superoxide Dismutase (t-SOD) Algal powder was resuspended in saline 

phosphate buffer (PBS) solution (v:w; 5:1) composed of 10mM PBS, 

ethylenediaminetetraacetic acid (EDTA, 1mM) and Triton*100 (0.1%, v:v). After sonication 

during 10min at 4°C and incubation on ice during 45 min, samples were centrifuged at 

10000g during 45 min at 4°C (miniSpin Eppendorf, Rotor F45-12-11) to remove the cell 

debris. On obtained extracts, total proteins were quantified according to Bradford procedure 

using BioRad Protein Assay Dye Reagent Concentrate (BioRad France) and Bovine Serum 
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Albumin (BSA) as the protein standard (Bradford, 1976). T-SOD activity (EC 1.15.1.1) was 

assayed spectrophotometrically by measuring the decrease of absorbance at 440 nm due to 

the inhibition of the xanthine/xanthine oxidase complex after 20 min of incubation at 25°C. 

T-SOD activity was determined using the SOD Assay Kit (Sigma-Aldrich, France) and following 

the protocol developed by Richard et al. (2015). The enzyme activity was expressed as Units 

of enzyme.mg-1 of total proteins expressed in equivalent bovine serine albumin (BSA; U.mg-1 

eq. BSA). 

Statistics Statistical analyses were performed with RStudio (v. 0.95.263) for R (v.3.1.3). 

All analyses were carried out in triplicate and results were expressed as mean ± standard 

deviation (SD). If the data met the requirements for parametric tests, they were analysed 

using a multi-way ANOVA (function of the number of factors) at a significance level of 95%, 

followed by a Tukey post-hoc test. Data were transformed if necessary to respect 

homoscedasticity. When the data did not meet the requirements for an ANOVA, they were 

analysed using the two-way Scheirer Ray Hare (SRH) test (Sokal and Rohlf, 1995), the one-

way Kruskal–Wallis (KW) test or the Wilcoxon Mann Withney (WMW) test depending on the 

number of factors and conditions, at a significance level of 95%, followed by a non-

parametrical multiple comparisons test (kruskalmc function; pirgmess package). Data were 

compared in relation to the tide, the year and/or the latitude. Furthermore, multivariate 

analyses (ade4 package) were conducted on NMR data (i.e, correspondance analysis: COA) 

after logarithmic transformation to reduce data variance. To go further, Manova was 

conducted on coordinates of individuals of the selected dimensions generated by 

multivariate analysis (COA) since coordinates of individuals on the several dimensions were 

independent of one another, contrary to relative metabolite concentrations. 

Results 

Population biology  Gracilaria vermiculophylla formed extensive mat of entangled thalli on 

the mudflats of the two rias. Nevertheless, in ria de Aveiro, G. vermicculophylla may develop 

on Zoostera marina areas and Ulva sp was found as epiphytes on algal thalli (see Figure 1). A 

variation of fresh biomass of Gracilaria vermiculophylla was observed between years (Figure 

2) with an increase in summertime 2015 compared with the previous year (two way Anova, F 

= 7.60, p-value = 0.017) and with a mean of algal biomass of 476.3 ± 322.5 and 1045.3 ± 
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565.0 g.m-2 in 2014 and 2015 respectively. Moreover, no sites variability was shown (two 

way Anova, F = 0.37, p-value = 0.41).  

Additionally to biomass variation of G. vermiculophylla, filamentous thalli densities 

profiles were strongly different in ria de Aveiro between sampling years (Figure 3). An 

increase of smallest fragments classes, i.e. for classes of fragments smaller than 3 cm, from 3 

to 4.5 cm, from 4.5 to 6 cm and from 6 to 7.5 cm, was observed in 2015 compared to 2014 

(SRH, p-value < 0.05; Figure 3b). These differential patterns of sizes between years were also 

illustrated between size classes for each year on Figure 3a (on sites data pooled). In 2014, 

only the last size classes exhibited significant difference with the first one, all the other size 

classes were homogenous (KW, Chi2 = 20.182, p-value = 0.017). On the contrary, during the 

new sampling in 2015, densities of size classes were decreasing in function of the rise of 

thalli size with smaller size classes (until 4.5 cm) exhibiting higher densities than larger size 

classes (from 9 cm) (KW, chi2 = 66.48, p-value = 7.41 10-11). Furthermore, few sites 

differences were shown with the two size classes, from 3 to 4.5 cm and from 4.5 to 6 cm 

(Tukey post-hoc test, p-value < 0.05).  

Interestingly, distinctive carposporophytes of G. vermiculophylla were observed in ria 

de Aveiro sites while on the contrary of Brittany sites where only vegetative thalli were 

observed for the two monitoring years (data not shown). 
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Fig. 2 Fresh biomass (g. m−2) variations between sites during June 2014 and 2015 for three 

sites located in the ria de Aveiro (Portugal). Results represented are means ± SD (error bars; 

n = 3). No significant differences was detected between means (p > 0.05) according to an 

ANOVA test and * indicates significant differences between years.observed for the two 

monitoring years (data not shown). 
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Fig. 3 Representations of thalli densities of Gracilaria vermiculophylla depending on their 

size classes (expressed as nb m−2) during summertime 2014 and 2015 in Ria de Aveiro 

(Portugal). Results are expressed as means ± SD. A: Density variations of fragment size 

classes when sites were pooled (n = 9). B: Density variations for each fragment size class and 

each site (n = 3). Density scale was adapted for each size classes.  

Different letters indicate significant differences between means using the Tukey post hoc 

test or Kruskal multiple comparison test. The lack of a letter indicates that no significant 

difference was observed (p value <0.05). Stars on the right shows significant differences 

between years for the corresponding size classes when sites were pooled (*: p-value < 0.05; 

**: p-value < 0.01; ***: p-value < 0.001) 

 

Metabolomic  Component ordinate analysis (Figure 4a) allowed to illustrate 

differences between spectra of G. vermiculophylla issued from ria de Aveiro (Portugal) and 

Bay of Brest (France) relatively to axis 1 (explaining 56.39% of data variation). This difference 

was not highly significant (Manova, F = 25.28, p-value = 0.0130) and was mainly explained by 

buckets ranging from 0.5 to 3 ppm (Figure 4b). These buckets corresponded to minor peaks 

of this chemical shift area, explaining why no significant differences were exhibited for 

relative concentration of N pool (Figure 4c). Moreover, three buckets with chemical shift 

4.98 to 5.10 ppm, i.e. buckets from  4.98 to 5.02, from 5.02 to 5.06 and from 5.06 to 5.10 

ppm, contributed to 3.56, 3.19 and 2.07% to the axis 1 respectively. These chemical shifts 

corresponded to the anomeric proton of floridoside. Contrariwise, no differences on other 

peaks of floridoside signal were showed. Thus, partial differences exhibited by COA analysis 

for floridoside signal explained that relative concentrations of floridoside was not significant 

between French and Portuguese samples of G. vermiculophylla. No significant difference of 

relative concentration of the other identified metabolites, i.e. taurine and isethionic acid as 

for C/N ratio, was observed (t-test, p-value > 0.05). 
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Fig. 4  Component ordinate Analysis (COA) of integrated bins on HR-MAS 1H spectra (A and 

B) and variability of some metabolites measured in Gracilaria vermiculophylla. A- COA score 

plot of individuals depending of the sampling country. Ellipses with a confidence level of 0.99 

were drawn around considered factor, i.e. country (France and Portugal). B- COA correlation 

plot of 96 integrated bins. Each square represented a bin and the square colour intensity was 

proportional to the variable contribution on axis 1. The chemical shift range of bins that 

contributed more than 4% to axis 1 (colored in grey) was precised. C- Table of relative 

concentrations (expressed as %) for floridoside, isethionic acid, taurine and N pool and C/N 

ratio (ratio of carbonated to nitrogenous molecule pools). Data were calculated based on 

relative signal integrals on 1H HR-MAS spectra for each state. Results are expressed as means 

± SD (n=3). No significant difference was found using t-test. 

 

Lipid composition Total lipid amount as relative concentrations of main lipid classes, i.e. 

neutral lipids, glycolipids as phospholipids did not vary between between portuguese and 
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french algal populations (on sites data pooled, n=3). Neutral lipids represented the highest 

lipid classes with more than 1/3 of total lipids (Table 1). Only the composition of neutral 

lipids varied significantly between countries with an enrichment of three types of neutral 

lipids for samples from ria de Aveiro (T-test, p-value < 0.05). Indeed, the algal relative 

concentration of alcohols was multiplied more than 30 fold between countries, the relative 

concentration of triacylglycerides by around 2 and sterol esters by around 1.5. Glycolipids as 

phospholipids compositions did not exhibit significant differences relatively to sites 

localisation (Wilcoxon or t-test, p-value < 0.05). 

Table 1  Total lipid content expressed as mg. g-1 DW and main lipid classes expressed 

as percent of total lipid (TL) between summertime 2014 in the Bay of Brest (France) and Ria 

de Aveiro (Portugal) for Gracilaria vermiculophylla. Results are expressed as means ± SD 

(n=3). Different superscript letters indicate significant differences between means with T- 

test (p-value <0.05) 

 

MGDG: monogalactosyldiacylglycerol, DGDG: digalactosyldiacylglycerol, SQDG: 

sulfoquinovosyl diacylglycerol, PI: phosphatidylinositol, PC: phosphatidylcholine, PE + PG: 

phosphatidylethanolamine + phosphatidylglycerol, CL: cardiolipin, PS: phosphatidylserine 
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Acclimation of the algal photo-physiology   During the tide period where the algae were 

harvested, field parameters, like air temperature (Figure 5a and 5b) and irradiance were 

measured and they exhibited similar magnitude during the two experiments. On the other 

hand, temperatures varied differently during the two experiments depending of recorded 

irradiance. In the Bay of Brest, temperatures increased rapidly from 20.1°C at 10: 10 (h UTC) 

due to the irradiance increase from 321 to 1776 µmol photons .m-2 .s-1 in few minutes (from 

10:10 to 10:17 h UTC), reached a maximum of 29.1°C at 11:50 (h UTC) and decreased until 

the end of the experiment. On the contrary, in ria de Aveiro, incident irradiance increased 

constantly from sunrise to the end of the experiment, reaching 2059 µmol photons .m-2.s-1 at 

sun zenith. The experiments in Portugal began two hours earlier relatively to solar hour 

(UTC) than experiments performed in France due to the offset of tides between these two 

states. During experiments, emersions of G. vermiculophylla map lasted around 6h in Ria de 

Aveiro against 7h in Faou ria linked to differential tide amplitude between these two areas 

(with a tide amplitude of 5.52 and 2.50 m in ria de Aveiro and in Faou ria respectively).  

Photosynthetic parameters showed similar patterns between the two experiments 

with differential intensities during the course of summer spring tides. Indeed, Fv/Fm values 

decreased with the increase of irradiance, especially from irradiances exceeding 1500 µmol 

photons .m-2 .s-1 (Figure 5c and d). In Ria de Aveiro, this decrease reached 82.51% against 

49.41% in the Faou ria at the end of low tide just before the recovery of G. vermiculophylla 

map by seawater. For rETR parameter, this parameter firstly increased with incident 

irradiance intensity (Figure 5e and f). Then, the trend was reversed with the decline of Fv/Fm 

after around 2h of exposition to high irradiance (from 1500 µmol photons .m-2 .s-1) for both 

studied areas. This decrease was not significant in Brittany (KW, p-value < 0.05) in contrast 

to the Ria de Aveiro with the decline of 53.25% of rETR parameter compared to the 

maximum at the end of experiment (KW, p-value < 0.05). 
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Fig. 5 Variations of field abiotic parameters (air temperature: A and B, and incident 

irradiance: C, D, E and F) and fluorescence parameters (Fv/Fm: C and D, and rETR: E and F) of 

G. vermiculophylla during a sunny summer tide course in the Bay of Brest (France) and the 

Ria de Aveiro (Portugal). Represented results for fluorescence parameters are mean ± SD 

(n ≥à .à Diffe e tà lette sà i di ateà sig ifi a tà diffe e esà et ee à ea sà a o di gà toà KWà

tests followed by post-hoc test, p < 0.05). 
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Pigments Violaxanthin and antheraxanthin data were not illustrated as few samples 

exhibited detectable contents. Indeed, violaxanthin was detected in two samples from Ria 

de Aveiro experiment, one sample gathered at the beginning of the ebb tide (B) and one 

sample gathered just before the G. vermiculophylla mat was recovered by the sea water (E). 

Additionally, antheraxanthin was detected in three samples, in  two replicates sampled at 

the beginning of low tide in Ria de Aveiro site and in one replicate gathered at the maximum 

of low tide (M) in Faou ria site (in Brittany). 

Results (Figure 6) exhibited no pigment variation with the tide in ria de Aveiro site as 

in the Faou ria for all quantified pigments (SRH and two-way Anova, p-value > 0.05). On the 

contrary, significant differences were shown between the followed sites, i.e. site 1 of ria de 

Aveiro and Faou ria. G. vermiculophylla contents in zeaxanthin, β-caroten as chl a increased 

in samples from the site located in the ria de Aveiro compared to the one of the Bay of Brest. 

Phycobiliproteins exhibited similar pigment amounts between French and Portuguese sites 

(SRH, p-value < 0.05) with 2.30 ± 0.35 and 2.22 ± 1.44 as 0.81 ± 0.22 and 0.95 ± 0.69 mg of 

phycocyanin.g-1 DW in Faou ria and ria de Aveiro respectively. Additionally, pigment ratio 

was calculated, i.e. xanthophylls on chl a concentrations. This ratio did not vary relatively to 

the two factors tested, i.e. the tide level and the latitude with 0.121 ± 0.020 in Faou ria and 

0.119 ± 0.011 in ria de Aveiro (two-way Anova, F = 2.03, p-value = 0.17 and F = 0.10, p-

value = 0.75 for the factor tide and site respectively without significant interaction between 

factors: F = 1.87, p-value = 0.20).  
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Fig. 6 Concentrations of pigments determined in Gracilaria vermiculophylla according to 

the tide level (B: beginning of low tide when the algal mat were uncovered, M: maximum of 

low tide, E: end of low tide when seawater begins to recover each shore) and depending on 

theàsite sà ou t à F a eà s.àPo tugal .à‘esults were expressed asà ea à±à“Dà = ài  mg.g-1 

DW for R-phycoerythrin (R-PE) and R-phycocyanin (R-PC) and in µg.g-1 FW for the other 

pigments. Stars (*) indicate significant differences between states (*: p < 0.05; **: p < 0.01; 

***: p < 0.001) according to SHR or two-way ANOVA. 

Oxidative stress  Lipid peroxidation through MDA content of G. vermiculophylla 

exhibited significant differences regardless of the location of experiments, i.e. Faou ria and 

ria de Aveiro (SRH test, H = 11.35, p-value= 0.00075; Figure 7a), with higher contents 

exhibited in ria de Aveiro (with 51.01 ± 15.13 nmol MDA. g-1 FW) than in Faou ria (with 26.75 

± 7.92 nmol MDA. g-1 FW). Likewise, lipid peroxidation varied depending of the tide only for 

samples derived from ria de Aveiro. High levels of MDA were exhibited just at the beginning 

of low tide when G. vermiculophylla mat emerged (with 67.96 ± 7.74 nmol MDA. g-1 FW). 

During the remainder of experiment in ria de Aveiro, MDA content declined and was holding 
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to 42.53 ± 9.16 nmol MDA. g-1 FW. On the contrary, SOD activities did not vary between the 

two countries with 33.28 ± 12.98 U SOD. mg-1 eq. BSA and 37.13 ± 8.36 U SOD. mg-1 eq. BSA 

in Faou ria and ria de Aveiro respectively (SRH, H = 0.072, p-value = 0.79). Interestingly, 

results showed a small significant difference for SOD activities relatively to the tide level on 

the whole data (SRH, H = 6.02, p-value = 0.049) even if no variation was detected depending 

of the tide for each states separately (KW, Chi2 = 1.82, p-value = 0.40 for France and one-way 

Anova, F = 3.56, p-value = 0.096 for Portugal).  

  

Fig. 7 Variations of MDA content (malondialdehyde; nmol. g-1 FW) and variations of SOD 

(superoxyde dismutase) activity (U.mg-1 of total proteins expressed in equivalent bovine 

serum albumin: BSA) determined for the red macroalga Gracilaria vermiculophylla (n=5 for 

France, n=3 for Portugal) during the tide course (B: beginning of low tide when the algal mat 

were uncovered, M: maximum of low tide, E: end of low tide when seawater begins to 

recover the muddy shore) and depending on the state (France vs. Portugal). ‘esultsà a eà

e p essedàasà ea à±à“D. Stars (*) indicate significant differences between states (*: p < 0.05; 

**: p < 0.01; ***: p < 0.001) according to SRH test. Different letters indicate significant 

differences depending of the tide level for each state (one-way Anova, p-value < 0.05).  
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Discussion 

Several major points stood out of these results on the phenology, the metabolomic 

as the ecophysiological characteristics of G. vermiculophylla between two countries, France 

and Portugal, representing contrasted latitudes along on its North european Atlantic coasts 

distribution range. At first, this invasive seaweed exhibited a high plasticity of its phenology 

with a fast variation of size classes pattern in only one year in ria de Aveiro.  Secondly, the 

presence of carposporophytes, i.e. reproductive thalli, in ria de Aveiro suggested that the 

biological cycle of the species was completed in field conditions and confirmed previous 

studies (Abreu et al., 2011). Rarely, reproductive thalli were observed once time in ria of 

Faou in 2014 but since reproductive thalli did not have been observed in the field for 

Brittany rel algal populations (Surget et al., 2017) during our monitoring from 2013 to 2015. 

Nevertheless, the capacities of Brittany populations to complete their biological cycle was 

checked under laboratory conditions (Rueness, 2005). Moreover, French and Portuguese 

populations presented no variation of their main osmolytes detected by NMR HR-MAS. The 

composition of neutral lipids differed between populations with the concentration in sterol 

esters, triacylglycerides as alcohols in ria de Aveiro. Additionnaly, the present study 

illustrated the plasticity of ecophysiological responses of G. vermiculophylla populations 

between this two locations with an higher photoinhibition occuring in ria de Aveiro parallel 

to a concentration in several pigments, i.e. zeaxanthin, β-carotene and chl a. High levels of 

lipid peroxidation fluctuating with the tide without variation of SOD activities was also 

demonstrated in ria de Aveiro populations. 

Phenological plasticity  Litterature reported a high plasticity of G. vermiculophylla 

especially of its attachment mechanisms depending of its location as environmental 

conditions. This invasive macroalgae could form entangled mat of thalli partially buried, a 

map of loose-lying fragments or could be attached to several biogenic subtrates as tube 

worms of the polychaete Diopatra or snail shells (Abreu et al., 2011; Surget et al., 2017; 

Thomsen et al., 2009). Abreu et al. (2011) observed a high annual variability of 

G. vermiculophylla mats with the presence of ephemeral patches that reappeared in nearby 

areas. Interestingly, the fragmentation pattern of G. vermiculophylla as the increase biomass 

illustrated the establishment of a mat partially buried in ria de Aveiro as observed previously 

in the Bay of Brest (Surget et al., 2017) and contrasting with the seaweed phenology in its 
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native area (Muangmai et al., 2014). Indeed, fragmentation patterns observed in 2015 was 

similar to those observed in the Bay of Brest during a seasonal monitoring performed from 

December 2013 to December 2014 (Surget et al., 2017). Abreu et al. (2011) hypothesized 

that the instability of Gracilaria mat may be due to anthropogenic activities as dredging 

activities occurring in channels of ria de Aveiro (Silva et al., 2004) together to tidal flushing 

during spring tides. No known dredging activities occurred in studied rias of the Bay of Brest. 

Thus, the observation in ria de Aveiro of a highly fragmented thalli pattern during 

summertime 2015 similar to that of populations of the Bay of Brest suggested that, the 

presence of loose-lying thalli (little fragmented) as observed in ria de Aveiro during 

summertime 2014 (possibly linked to anthropogenic perturbations or hydrodynamic events), 

may quickly formed a more stable mat with a typical highly fragmented phenological 

pattern.  Moreover, biomass sampled during summertime 2015 were consistent with results 

from July 2007 presented by Abreu et al. (2011) and reinforced the hypothesis that 

populations sampled during summertime 2014 in Ria de Aveiro exhibited low biomass link 

potentially to a disturbance of the algal mat. Moreover, Muangmai et al. (2014) 

desmonstrated the correlation between the thalli size and their biomass in relation to 

growth period of G. vermiculophylla. These results showed on the contrary an increase of 

algal biomass linked to the higher level of thalli fragmentation. 

Metabolomic acclimation Surget et al. (2017) noted the potential link between FFA  (Free 

Fatty Acids) concentrations and the increase of densities of smallest fragments of 

G. vermiculophylla. In the present study, no significative differences was exhibited by FFA 

concentrations between Portuguese and French populations despite lower concentrations in 

ria de Aveiro, due to a high variability between sites. It would be interesting to correlate 

fragmentation level to FFA concentrations. Indeed, FFA may have an important 

ecophysiological role for G. vermiculophylla as they were supposed to be precursors of 

oxilipins, molecules implies in defense of the algae following a wounding stress (Lion et al., 

2006; Rempt et al., 2012). More intensive monitoring coupled with controlled lab 

experiment may support this hypothesis.  Moreover, no glycolipid variations was observed 

between the two locations. These lipids are involved in the regulation of chloroplast 

membrane fluidity and/or light harvesting (Dörmann and Hölzl, 2009; Pettit and Harwood, 

1989). Our results indicated that differential environmental conditions linked to the latitude 
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of monitored areas did not imply an acclimation of photosynthesis efficiency in term of 

glycosylglycerides composition. Interestingly, this type of adjustments was observed linked 

to seasonal acclimation in G. vermiculophylla populations of the Bay of Brest (Surget et al., 

2017). Nevertheless, seasonal variations implied the conjunction of several abiotic factors 

variation. For example, during winter, the macroalgae are commonly exposed to lower 

incident irradiation and day length as well as lower water temperatures and the opposite in 

summer. These variations differed to latitudinal environmental conditions since the day 

length was similar for the two studied areas. Moreover, an acclimation of photosynthesis 

efficiency may also occur by the change in the fatty acids desaturation level since these 

adjustments regulated membrane fluidity and thus determining the thermosensitivity of PS 

II (Allakhverdiev et al., 2008). Variation of lipid desaturation levels was reported on other 

macrolalgal species in response to differential water temperature (Sanina et al., 2008).  

Photosynthetic plasticity and metabolomic involvements  We reported contrasted 

patterns of in situ chl a fluorescence signals depending on sites, illustrating the contrasted 

environmental conditions of shores mainly due to their differential latitude position inducing 

higher mean temperatures (Gohin et al., 2010) as exposition to higher irradiances. These 

differential environmental conditions were not observed during the experiments in term of 

air temperature as irradiance. Fv/Fm declined more important in ria de Aveiro than in Faou 

ria suggested a more pronounced photoinhibition occuring in Portugal location. 

Contrariwise, initial Fv/fm values recorded at the beginning of low tide were similar in the 

two locations indicating a complete recovery of photosynthetic efficiency during the 

immersion and night. These results suggested the establishment of a dynamic non-

photochemical quenching (NPQ) during spring tide in summertime as observed previously on 

other seaweeds (Delebecq et al., 2011; Gevaert et al., 2003; Häder et al., 2001). The 

establishment of NPQ allowed to prevent PSII damages by a stronger dissipation of excessive 

energy and decreasing energy inputs on PSII (Hanelt, 2003). On another hand, the more 

pronounced photoinhibition in ria de Aveiro may suggest an higher susceptibility to the 

establishment of chronic photoinhibition.   

The major photosynthetic pigment of G. vermiculophylla, i.e. chl a, was present in 

higher concentrations in populations from ria de Aveiro. These results may seem surprising 

since it was commonly assumed that higher light availability was associated to a decrease in 
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photosynthetic pigments to limit light harvesting capacity and prevent photo-oxidative stress 

(e.g. Delebecq et al., 2013; Miller et al., 2006; Roleda et al., 2012; Schmid, 2016). Several 

hypotheses could explain these observations. Higher concentrations in chl a may be a 

consequence of a differential dilution of the pigment due to differential growth of the algal 

thallus during summer periods between the two populations. Indeed, it was shown 

previously that populations of the Bay of Brest presented a highest productivity (Davoult et 

al., in prep.) as higher biomass in June (Surget et al. 2017) suggesting that summertime 

represents the growth period. Moreover, Abreu et al. (2011) showed differential relative 

growth rate between tetrasporophyte and gametophyte of G. vermiculophylla on young 

sporelings and similar growth was observed on older thalli. 

On another hand, as mentioned above, dredging activities in Ria de Aveiro induced 

the increase of tidal prism and as a consequence the intensification of tidal currents. These 

factors enhanced the water turbidity (see Figure 1c) and the capacity of sediment transport 

inducing the decline of seagrass populations replaced by macroalgae (Silva et al., 2004). 

Thus, concentration in chl a of Gracilaria thalli from ria de Aveiro lagoon may be an 

acclimation to low light availability occurring during immersion due to the turbidity of 

seawater linked to human activities of this highly entropized area. Effectively, increasing 

their chlorophyll content significantly, allowing the individuals to reduce their light 

saturation point and thus allow a higher productivity under low light conditions (Miller et al., 

2006; Roleda et al., 2012). On another hand, as illustrated in the present study, by increasing 

its light harvesting capacity, with a higher overall photosynthetic capacity, i.e. higher rETR 

observed  during the the first part of the ebb tide, higher chl a concentrations may induce 

higher photoinhibition as higher oxidatives stress during emersion.  

Linked to an higher overall photosynthetic capacity and face to photoxidative stress 

enhanced in portugal, several mechanisms of protection may occur within the alga. At first, 

an increase in carotenoids pigments, i.e. zeaxanthin and β-caroten was observed during 

summertime in ria de Aveiro populations. These photo-protective pigments are well known 

to play a key role in the photoprotection of PSII reaction centres of plants and most of algae 

(Demmig-Adams and Adams, 1996; Jahns and Holzwarth, 2012). Furthermore, the 

accumulation of zeaxanthin is probably an acclimation response to light stress in the 

Gracilariales (Schubert et al., 2006).  Interestingly, xanthophyll cycle not seem to occur 
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during tide time scale due to the lack of violaxanthin as anteraxanthin (in most of samples 

for the latter). These results grew the debate concerning an operative violaxanthin cycle 

occurring in red seaweeds (Goss and Jakob, 2010; Marquardt and Hanelt, 2004; Raven, 

2011). 

Secondly, the present study illustrated an increase of some neutral lipids such as 

triacylglycerides (TAG), alcohols and sterol esters in Portuguese populations. Neutral lipids 

constituted storage compounds of carbon, easily catabolized to provide energy source (Gurr 

et al., 2002; Guschina and Harwood, 2013; Ohlrogge and Browse, 1995). Interestingly, it was 

shown that high light conditions can lead to an increase of neutral storage lipids such as 

TAG, which has been observed in the brown seaweed Fucus serratus and the red one, 

Tichocarpus crinitus (Khotimchenko and Yakovleva, 2005). On microalgae, it was reported 

that the biosynthesis of TAG may serve as electron sink under photo-oxidative stress (Hu et 

al., 2008).  

In this context, lipid peroxydation levels indicated that higher oxidative stress may 

occur in population of G. vermiculophylla from ria de Aveiro lagoon. Moreover, 

photosynthetic parameters exhibited the establishment of photoinhibition during the spring 

tide in the two latitudes but this effect was enhanced in Portugal, indicating the exposition 

to excessive light energy. In this way, high irradiances encountered in the ria de Aveiro, may 

induce the de novo biosynthesis of some storage lipids such as TAG as demonstrated in 

microalgae (Roessler, 1990 and references therein) with the aim to store excessive energy 

produce by photosynthetic apparatus. This biosynthesis require large amount of ATP and 

NAD(P)H and may prevent photochemical damage under excessive irradiance (Roessler, 

1990). High rETR exhibited in ria de Aveiro joined this hypothesis as this proxy of electron 

transport illustrated higher photosynthetic efficiency of G. vermiculophylla in ria de Aveiro 

before establishment of photoinhibition. Nevertheless, this ability to accumulate TAG was 

not evident in two other red seaweeds, Palmaria palmata (Schmid, 2016) and also on 

another invasive species, Grateloupia turuturu (Kendel et al., 2013). 

To conclude, even if Portuguese populations may present more susceptible 

photophysiological patterns associated to a high oxidative stress, this stress seemed to be 

regulate by the seaweeds, as no photobleaching seems to occur (no degradation in 

pigments) as no enhancement of SOD activities. G. vermiculophylla seemed to be more 
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sensitive to winter temperature as winter environmental conditions in Faou ria induced an 

increase of SOD activity compared to summer environmental conditions (Surget et al., 2017) 

translating an activation of antioxidant defenses (Lesser, 2006).  Several limits have to be 

taken into account between the studied areas: differential biotic factors which could not be 

o t olledà a ofau a,àepiph tes,à i us… ,àdiffe e tialà lo alàe i o e talà fa to sàsu hàasà

ut i e tsài putsàalo gàlatitudi alàg adie t…àDespiteàtheseàli iti gàfa to s,àsu hàstudiesàlikeà

this one, may complete experimentations performed under controlled conditions. 

Performed these analyses on populations from the South of Sweden will allow to check this 

hypothesis. Furthermore, the ecological characteristics of the species reinforced these 

conclusions mainly due to the presence of carposporophytes showing that reproduction may 

occur throughout the year in ria de Aveiro (Abreu et al., 2011). Furthermore, the ecological 

capabilities of this species may compensate its stressful environmental conditions. We 

hypothesized that especially its capacities to be maintained at dormancy state under buried 

conditions (Surget et al., in preparation) allow G. vermiculophylla to thrive in ria de Aveiro 

(Abreu, 2011 and this present study). In a context of climate change and temperature 

warming, we can hypothesize that an increase of the seawater temperature in the bay of 

Brest may facilitate its sustainability by increasing its reproduction window. 
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Conclusion et synthèse de la partie 2  

La problématique principale de cette partie peut se résumer de la manière suivante :  

La plasticité phénotypique des espèces étudiées le long du gradient latitudinal, peut-

elle permettre de prédire à grande échelle les effets bénéfiques ou délétères du changement 

climatique sur la biologie de ces espèces et in fine sur leur future répartition ? 

Ces études apportent des éléments de répo seàetàpe ette tàd ta li à lesà o statsà

suivants : 

- une abondance différentielle de C. fragile associée à une variation des classes de 

taille le long du gradient qui traduit un potentiel invasif plus important en 

Norvège. Au vu de ces résultats, il serait pa ti uli e e tà i t essa tàd tudie à

l a li atatio à deà l effi a it à photos th ti ueà deà esà populatio sà sa ha tà

u ellesà p se te tà u eà di e sit à g ti ueà fai leà età o espo de tà auà eà

haplot peà l haplot peà àetà se aie tà issuesàd u àseulà e e t d i t odu tio à

(Provan et al., 2005).  De plus, il serait judicieux de comparer cette acclimatation 

à elleàdesàpopulatio sà dit a e esàd u àaut eàhaplot peà haplot peà .à 

- une forte plasticité phénologique de S. muticum à une échelle locale sans 

diff e esà ota lesà leà lo gà duà g adie tà ai sià u u eà photo-physiologie 

acclimatée aux conditions thermiques du gradient lors des expériences menées. 

Une étude complémentaire portant sur le potentiel du stress oxydant induit par 

ces conditions environnementales permettrait de compléter ces résultats. 

- ces résultats ne permettent pas de conclure quant à une résilience différentielle 

de la photo-physiologie entre S. muticum et B. bifurcata. Des analyses du contenu 

pigmentaire et du niveau de stress oxydant permettraient de compléter ces 

données. 

- une forte plasticité phénologique de G. vermiculophylla ai sià u u eà photo-

physiologie variable le long du gradient. Des expériences de transplantation entre 

les populations permettraient de comparer les performances différentielles de 

ces populations.  

Pour G. vermiculophylla, les résultats montrent des profils de classe de taille de cette 

espèce similaires entre la Rade de Brest et la ria de Aveiro en 2015 associés à un envasement 
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du tapis algal ainsi que la présence de carposporophytes au Portugal. Ces résultats illustrent 

gale e tàu eà apa it àphotos th ti ueàplusà le eàasso i eà àl a se eàd a ti atio àdeàlaà

“ODààetà àl aug e tatio àdeàlaà o e t atio àduàβ-carotène pour la population étudiée dans 

laà iaà deà á ei o.à L ensemble de ces éléments semblent indiquer une persistance de cette 

espèce dans un contexte de réchauffement climatique aux latitudes plus au Nord comme en 

Rade de Brest. Cependant, cette question ne peut être complètement tranchée étant donné 

la multiplicit àdesài te a tio sà u ellesàsoie tàa tago istesàouàs e gi uesàop a tàe t eàlesà

espèces algales et leur environnement biotique et abiotique. Par ailleurs, les résultats 

d effi a it àphotos th ti ueàauà i eauàduàP“IIà hezàG. vermiculophylla entre la ria du Faou 

(Bretagne) et la ria de Aveiro (Portugal) soulignent le compromis existant entre une 

utilisation optimisée des faibles éclairements (dans ce cas présent potentiellement lié à une 

tu idit àplusài po ta teà àl i e sio àauàPo tugal,àda sàlaà iaàdeàáveiro) et la minimisation 

desà do agesà aus sà pa à l e positio à pisodi ueà au à fo tsà lai e e tsà u eà

photoinhibition accrue de la population de cette ria) (Hanelt et al., 1997).   

Ces résultats ont également illustré une variation différentielle des métabolites à la 

fois en termes d os ol tesà età deà o positio à lipidi ueà e t eà les saisons (décrit dans la 

partie àetà leà lo gàd u àg adie tà the i ueà etteàp se teàpa tie àetàai sià laà i hesseàdesà

fonctions biologiques que ces métabolites peuvent remplir. La plasticité marquante du 

phénotype biochimique des macroalgues invasives étudiées (qui a été démontrée tout au 

long de ce travail) est source de chimiodiversité chez ces macrophytes marins. Cette 

chimiodiversité pourrait être utilisée pour des applications potentielles dans les domaines de 

la santé humaine et animale, dans une optique de bio-inspiration. Ainsi, la dernière partie de 

ce manuscrit présente deux voies de valorisation potentielles de métabolites de végétaux 

marins et littoraux en étudiant les propriétés biologiques de ces métabolites. 
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Partie 3 : Application des modèles de végétaux marins au concept de 

bio-inspiration 

Lesà alguesà so tà o uesà pou à p se te à u à g a dà i t tà pou à l isole e tà deà

composés et de principes actifs à usages alimentaire, médical ou cosmétique (Stiger-

Pouvreau and Guérard, 2017). Plus particulièrement, les végétaux marins de la zone 

intertidale (étage médio-littoral) constituent des modèles de choix du fait de leur 

acclimatation, voire adaptation, aux cycles tidaux, journaliers et saisonniers qui induisent 

une fluctuation constante des paramètres environnementaux (Hurd et al., 2014; Sampath-

Wiley et al., 2008), età o eàl aàd o t à eàp se tàt a ailàpou àplusieu sàesp esàalgalesà

et pour deux estrans différents. Dans ces habitats, les algues ont développé un panel de 

stratégies de défense et notamment de défenses chimiques dont les principaux mécanismes 

so tà l os o gulatio ,à laà sista eà à laà dessi atio ,à laà photop ote tio ,à leà s st eà

antioxydant, les défenses liées aux interactions biotiques (défenses contre le broutage, 

o t eà l piph tis e… à (Amsler, 2012; Bischof and Rautenberger, 2012; Hurd et al., 2014; 

Iken, 2012; Karsten, 2012). Ces stratégies de défense confèrent aux macrophytes marins une 

forte chimiodiversité (Stengel et al., 2011). 

Pa àailleu s,à eàpote tielàd a li atatio àdesàesp esàdeà a oph tesàetàlesàd fe sesà

u elles d eloppe tà so tà a ia lesà da sà l espa eà età leà te psà a à i ti e e tà li es à leur 

environnement abiotique et biotique. Par exemple, Saha et al. (2016) ont montré la capacité 

de G. vermiculophylla às adapte à apide e tà àdeà ou ellesà o ditio sà ioti uesàda s son 

ai eàd i t odu tio ,àe àd eloppa tàdesà a is esàdeàp ote tio àau à ou eau à pi io tesà

deàl ai eàd i t odu tio ,àtoutàe àpe da tàlaà apa it àdeàseàd fe d eàfa eà à eu àdeàso àai eà

d o igi eà(Saha et al., 2016). Cette acclimatation du mécanisme de défense chez cette algue 

conduit à une richesse des mécanismes de défense vis-à-vis du biofouling, richesse qui 

diff eàd u eàpopulatio à à l aut e.àDa sàu eàopti ueàd appli atio àe àa ti-fouling, on peut 

s atte d eà à eà ueà lesà populatio sà deà G. vermiculopphylla présentent des activités 

différentielles en fonction de leur répartition géographique. Comme autre exemple, on peut 

prendre la molécule soufrée du DMSP (diméthylsulfopropionate). Cette molécule 

d i po ta eà ologi ueàp se teàtoutàu àe se leàd a tivités biologiques différentes selon 

la population de Codium fragile étudiée (Van Alstyne, 2008), aux applications potentielles 
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multiples, telle que des activités en tant que cryoprotecteur (Karsten et al., 1992),à u a ti-

appétant (Lyons et al., 2007), ou qu u àsolut à o stitutifà (Keller et al., 2012; Stefels, 2000). 

Ces molécules impliquées dans la défense chimique des macroalgues présentent des 

a ti it sà iologi uesài dispe sa lesàauà ai tie àdeàlaàfit essàdeàl algue,àa ti it sà uiàpeu e tà

se révéler intéressantes pour faire face aux challenges de la société moderne en faisant le 

lien entre activité biologique et biotechnologie marine. 

Ce constat a donné naissance au concept de bio-inspiration, ou « s i spi e àduà i a tà

pour développer de nouveaux produits », tel que le développent d i g die tsàa tifs pour le 

domaine de la cosmétologie et de la santé humaine (Fleurence and Levine, 2016 ; Stiger-

Pou eauàa dàGu a d,à .àLesàf uitsàdeà laà e he heàfo da e tale,à o eà l isole e tà

de molécules de protection/défense, conduisent ainsi les chercheurs à proposer ces 

molécules à des industriels qui les formulent ensuite pour diverses applications. Cette 

stratégie se révèle particulièrement fructueuse dans le développement de nouvelles 

méthodes pour prévenir le biofouli gà e à ilieuà a i à età l ide tifi atio à deà ou eau à

o pos sàpou àleàd eloppe e tàd a sàsolai esàa ti-UV (De Nys and Steinberg, 2002).  

Parmi les molécules synthétisées par les végétaux marins, les composés phénoliques 

so tàdesà o pos sàd i t ts qui possèdent de multiples activités biologiques (Ksouri et al., 

2012). Ils constituent une large famille de métabolites secondaires qui sont caractérisés par 

un noyau aromatique portant un ou plusieurs groupements hydroxyles (Figure 30). Ils 

peuvent être simples comme les acides phénoliques ou polymérisés formant ainsi des 

polyphénols comme les flavonoïdes. 

Fig. 30 ‘ep se tatio à d u à e e pleà d a ideà ph oli ue,à l a ideà af i ueà á à età deà laà
st u tu eàdeà aseàd u àfla o oïdeà B . 
  

A B
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Les flavonoïdes constituent le groupe le plus large des composés phénoliques. Ils sont 

constitués de 15 atomes de carbone formant deux cycles aromatiques séparés par un 

hétérocycle (Ajila et al., 2011), et comme illustré en Figure 30. 

Ils sont particulièrement connus pour leurs activités antioxydantes (Cho et al., 2011; 

Jallali et al., 2012; Mallick et Mohn, 2000). De nombreuses recherches sont menées afin de 

t ou e à deà ou ellesà sou esà d a tio da tsà pou à e pla e à lesà o pos sà s th ti ues,à

utilis sà o u e tà da sà l i dustrie alimentaire (Gupta and Abu-Ghannam, 2011), et 

dont les caractères toxique et carcinogène ont été démontrés (Chen et al., 1992). Ainsi, il 

existe un intérêt grandissant pour identifier les espèces de macrophytes présentant un fort 

potentiel antioxydant e à ueà d appli atio sà o eà i g die tà a tifà da sà l i dust ieà ag o-

alimentaire mais également cosmétique et pharmaceutique (Cho et al., 2011; Ksouri et al., 

2012). 

 En marge de cette activité antioxydante bien décrite dans la bibliographie, les 

composés ph oli uesàpeu e tàp se te àd aut esàa ti it sà iologi uesàe o eàpeuà tudi esà

aisàd u àg a dài t tàpou àlesài dust ielsàetàlaàso i t à i ile.àCes molécules actives peuvent 

présenter des activités originales ayant un lien direct avec leur rôle biologique, comme des 

p op i t sà photop ote t i esà est-à-di eà lo s u ilsà so tà s th tis sà de novo ou en plus 

g a deà ua tit à pa à lesà g tau à a i sà e à asà deà st essà lu i eu à ouà d i adiatio à au à

ultraviolets), e.g. Cruces et al., 2017, avec une application pote tielleà e à ta tà u a à

solaire (Stevanato et al., 2014). Dans ce cas, on pourra parler de démarche de bio-inspiration 

intuitive. 

Elles peuvent également présenter des propriétés sans lien apparent avec leur rôle 

iologi ueà da sà l o ga is eàdo tà ellesà so t extraites, comme par exemple des propriétés 

ostéogéniques, i.e. favorisant la minéralisation osseuse, de molécules présentes dans des 

organismes non calcaires. E àeffet,à uel uesà tudesào tà isàe à ide eàl effetàa a oli ueà

des composés phénoliques sur le métabolisme osseux (Zhang et al., 2008) suggérant leur 

utilisatio àda sà laàp e tio àdeà l ost opo oseà (Dew et al., 2007 ; Habauzit and Horcajada, 

2007). La démarche de bio-inspiration dans ce second cas peut être qualifiée de non 

intuitive. 
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Dans ce contexte, deux études sont présentées dans cette partie, une première 

tudeàpo ta tà su à l ide tifi atio àdeà ol ulesàd u àe t aità à p op i t sàphotop ote t i esà

avec des applications potentielles en tant que filtre solaire (Chapitre 7) et une seconde étude 

sur lesà p op i t sà ost og i uesà d e t aitsà deà deu à a oalguesà e tes,à l u eà i asi eà

Codium fragile età l aut eà ati e,àCladophora rupestris avec une application possible dans le 

do ai eà io di alà Chapit eà .àCesàdeu à tudesào tàfaitàl o jetàauàp ala leàde la mise au 

poi tà d u à p oto oleà deà se i-purification des composés phénoliques initialement mis au 

point pour les macroalgues brunes au sein du laboratoire (Stiger-Pouvreau et al., 2014). Puis 

un screening a été réalisé chez trois espèces de phanérogames marines, ainsi que deux 

a oalguesà e tesàafi àdeàteste àl effi a it àdeà eàp oto oleàetàlesàa ti it sà iologi uesàdesà

e t aitsà ai sià o te usà esà t a au à o tà faità l o jetà deà o à stageà deà Maste à .à Da sà leà

paragraphe suivant sont présentés les résultats de ce screening qui consiste en une étude 

préliminaire aux Chapitres 7 et 8. 
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Criblage de cinq macrophytes marins : étude préliminaire 

Ceà i lageà aà pou à utà deà ett eà e à ide eà l effi a it à d u à p oto oleà deà se i-

purification à concentrer les composés phénoliques extraits de cinq macrophytes marins 

couramment observés le long des côtes bretonnes. Ainsi ont été sélectionnés deux 

chlorophytes : Codium fragile (Suringar) Hariot, Cladophora rupestris (Linnaeus) Kützing et 

trois plantes halophiles : Spartina alterniflora Loisel, Salicornia fragilis Ball and Tutin et 

Salicornia ramossissima Woods. Il a également pour objectif de mettre en évidence des 

activités biologiques intéressantes en analysant le potentiel antioxydant, activités 

antiradicalaire, photoprotectrices et pro-minéralisantes des extraits obtenus. Ce screening 

s està d o pos à e à deu à tapes.à U eà p e i eà tapeà aà euà pou à utà de caractériser les 

extraits ainsi obtenus vis-à-vis de leur composition en composés phénoliques. Ainsi, les 

teneurs en composés phénoliques totaux et en flavonoïdes ont été dosés.  

Lo sàd u eàdeu i eà tape,àleàs ee i gàs estàpo t àsu àlesàa ti it sàa tio da tesàetà

a ti adi alai esàdesàdiff e tsàt pesàd e t aitsà uiào tà t àa al s esàauà o e àdeàt oisàtestsà

différents : le test antiradicalaire du DPPH (2.2 diphényl-1-picrylhydrasyl), le test du pouvoir 

réducteur et le testà duà β-carotène. Ces différents tests antioxydants et antiradicalaire 

apportent des informations complémentaires sur la nature des antioxydants présents chez 

les espèces étudiées (Figure 31). Le test DPPH est un test antioxydant non spécifique, c'est-à-

di eà u ilà pe età deà d te i e à l a ti it à a tio da teà d e t aitsà ouà deà ol ulesà sa sà

pouvoir conclure sur la nature de cette activité (Koleva et al., 2002) . Ce test est très sensible 

aisàl a ti it àa tio da teà esu eàestàa tifi ielleà ta tàdo à ueàleà adi alàDPPHà aàpasà

de réalité biologique (Huang et al., 2005).à Leà testà duà β-carotène implique un transfert 

d ato esà d h d og eà età pe età ai sià deà si ule à laà apa it à a tio da teà fa eà à desà

a is esàd o datio àsi ilai esà àlaàpe o datio àlipidi ueà (Huang et al., 2005; Koleva et 

al., 2002). Le test du pouvoir rédu teu ài pli ueàu àt a sfe tàd le t o sàetà o eàso à o à

l i di ueàpe etàdeàd te i e àlaà apa it à du t i eàdesàe t aitsàouàdesà ol ulesàtest esà

(Aparadh et al., 2012; Huang et al., 2005). 
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Fig. 31   M a is esàd a tio àdesàdiff e tsàtestsàutilis sàda sàleà i lageàafi àd a al se àlaà
capacité antioxydante des extraits et fractions obtenus à partir de cinq macrophytes marins. 

Matériels et méthodes 

Les quatre sites de prélèvement des macrophytes sont situés sur la côte Atlantique 

française. Les chlo oph tesà o tà t à p le sà su à l est a à deà l a seà deà Po s eu à

° ' . "N,à ° ' . O,à La ildult,à . Cladophora rupestris a été échantillonné en 

hautàdeàl tageà diolitto alàe à odeàa it àta disà ueàCodium fragile a été échantillonné 

en mode battu, e à asà deà l tageà diolitto al. Spartina alterniflora, Salicornia fragilis et 

Salicornia ramossissima ont été prélevées respectivement au niveau du marais de la rivière 

deà l Elo à ° , àN,à ° , O ; Le Relecq Kerhuon, 29), du marais de la Ria du 

Co uetà ° , àN,à ° . àO ; Le Conquet, 29) et du marais du Port du Collet 

° . àN,à ° . O ; Bouin, 85). 

Après récolte, le matériel végétal a été trié avec précaution et identifié. Le matériel a 

été rincé brièvement à l eauà ou a teà a a tà d t eà o gel à -24°C) et lyophilisé 

(CHRIST BETA 1- à LD .à Lesà ha tillo sà o tà t à duitsà e à poud eà à l aideà d u à o eu à

age àetà o se sà àl a iàdeàlaàlu i eà àte p atu eàa ia te. 
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M thode d’o te tio  des e t aits uts et des fractions semi-purifiées   Des extraits bruts 

ont été obtenus pour chaque espèce par extraction solide/liquide à partir de poudres sèches 

etàd u à la geàh d o tha oli ue.à Leàp oto oleàd e t a tio àpuisàdeà se i-purification est 

illustré par la Figure 32. Ce dernier a été adapté à partir de celui décrit par Stiger-Pouvreau 

et al. (2014). Il est détaillé dans les parties Matériels et Méthodes des deux chapitres 

suivants (Chapitre 7 et Chapitre 8).  

Fig. 32   “ opti ueàduàp oto oleàd e t a tio àdesà o posés phénoliques et de leur semi-

purification. 
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Ce protocole est composé de deux phases de lavage par des solvants organiques, 

e t e oup esà d u eà phaseà deà p ipitatio .à Ilà pe età d o te i à deu à f a tio sà se i-

pu ifi es,àu eàphaseàa tateàd th leàetàu eàphase aqueuse. Lors du screening des extraits 

desà i àesp esà tudi es,àl e t aità utài itialàai sià ueàlesàdeu àphasesàfi ales,à i.e. fractions 

semi-purifiées, ont été analysés. 

Tests colorimétriques   Tous les tests colorimétriques ont été réalisés en microplaques de 

96 puits (Greiner bio-o e .àU àali uotàdeà ha ueàe t aitàse à ut,àphaseàa tateàd th leàetà

phaseà a ueuse à està pes à età solu ilis à da sà deà l eauà d i alis eà afi à d o te i à u eà

concentration de 10 g.L-1. Différentes dilutions de 0,005 à 1 g.L-1 sont effectuées et chaque 

concentration est testée en triplicata. La lecture des différentes absorbances a été réalisée 

par un spectrophotomètre à microplaque (Multiscan MS, Labsystems). Les produits 

chimiques utilisés sont de marque SIGMA-ALDRICH®. Les résultats ont été rapportés au 

poidsàd e t aità se ,à eà uià li i eà lesà a iatio sàdesà aleu sàd a ti it sà li esàauà e de e tà

d e t a tio .à 

Les protocoles du dosage des composés phénoliques totaux (test de Folin Ciocalteu) 

ainsi que des flavonoïdes sont détaillés dans le paragraphe 2.4 du Chapitre 7. De même, les 

protocoles deà dosageà deà l a ti it à a ti-radicalaire par le test du DPPH et de dosage de 

l a ti it àa tio da teàpa à leàtestàduàpou oi à du teu àetàpa à leàtestàduà la hi e tàduàβ-

carotène sont décrits dans le paragraphe 2.5 du Chapitre 7. Les résultats obtenus pour les 

dosagesàd a ti it sàse o tà o pa sà àdiff e tsàt oi sàpositifs,àl a ideà -hydroxy-2,5,7,8-

tetramethylchroman-2- a o li ueà t olo ,à l α-to oph olà ita i eàE ,à l a ideàas o i ueà

ita i eàC ,àl h d o a isoleà ut l à BHá àetàl h d o tolu eà ut l à BHT . 

Statistiques   Les analyses statistiques ont été traitéesà à l aideàduà logi ielà‘“tudioà a e à laà

e sio à ‘à . . .à Lesà it esà deà faisa ilit à deà l áNOVáà ta tà pasà espe t sà

(échantillonnage faible : n=3 à 5), des tests non paramétriques ont été utilisés. Le test de 

Kruskal-Wallisà sui ià d u à testà a posteriori de Behrens Fisher (de la fonction npmc : Non 

Parametric Multiple Comparisons, de R) ont été appliqués pour effectuer des comparaisons 

multiples de moyenne. Toutes les analyses sont réalisées au seuil de confiance de 95%.  
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Résultats 

Caractérisation des extraits et fractions semi-purifiées   

Teneurs totales en composés phénoliques   D ap sà laà Figu eà ,à o à o se eà ueà laà

purification a permis de concentrer de manière efficace les composés phénoliques dans la 

f a tio à a tateà d th le,à lesà te eu sà e à o pos s phénoliques de celles-ci étant 

significativement plus élevées que celles des extraits bruts et des fractions aqueuses pour les 

cinq macrophytes étudiés. La purification des composés phénoliques est la plus effective 

pour Salicornia ramossissima avec un fa teu à , à e t eà laà f a tio à a tateà d th leà

présentant la teneur la plus élevée avec 431,5 ± 19,9 mg équivalent acide gallique.g-1 MS 

(mg éq. AG.g-1 M“ àetà l e t aità utà i itialà , à±à ,  mg éq. AG.g-1 M“ .àD u àpoi tàdeà ueà

interspécifique, on observe une forte disparité des teneurs en composés phénoliques 

ota e tà pou à lesà f a tio sà a tateà d th leà desà esp esà deà pla tesà halophilesà a e à

lesquelles les teneurs en composés phénoliques sont supérieures à 117,7 ± 3,4 mg éq. AG.g -1 

MS soit 11,7% MS (teneur obtenue pour Spartina alterniflora) et celles des espèces algales 

pou àles uellesà esàte eu sà e de tàpasà , à±à , à gà .àáG.g-1 MS soit 2,2% MS (teneur 

obtenue pour Codium fragile).  

Teneurs en flavonoïdes   Des flavonoïdes ont été mis en évidence chez toutes les espèces, 

aisà leu sà te eu sà so tà t sà a ia lesà Figu eà .à Lesà f a tio sà a tateà d th leà desà deu à

espèces de salicorne présentent les teneurs les plus élevées avec 285,1 ± 2,8 mg éq. 

catéchine.g-1 MS pour Salicornia fragilis et 309,557 ± 3,7 mg éq. catéchine.g-1 MS pour 

Salicornia ramossissima. Les algues chlorophytes contiennent également des flavonoïdes 

aisà à desà te eu sà fai lesà e à o pa aiso à desà te eu sà desà phasesà a tateà d th leà desà

halophytes. Les résultats obtenus pour la fractio àa tateàd th leàdeàSpartina alterniflora 

o tàpasàpuà t eàe ploit sàe à aiso àd u eà i te f e eàdueà à laà fo teà olo atio àdeà etteà

fraction. 
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Fig. 33   Teneurs totales en composés phénoliques exprimées en mg éq. AG.g-1 d e t aità utà
sec des cinq ma oph tesà a i es.àValeu sà o e esàa e àu eà a eàd e eu à ep se ta tà
l a t-type. Analyse statistique donnée par le test de Behrens Fisher (après un test de 

Kruskal-Wallis, p-value < 0,001). La présence de lettres différentes indique une différence 

significative (p-value < 0,05, n=3). 

Fig. 34  á ti it à a ti adi alai eà auà DPPHà e p i eà sousà fo eà d IC à o e t atio à
nécessaire pour que la moitié du DPPH soit oxydé) en g.L-1 de cinq macrophytes marins. 
Valeu sà o e esà a e à u eà a eà d e eu à ep se ta tà l a t-type. Analyse statistique 
donnée par le test de Behrens Fisher (après un test de Kruskal-Wallis, p-value < 0.001). La 
présence de lettres différentes indique une différence significative (p-value < 0,05, n=3). 
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Potentiel antiradicalaire des extraits bruts et semi-purifiés 

Activité antiradicalaire par le test du DPPH Lesà phasesà a tateà d th leà issuesà deà laà

purification des extraits des différents macrophytes marins présentent des activités 

nettement supérieures à celles des extraits bruts et des phases aqueuses correspondants, 

a à leu sà IC à so tà plusà fai lesà Figu eà .à O à o se eà u eà a ia ilit à deà l a ti it à desà

extraits et des fractions semi-purifiées entre les différentes espèces avec par exemple, un 

facteur 59 entre les phases acétate d th leàdeàCladophora rupestris (avec un IC50 de 0,768 

± 0,021 g.L-1) et Salicornia ramossissima.à O à e a ueà ueà laà phaseà a tateà d th leà deà

Codium fragile est aussi peu active que la phase aqueuse de Spartina alterniflora en 

comparaison des témoins positifs.à Lesà phasesà a tateà d th leà deà Salicornia fragilis et S. 

ramossissima (avec un IC50 identique de 0,0131 ± 0,0001g.L-1) sont les plus actives.  

Fig. 35 á ti it à a ti adi alai eà auà DPPHà e p i eà sousà fo eà d IC à o e t atio à
nécessaire pour que la moitié du DPPH soit oxydé) en g.L-1 de cinq macrophytes marins. 
Valeu sà o e esà a e à u eà a eà d e eu à ep se ta tà l a t-type. Analyse statistique 
donnée par le test de Behrens Fisher (après un test de Kruskal-Wallis, p-value < 0,0001). La 
présence de lettres différentes indique une différence significative (p-value < 0,05, n = 3). 
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Elles présentent un IC50 proche de ceux des molécules pures utilisées comme 

témoins positifs, bien que significativement plus élevé (BHA : 0,0100 ± 0,0002 g.L-1, vitamine 

C : 0,0050 ± 0,0001 g.L-1, vitamine E : 0,0109 ± 0,0001 g.L-1, trolox : 0,0067 ± 0,0001 g.L-1).  

A tivit  a tio da te pa  le test du la hi e t du β-carotène   Seuls les extraits ou 

fractions présentant une activité inférieure à 1g.L-1 ont été représentés en Figure 36. Les 

pla tesà halophilesà so tà plusà a ti esà ueà lesà alguesà hlo oph tes.à “ià l o à o pare par 

exemple Spartina alterniflora et Codium f agile,à pou à l e t aità ut,à o à o tie tà

respectivement des IC50 de 3,82 ± 0,48g.L-1 et 15,82 ± 3,53g.L-1, pour les phases acétate 

d th le,à , à±à , àg.L-1et 0,72 ± 0,03g.L-1 puis pour les phases aqueuses, 7,19 ± 1,50g.L-1 et 

21,83 ± 0,35g.L-1.à Cesà e e plesà pe ette tà d illust e à laà fo teà a ti it à desà phasesà a tateà

d th leàe à o pa aiso àdeà elleàdesàe t aitsà utsàetàdesàphasesàa ueuses.àLaàphaseàa tateà

d th leàdeàSalicornia ramossissima présente la plus forte activité avec un IC50 de 0,318 ± 

0,004g.L-1 aisà o à e a ueà u elleà està e i o à à foisà oi sà a ti eà ueà leà sta da dà

commercial le moins actif, le BHT (avec un IC50 de 0,0067 ± 0,0004g.L-1).  

Activité antioxydante par le test du pouvoir réducteur   La Figure 37 montre que les 

activités antioxydantes avec le test du pouvoir réducteur sont les plus élevées pour les 

phasesà a tateà d th le,à uelà ueà soità lesà esp esà test es.à E à effet,à ellesà o tà desà IC à

significativement plus faibles que les extraits bruts respectifs. On observe une variabilité 

importante entre les phanérogames et les algues vertes. Pour ce test, les phases acétate 

d th leàdeàSalicornia ramossissima (avec un EC50 de 0,197 ± 0,003g.L-1) et S. fragilis (avec 

un EC50 de 0,250 ± 0,003g.L-1) présentent même des activités plus fortes que la vitamine E 

(avec un IC50 égal à 0,366 ± 0,011 g.L-1 .àLaàphaseàa tateàd th leàdeàlaàt oisi eàhaloph te,à

Spartina alterniflora, avec un EC50 de 1,10 ± 0,15g.L-1, est seulement trois fois moins active 

que la vitamine E (EC50 de 0,37 ± 0,01g.L-1). 

  



  Partie 3 

275 
 

0

1

2

3

4

5

6

7

8

9

Codium 

fragile

Cladophora 

rupestris

Spartina 

alterniflora

Salicornia 

fragilis

Salicornia 

ramossissima

E
C

5
0

 g
.L

-1

a

b

c d e f

g

h

i

j

k

i

l

m

j

A
ctiv

ité
a

n
tio

x
y
d

a
n

te

48,1 86,0 10,1 15,1

Vit C Vit E BHT BHA Trolox

: extrait brut

: fraction acétate d'éthyle

: fraction aqueuse

: témoins positifs

n
o p q r

Fig. 36  Activité anti-o da teàdesàf a tio sàa tateàd th leàdeà uat eà a oph tesà a i sà
pa àlaà thodeàduà la hi e tàduàβ- a ot e,àe p i eàsousàfo eàd IC à o e t atio à

essai eàpou à ueà %àduàβ-carotène ne soit pas oxydé) en g.L-1. Valeurs moyennes avec 

u eà a eà d e eu à ep se ta tà l a t-type. Analyse statistique donnée par le test de 

Behrens Fisher, n = 3 (après un test de Kruskal-Wallis, p-value = 0,0042). La présence de 

lettres différentes indique une différence significative (p-value < 0,05, n = 3). 

Fig. 37  á ti it à a tio da teà deà l e t aità utà età desà f a tio sà se i-purifiées de cinq 
a oph tesà a i sà pa à laà thodeà duà pou oi à du teu ,à e p i eà sousà fo eà d EC à

(concentration nécessaire pour que la DO soit égale à 0,5) en g.L-1. Valeurs moyennes avec 
u eà a eà d e eu à ep se ta tà l a t-type. Analyse statistique donnée par le test de 
Behrens Fisher, n = 3 (après un test de Kruskal-Wallis, p-value < 0,0001). La présence de 
lettres différentes indique une différence significative (p-value < 0,05, n = 3). 

0,0

0,1

0,2

0,3

0,4

0,5

0,6

0,7

0,8

Codium 

fragile

Spartina 

alterniflora

Salicornia 

fragilis

Salicornia 

ramossissima

IC
5

0
 g

.L
-1

: fraction acétate d'éthyle

: témoins positifs

a

b
b

c

0,000

0,002

0,004

0,006

0,008

0,010

BHT BHA Trolox Vitamine 
E

d

e
e

e

A
ct

iv
it

é
 a

n
ti

o
x

y
d

a
n

te



  Partie 3 

276 
 

Discussion 

Les macrophytes marins développent des systèmes enzymatiques et non-

e z ati uesàpou àseàp u i àdeà l effetàdesàE‘Os.àLaàs th seàdeà o pos sàph oli uesà

est une des voies possibles pour contrer le stress oxydant (Grassmann et al., 2002; Mallick 

and Mohn, 2000; Pessoa, 2012). Dans la littérature, le potentiel antioxydant des composés 

phénoliques est connu. La relation entre la structure et la fonction antioxydante des 

composés phénoliques et des flavonoïdes a été expliquée et démontrée depuis longtemps 

(Heim et al., 2002; Rice-Evans et al., 1996). Les polyphénols tels que les flavonoïdes ont des 

fonctions antioxydantes multiples. Ce sont entre autre des agents réducteurs, des donneurs 

deàp oto sàetàdesà eut alisateu sàdeàl o g eàsi guletà (Grassmann et al., 2002; Rice-Evans 

et al., 1996).  

Hautes teneurs en composés phénoliques et en flavonoïdes   Les teneurs en composés 

phénoliques obtenues et commentées ci-dessous peuvent être considérées comme fiables 

malgré le fait que le test de Folin-Ciocalteu est un test discuté (Huang et al., 2005). En effet, 

les protéines présentant des cycles aromatiques hydroxylés interfèrent avec ce dosage mais 

etteài te f e eà e deàpasà %àdesà o pos sà o àph oli uesà uiàs o de tàda sà etteà

réaction (Alstyne, 1995). De plus, dans les phases purifiées, les résidus protéiques ont été 

li i sà ajo itai e e tà pa à p ipitatio à da sà deà l a to e.à Leà p oto oleà deà se i-

purification permet de diminuer ces interférences (Jégou, 2011).  

Les résultats montrent que toutes les espèces testées synthétisent des composés 

phénoliques dont des flavonoïdes. Cette propriété des macrophytes marines est très 

variable selon les espèces. En effet, les résultats mettent en évidence une forte variabilité 

des teneurs en composés phénoliques et des teneurs en flavonoïdes en fonction des espèces 

da sà laà phaseà a tateà d th le.à Deu à g oupesà seà disti gue t,à lesà alguesà e tes,à

Cladophora rupestris et Codium fragile et les phanérogames halophiles, 

Salicornia ramossissima, S. fragilis et Spartina alterniflora. Les phanérogames halophiles 

présentent les plus fortes teneurs en composés phénoliques et en flavonoïdes atteignant 

respectivement 431,5 ± 19,9 éq. AG.g-1 DW et 309,6 ± 3,7 éq. C.g-1 DW pour la phase acétate 

d th leàdeàSalicornia ramossissima. Cette tendance est également vérifiée pour les activités 

antioxydantes et antiradicalaires.  



  Partie 3 

277 
 

áà ot eà o aissa e,à peuà d tudesà e iste tà su à leà s ee i gà si ulta à d esp esà

halophiles et algales. Agoramoorthy et al. (2008) mettent en évidence cette variabilité 

interspécifique chez des halophytes de milieu tropical. Les teneurs en composés phénoliques 

obtenues pour trois chénopodiacées, Arthrocnemum indicum, Suaeda monoica et 

S. maritima illustrent également cette variabilité pour des espèces appartenant à la même 

fa illeà a e à espe ti e e tà , à ±à , ,à , à ±à , à età , à ±à , à gà d ui ale tà a ideà

chlorogénique .g-1 MS) (Agoramoorthy et al., 2008). Les teneurs obtenues pour les extraits 

bruts de Salicornia ramossissima et S. fragilis sont en adéquation avec ces résultats ayant 

celles-ci du même ordre de grandeur que Suaeda maritima (avec respectivement 27,44 ± 

0,68 et 20,18 ± 0,36 mg éq. AG.g-1 MS). Cette variabilité est également reportée chez les 

algues (Sabeena Farvin and Jacobsen, 2013; Wang et al., 2009).  

La variabilité interspécifique des activités antioxydantes et des teneurs en composés 

phénoliques semble illustrer la variabilité des mécanismes antioxydants prépondérants 

utilisés par chaque espèce macrophyte. En effet, les résultats obtenus semblent indiquer 

que la synthèse de composés phénoliques serait une voie dominante dans la résistance des 

plantes halophiles aux stress environnementaux en comparaison des algues vertes pour les 

espèces étudiées. Ces composés phénoliques seraient en particulier des flavonoïdes chez les 

espèces de salicornes. Plusieurs études mettent en évidence chez les plantes halophiles des 

teneurs importantes de composés phénoliques et de flavonoïdes associées à des activités 

antioxydantes élevées (Agoramoorthy et al., 2008; Maisuthisakul et al., 2007). Trabelsi et al. 

(2012), pour Limoniastrum guyonianum, o tie e tàu eà f a tio à a tateàd th leàp es ueà

pure en composés phénoliques avec 928,3 ± 1, à gà d .à áG.g-1. Cette fraction présente 

aussi une activité antiradicalaire au DPPH très élevée avec un IC50 de 0,002 g.L-1 et une 

activité réductrice importante avec un EC50 de 0,098 g.L-1. 

Chezà l esp eà Cladophora glomerata, Choo et al. (2004) ont montré de fortes 

a ti it sàpou àt oisàe z esàdeàd fe seà laàsupe o deàdis utase,àl as o ate-péroxydase et 

la catalase) contre les EROs intracellulaires. Il classifie cette algue comme étant tolérante aux 

stress induits par les EROs intracellulaires. Cette hypothèse expliquerait les faibles teneurs 

en composés phénoliques chez Cladophora rupestris, celle-ci possédant un système 

enzymatique de détoxification performant. Wang et al. (2009) montrent que les teneurs en 
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composés phénoliques sont très faibles chez l algueà e teàUlva lactuca (avec environ 2 g 

d ui ale tàphlo oglu i olàpou à àgàd e t ait àe à o pa aiso àdesàte eu sào te uesàpou à

les algues brunes, la plus élevée ayant été observée pour Fucus vesiculosus (avec environ 

18 gàd ui ale tàphlo oglu i olàpou à àgàd e t ait à(Wang et al., 2009).  

D aut esà ol ulesà ueà lesà o pos sà ph oli uesà peu e tà t eà p oduitesà pa à lesà

macrophytes marins face à un stress environnemental telles que les MAA (acides aminés de 

type mycosporine). Ces molécules sont connues pour leur activité écran contre les radiations 

UV. Leur rôle antioxydant pour prévenir les dommages cellulaires résultant de la formation 

d E‘Osàaà gale e tà t à epo t à(Singh et al., 2008). La production de telles molécules a été 

mise en évidence chez les algues vertes et en particulier pour Codium fragile (Carreto and 

Carignan, 2011; Valentão et al., 2010). Singh et al. (2008) suggèrent que si les algues vertes 

taie tà à l o igi eà desà pha oga es,à lesà pha oga esà p i iti esà de aie tà t eà

initialement dépendantes de ces MAA qui ont ensuite été remplacés par les composés 

phénoliques, tels que les flavonoïdes, pour les protéger en particulier des radiations UV. 

D aut esà o pos sà a tio da tsà peu e tà t eà gale e tà s th tis sà pa à lesà a oph tesà

marins tels que des caroténoïdes, des vitamines et des terpénoïdes (Grassmann et al., 2002). 

Par exemple, Valentão et al. à ette tàe à ide eàdesàd i sàduàβ-carotène et des 

terpénoïdes dans un extrait aqueux de Codium tomentosum. Ces différentes hypothèses 

pourraient expliquer la variabilité observée entre les espèces tant au niveau des teneurs en 

composés phénoliquesà età e à fla o oïdesà u auà i eauà desà a ti it sà a tio da tesà età

antiradicalaires entre les phanérogames marines et les algues vertes.  

Concentration des molécules actives D ap sà lesà sultats,à o ào se eà ueà lesà te eu sàe à

composés phénoliques des extraits bruts de Salicornia fragilis et Cladophora rupestris sont 

statisti ue e tà ide ti uesàalo sà ueà ellesàdesàphasesàa tateàd th leà so tà t sà a ia lesà

avec respectivement 262,0 ± 1,5 mg éq. AG.g-1 DW et 21,7 ± 0,9 mg éq. AG.g-1 DW. Ces 

résultats semblent i di ue à ueàlesà o pos sàph oli uesà o tàpasà t à o e t sàda sàlaà

phaseà a tateàd th leàdeàCladophora rupestris ouà ueà eàp oto oleà estàpasà adapt à au à

molécules produites par cette espèce. Cho et al. (2011) ont partitionné des extraits bruts 

issus d u eà e t a tio à tha oli ueà à %,à a e à t oisà sol a ts,à l he a e,à leà hlo ofo eà età

l a tateàd th le.à Chezàdeu àesp esàd alguesà e tes,à laà f a tio à hlo ofo i ueàp se teà
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lesà plusà fo tesà te eu sà e à o pos sà ph oli uesà età hezà deu à aut esà esp es,à est la 

f a tio à a tateà d th le.à Cetteà tudeà età do à e à ide eà leà faità ueà laà pola it à desà

composés phénoliques varie entre les espèces, indiquant que les composés phénoliques 

e t aitsàso tàdeà atu eàdiff e teà hezà esàesp esàd alguesà e tes.àO àpeut donc suggérer 

dans le cas de Cladophora rupestris, que des composés phénoliques auraient été éliminés 

lors des lavages au dichlorométhane (un solvant apolaire utilisé pour éliminer les composés 

lipidiques et les pigments des extraits) ou lors des phases deàp ipitatio à à l tha olàetà à

l a to e. 

Par ailleurs, pour les autres espèces étudiées, le protocole de purification utilisé 

se leà adapt à a à lesà o pos sà ph oli uesà so tà o e t sà d u à fa teu à à pou à

Codium fragile jus u àu à fa teu à àpou àSalicornia ramossissima dans les phases acétate 

d th leàpa à appo tàau àe t aitsà utsàdeàd pa t.àL a tateàd th leàestàu àsol a tà uiàaàd j à

été utilisé pour concentrer les composés phénoliques (Cho et al., 2011; Kim et al., 2011).  

Lo s ueà l o à o pa eà lesà activités antiradicalaires des extraits bruts des plantes 

halophiles à la littérature, les activités obtenues sont plus faibles que celles décrites. En 

effet, les extraits bruts les plus actifs sont obtenus pour les espèces de salicorne avec un 

IC50 de 0,20 g.L-1. Ksouri et al. (2008) obtiennent des IC50 de 0,075 et 0,160 g.L-1 pour les 

extraits méthanoliques de deux halophytes médicinales, respectivement pour 

Limoniastrum monopelatum et Mesembryanthemum crystallinum, (Ksouri et al., 2012). 

Oueslati et al. (2012) trouvent un IC50 encore plus faible de 0,026 g.L-1 pou à l e t aità utà

acétonique (à 80%) de Suaeda mallis, espèce appartenant à la famille des Chenopodiaceae 

(Oueslati et al., 2012).  Agoramoorthy et al. (2008) trouvent quant à eux un IC50 minimal de 

0,084 g.L-1 pour Ipomea pes-caprae parmi cinq plantes halophiles à pa ti à d u à e t aità

hydroalcoolique ; Agoramoorthy et al., 2008). Une autre étude portant sur des plantes 

médicinales brésiliennes montre une activité antioxydante maximale avec un IC50 de 

0,024g.L-1 pour Copernicia cerifera pa ià t eizeà esp esà tudi esà à pa ti à d u à e t aità

alcoolique (Silva et al., 2005).  

Maisà àl oppos ,àlo s ueàl o à o sid eàlesàa ti it sàdesàphasesàa tateàd th le,à o à

seulement les espèces de salicorne présentent des activités très fortes avec des IC50 deux 

fois inférieurs aux espèces les plus actives citées ci-dessus mais Spartina alterniflora avec un 
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IC50 de 0,077 g.L-1 possède également une forte activité antioxydante. Sans le protocole de 

purification, dans une démarche de screening, ces espèces halophiles auraient pu être 

li i es.àCesà sultatsà o t e tàai siàl effi a it àdeà eàp oto oleàdeàse i-purification. Ces 

conclusions se vérifient aussi pour le test du pouvoir réducteur. Nos extraits purifiés 

présente tà desà a ti it sà du t i esà i t essa tesà sià o à lesà o pa eà à d aut esà o te uesà

pour des halophytes telles que Tamarix gallica et Salsola kali qui ont un EC50 

respectivement égal à 0,205 et 0,458 g.L-1 (Ksouri et al., 2012).  

Ces résultats montrent la forte capacité réductrice et antiradicalaire, par des tests 

in vitro, des espèces halophiles et en particulier des espèces de salicorne offrant des 

pe spe ti esàe ou agea tesàda sàl opti ueàdeàd eloppe e tàd i g die tsàa tifs. 

Processus antioxydants potentiels  Lesà eilleu sà sultatsàd a ti it sào tà t ào te usàpou à

leàtestàduàpou oi à du teu àoùà laàphaseàa tateàd th leàdeàSalicornia ramossissima, avec 

un EC50 de  0,197 ± 0,004 g.L-1, présente une activité antioxydante plus élevée que la 

vitamine E. Cesà sultatsà se le tà i di ue à ueà lesà phasesà a tateà d th leà o tie e tà

principalement des composés antioxydants de type agents réducteurs. En comparaison des 

deu àaut esàtests,àlesà sultatsào te usàpou àleàtestàduàβ-carotène montrent que les activités 

des extraits pour les cinq espèces étudiées sont très faibles vis-à-vis des témoins positifs. Ces 

résultats peuvent être expliqués par le fait que ce test est limité par la polarité des extraits. 

En effet, les antioxydants apolaires montrent des activités plus fortes en émulsion car ils se 

et ou e tà o e t sà à l i te fa eà a ideà li ol i ue/ai à p ot gea tà ai sià l ulsio à deà

l o datio .à Lesà o pos sà a tio da tsà polai esà ua tà à eu à o t e tà desà a ti it sà plusà

faibles car ils ne se concentrent pas à cette interface (Huang et al., 2005).àC està leà asàdesà

acides phénoliques par exemple (Koleva et al., 2002). 

Conclusion áà laà suiteà deà eà s ee i g,à l esp eà Salicornia ramossisima a été sélectionnée 

pa ià lesà i à a oph tesà a i sà a à saà f a tio à a tateà d thyle présente les 

concentrations les plus élevées en composés phénoliques ainsi que la plus forte capacité 

a tio da te.à L tudeà desà a ti it sà iologi uesà deà etteà f a tio à pou à sesà pote tiellesà

propriétés photoprotectrices ainsi que la poursuite de la caractérisation de la fraction 

a tateàd th leàaà t àeffe tu eàsuiteàau à sultatsàp o etteu sàdeà etteà tudeàp li i ai e.à

Lesà sultatsàdeà etteà tudeào tàfaitàl o jetàd u eàpu li atio àda sàleàjou alàPhoto he ist à

and photobiology B : biology et sont présentés dans le chapitre suivant (Chapitre 7). 
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Chapitre 7. Développement de filtres solaires, bio-inspirés de la 

photoprotection de macrophytes marines : démarche intuitive 

Au cours du cycle tidal, les macrophytes marins peuvent être exposés à un stress 

lumineux particulièrement important, stress maximisé lorsque la marée basse coïncide avec 

le zénith comme illustré dans les précédents chapitres de ce manuscrit. Ce stress abiotique 

comme la plupart des stress environnementaux va entraîner un stress oxydant au niveau 

ellulai eàetàsti ule àlaàp odu tio àd esp esà a ti esàdeàl o g eà E‘Os à hezàlesà g tau à

marins, les macroalgues mais aussi les phanérogames se développant sur les estrans (Bischof 

and Rautenberger, 2012; Mallick and Mohn, 2000; Solovchenko and Merzlyak, 2008). Les 

végétaux marins ont développé de nombreuses stratégies de photoprotection pour limiter la 

p odu tio à d E‘Osà età leu sà effetsà d l t esà auà i eauà ellulai e,à e.g. la péroxydation 

lipidique, comme illustré dans le chapitre 3. Plusieurs stratégies ont été 

présentées/développées dans les chapitres précédents tels que le quenching non-

photo hi i ueà pe etta tà laà dissipatio à the i ueà deà l e gieà lu i euseà e essi eà

collectée au niveau des photosystèmes mais aussi la détoxification des EROs par le système 

a tio da tà o eà illust à pa à l a ti atio à d u eà e z eà a tio da teà telleà ueà laà “OD.à

D aut esà st at giesà o tà t à d elopp esà pa à lesà g tau à a i s,à e à pa ti ulie ,à laà

p odu tio àdeà ta olitesà a a tà laàp op i t à d a so e à lesà adiations lumineuses afin de 

li ite à laà ua tit àdeà adiatio à uiàpeutàattei d eà l appa eilàphotos th ti ueà Co kellàa dà

K o la d,à .à Leà s h aàp se t àe àFigu eà àp se teà l e haî e e tàdesà a tio sà

participant à la photoprotection des végétaux, consécutif à de trop forts éclairements et 

illustre la participation de différentes classes de composés phénoliques à cette protection 

cellulaire à différents niveaux chez les végétaux supérieurs. En effet, comme évoqué en 

introduction de cette partie, les co pos sàph oli uesào tàdesàp op i t sàd a so ptio àdesà

radiations UV. Cette propriété est dûe à leur noyau aromatique. Leurs propriétés 

antioxydantes, quant à elles, leur sont conférées par la présence des groupes hydroxyles 

greffés à ce noyau aromatique (Edreva, 2005; Edreva et al., 2008; Mallick and Mohn, 2000). 

E àfo tio àdeàleu àst u tu e,àlesà o pos sàph oli uesào tàlaà apa it àd a so e àauà i eauà

deàdeu à a desàspe t alesàda sàlesàUV,à àl e eptio àdesàa tho a esà uiàa so e tàda sàleà

visible comme illustré dans la Figure 39 (Anthoni, 2007; Robbins, 2003).  
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Fig. 38  Localisation au sein de la cellule des divers mécanismes de photoprotection suite à 

l e positio à àdeàfo tesài te sit sàlu i eusesà Pá‘ àetàult a iolettesà UV à hezàlesà g tau à
supérieurs (issu de Hupel, 2011, d ap sàSolovchenko and Merzlyak, 2008). 

 

Ce chapitre présente les activités biologiques antioxydantes et photoprotectrices 

d u à e t aità e i hià e à o pos sà ph oli uesà ai sià ueà leu à a al seà st u tu aleà hezà u eà

halophyte des estrans vaseux, Salicornia ramosissima. Ce travail illustre les applications 

pote tiellesàdeà eàt peàd e t aità ota e tàe àta tà ueàfilt eàsolai e. 
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Fig. 39  Diversité chimique des flavonoïdes (A) et des acides phénoliques (B) ainsi que leur 

caractéristi ueà d a so ptio à spe t aleà C à issuà deà Hupel, 2011, d ap sà Anthoni, 2007; 

Robbins, 2003). 
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Chapitre 8. Molécules antioxydantes, prominéralogéniques et 

ostéogéniques isolées de deux macroalgues (native et invasive) pour le 

domaine de la santé humaine : une bio-inspiration non intuitive 

Le rôle du stress oxydant comme expliqué précédemment joue un rôle important 

hezàlesà g tau à a i sà aisà gale e tà hezàl ho eàetàe àpa ti ulie àda sàlesà aladiesà

osseuses (Wauquier et al., 2009). En effet, la formation et le renouvellement du tissu osseux 

sont régulés par les ostéoblastes qui forment du tissu osseux et par les ostéoclastes qui le 

so e t.à U eà d gulatio à e t aî eà l appa itio à deà aladiesà ta oli uesà o eà

l ost opo oseà (Habauzit and Horcajada, 2008). Arai et al. (2007) ont reporté que les EROs 

pou aie tà t eà espo sa lesà duà d eloppe e tà deà laà pe teà osseuseà età ueà l a ti it à desà

enzymes antioxydantes, comme la SOD, représente un marqueur du stress oxydant chez la 

femme ménopausée (Arai et al., 2007).à Lesà auteu sà o tà o t à ueà l ajoutà deà H2O2 

(molécules induites par le stress oxydant) pouvait inhiber in vitro de 50 % le taux de 

calcification des cellules ostéoblastiques. Ainsi, des molécules antioxydantes qui ne 

présentent pas de cytotoxicité pourraient jouer le rôle de détoxifiant cellulaire et favoriser la 

minéralisation. Cette hypothèse selon laquelle des composés antioxydants et en particulier 

les polyphénols pourraient être des candidats efficaces à la prévention de maladies osseuses 

tellesà ueà l ost opo oseàe àp e a tà laàpe teàosseuseàpa à i hi itio àduàst essào da tàestà

epo t eàda sàlaàlitt atu eà Đuda ićàet al., 2015; Rao and Rao, 2015; Sun et al., 2011). Mais, 

la limite de cette utilisation est la nécessité que ces molécules ne présentent pas de 

cytotoxicité pour les tissus/cellules/organes.  

Da sà eà o te te,àl ide tifi atio àdeà ol ulesàpe etta tàdeàp e i àl ost opo oseà

représente un intérêt médical important sachant que cette pathologie est reconnue comme 

un problème majeur de santé publique (Eddy et al., 1998). Ainsi, ce chapitre a pour but 

d a al se à lesà p op i t sà a tio da tesà età ost og i uesà in vitro et in vivo) de différents 

extraits de macrophytes marins. Pour y parvenir, cette présente étude a bénéfici à d u eà

collaboration avec le CCMAR (Center of Marine Sciences, Université de Faro, Portugal) qui 

s i s ità da sà leà p ojetà eu op e à Má‘MED.à Ceà la o atoi eà aà d elopp à u à e se leà deà

techniques in vitro (par cultures cellulaires) et in vivo afi àd alue àle potentiel minéralisant 

d e t aits.à Cetteà olla o atio à aà pe isà deà alise à auà CCMá‘à lesà e p i e tatio sà

in vitro,à auà ou sà d u à stageàdeà à ois,à e à utilisa tà u eà lig eà ellulai e,à o eà V“a ,à
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obtenue à partir de vertèbres de la dorade royale, Sparus aurata. Cette lignée est capable de 

minéraliser sa matrice extracellulaire et présente un phénotype chondrocytaire (Rafael et al., 

2010). Elle a été développée par le laboratoire du Pr Leonor Cancela, au CCMAR selon un 

protocole simple et performant (Marques et al., 2007). De précédentes études ont montré 

que cette lignée cellulaire était un modèle pertinent pour évaluer le potentiel minéralisant 

de molécules (Viegas et al., 2012). Avant de pouvoir tester ce potentiel sur les extraits 

générés lors du screening, leur effet prolifératif, ainsi que leur cytotoxicité potentielle, sur 

cette lignée cellulaire ont été évalués in vitro. Ces deux tests ont permis de vérifier la 

compatibilité des extraits avec la lignée cellulaire. Les tests effectués sur 

Salicornia ramossisima et S. fragilis ont montré une mauvaise répétabilité avec des possibles 

ph o esà d i te a tio à a e à laà lig eà ellulai e.à Pa à ailleu s,à lesà e t aitsà deà

Spartina alterniflora, Codium fragile et Cladophora rupestris o tà pasà p se t à eà t peà

d i te a tio .àE à o s ue e,àl a ti it àp o-minéralisante des extraits de ces trois espèces a 

puà t eàpou sui i.àLaàd a heàdeàl e se leàdesàtestsàeffe tu sàsu àdesà ultu esà ellulai esà

de type VSa13 est illustrée par la Figure 40.  

Fig. 40   Descriptio àdeàlaàd a heàsui ieàpou àl a al seàdeàl effetàp olif atifàetà toto i ueà
d e t aitsàalgau àsu àu eà ultu eà ellulai eàdeàt peàV“aà àai sià ueàdeàlaàd te i atio àduà
pote tielà a tio da tà pa à olo atio à à l aliza i eà ougeà á‘-S), colorant qui se fixe 

sp ifi ue e tà su à leà al iu à p se tà da sà lesà istau à d h d o apatiteà deà laà phaseà
minérale de la matrice extracellulaire de la culture cellulaire. 
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Les deux chlorophytes ont présenté des résultats particulièrement intéressants et le 

CCMAR a complété ces analyses in vitro en expérimentant in vivo, le potentiel minéralisant 

desà e t aitsà a tifsà desà deu à a oalguesà e tesà su à l esp eà deà poisso à Danio rerio 

communément appelé zebrafish. Ces résultats ouvrent des perspectives innovantes car peu 

d tudesào tà o t à l effetàa a oli ueàdeàf a tio sàe i hiesàe à o pos sàph oli uesàdeà

macroalgues marines, natives et invasives, sur la minéralisation des vertèbres du zebrafish. 
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Conclusion et synthèse de la partie 3  

Ce travail met en évidence la diversité des applications possibles des macrophytes 

dans un contexte de bio-inspiration et montre : 

- l effi a it àduàp oto oleàdeàse i-purification utilisé qui permet de concentrer les 

o pos sàph oli uesàda sàu eàphaseàa tateàd th le.àCette semi-purification a 

permis de révéler des activités biologiques importantes et nouvelles qui ne sont 

pas visibles dans les extraits de départ.  

- la capacité antioxydante élevée, parfois comparable aux standards commerciaux, 

des extraits de ces macrophytes marins  

- laà o latio àe t eàu eàphaseàd a tateàd th leà i heàe à o pos sàph oli uesà

et une forte activité photoprotectrice supérieure à un SPF de 13 (dans une 

émulsion concentrée à 10 %). Cette corrélation a également été démontrée chez 

une macroalgue brune native en Bretagne, Halydris siliquosa. La fraction acétate 

d th leà deà etteà esp eà aà t à o te ueà pa à leà eà p oto oleà deà se i-

purification que celui décrit dans cette partie. Cette fraction est enrichie en divers 

phlorotannins identifiés (composés phénoliques spécifiques des macroalgues 

u es .à Cetteà f a tio à p se teà deà a i eà i t essa teà u à “PFà d e i o à , .à

Cetteà tudeàaàfaitàl o jetàd u eàpu li atio àillust eàe àá e eà . 

- La richesse en composés phénoliques chez S. ramossisima a e àl identification de 

à o pos sà ajo itai esà da sà laà f a tio à a tateà d th le.à Cesà o pos sà

phénoliques sont des isorhamnétines, des quercétines, des acides cafféiques et 

cafféoyl (Surget et al., 2015). 

- les activités photoprotectrices et ostéogéniques de ce t peà d e t ait.à Cetteà

de i eà tudeàaàe àpa ti ulie àpuà o t e àl effetàp o-minéralisant  important des 

f a tio sàa tateàd th leàd alguesà e tesà “u getàet al., 2017).  

- les propriétés multifonctionnelles des extraits obtenus (antioxydantes et 

photoprotectrices ou ostéogéniques). Une activité anti-microbienne additionnée 

à u eà a ti it à photop ote t i eà età a tio da teà deà laà f a tio à a tateà d th leà

d Halydris siliquosa a été démontrée (cf. Annexe 1). 

- la corrélation entre activité antioxydante et photoprotectrice du fait de la 

structure propre aux composés phénoliques (structure présentée en introduction 
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de cette partie) mais aussi la corrélation entre activité antioxydante et pro-

minéralisante. 

ái si,à deà telsà e t aitsà pou aie tà t eà alo is sà da sà l i dustrie cosmétique, 

pha a euti ueàouàe o eàda sàl i dust ieàag oali e tai eàe àta tà u i g die tàa tif.àBie à

ueà eà t a ailàde eu eàu à t a ailàp li i ai eàda sà l opti ueàd u eàappli atio à i dust ielleà

de ces extraits actifs, les applications potentielles d e t aitsà deà Salicornia ramossisima et 

Codium fragile seraient facilitées sachant que Salicornia fait partie de la liste des végétaux 

comestibles en France (source : CEVA) et que Codium fragile est largement consommé en 

Corée, au Japon et en Chine (Andreakis and Schaffelke, 2012; Hwang et al., 2008). De 

manière intéressante, cette dernière espèce présente un contenu protéique et un profil 

d a idesàa i sàsi ilai esàau à ales,àtellesà ueàleà l àouàleà aïs,àasso i sà àd i po ta tesà

teneurs en éléments minéraux, ainsi que de faibles teneurs en lipides (Andreakis and 

Schaffelke, 2012). De plus, C. fragile est particulièrement abondante selon les régions du 

monde du fait de son potentiel invasif. Cette espèce constituerait ainsi une bonne candidate 

en complément alimentaire non seulement pour ses propriétés nutritives (Ortiz et al., 2009) 

mais aussi pour ses propriétés antioxydantes et ostéogéniques démontrées par les résultats 

de ce travail.  

Par ailleurs, des applications dans les biomatériaux seraient intéressantes à explorer. 

L id eàse aitàdeà o ple e àlesà o pos sàph oli uesàd o igi eà atu elleà àu eàa hite tu eà

temporaire en ingénierie tissulaire. De ce point de vue, ces travaux ont démontré une 

multifonctionnalité des extraits avec des propriétés antioxydantes, pro-minéralisantes mais 

également anti- i o ie es,à o eà illust à pou à laà f a tio à a tateà d th leà

d’Halydris siliquosa (cf.à á e eà .à D aut eà pa t,à o i e à desà o pos sà ph oli uesà

atu elsà à l i g ie ieàdesàpol esàpe ett aitàdeàd eloppe àdesà o pos sà io-i spi sà

apa lesàd a lio e àlaàfo tio alit àdesà at iau àet/ouàdeàleu àe àappo te àdeà ou ellesà

(Chow et al., 2013; Madhan et al., 2005). 

Enfin, appliquer cette démarche de bio-i spi atio à àl esp eàG. vermiculophylla reste 

à être développé. En effet, S. ramossisima et G. vermiculophylla se développent dans le 

même type de milieu, en estran vaseux. Ces travaux ont montré également la présence de 

composés phénoliques chez les macroalgues et pas uniquement chez les phanérogames 
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a i es.àM eà s ilsà so tà s th tis sàda sàdeà oi d esàp opo tio s,à ilsà peu e tàp se te à

des activités biologiques importantes. Par ailleurs, les parties précédentes de ce manuscrit 

o tà illust à l effi a it à desà a is esà deà photop ote tio à i pli u sà da s la 

photoacclimatation de G. vermiculophylla à une variabilité des facteurs environnementaux. Il 

reste donc à mener la démarche chez cette macroalgue rouge invasive. 
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Conclusion générale et perspectives 

Ce travail pluridisciplinaire, concernant plusieurs espèces invasives et natives 

appartenant aux trois grandes classes de macroalgues, ainsi que plusieurs espèces de 

phanérogames marines également natives et invasives, dans deux milieux constratés, i.e. en 

estran rocheux et vaseux, a porté sur les 3 problématiques suivantes :  

• Quelàestà l tatàdes populations de ces espèces invasives à une échelle locale, i.e. en 

Bretagne ? Impactent-ellesàlesà os st esà a i sà u ellesà olo ise tà?à Pa tieà  

• Quelle est la variabilité écophysiologique de ces espèces à grande échelle ? Existe-il 

une acclimatation du métabolome de ces espèces invasives en limite Sud et/ou limite Nord 

de leur répartition ?  (Partie 2) 

•ààà àE às i spi a tàdesà a is esàd adaptatio àdesà g tau à a i sà u ilsàsoie tà atifsàouà

invasifs (bio-inspiration), quelles sont les voies de valorisations possibles de ces 

macrophytes? (Partie 3)  

Pour répondre à ces trois problématiques, la première partie de ce travail (Chapitre 1 

à àaàeuàpou à utàd ta li àu àso leàdeà o aissa esàsu àlaà a ia ilit àte po elleà àl helleà

d u à leà tidalà et/ouàdeà laà saiso à à deà laà ph ologie,à deà l oph siologieà etàdeà l ologieà

chimique des espèces invasives étudiées au niveau de la Pointe bretonne. La seconde partie 

de ce manuscrit (Chapitre 5 et 6) à chercher à approfondir les connaissances sur la plasticité 

de la phénologie, du métabolome et de la photo-ph siologieàdeà esàesp esàe àfo tio àd u à

gradient latitudinal Portugal-France-Norvège dans le but de les interpréter dans un contexte 

de réchauffement climatique. Et la troisième partie (Chapitre 7 et 8) a illustré comment les 

a uisà s ie tifi uesà su à l tudeà duà ta olo eà desà a oph tesà a i sà peu e tà t eà

appliqués aux biotechnologies marines à travers deux exemples de bio-inspiration : la 

photoprotection et la minéralisation in vivo.à L e se leà de ces travaux a permis de faire 

progresser la réflexion et les connaissances scientifiques sur les points suivants : 

- Gracilaria vermiculophylla, une espèce invasive aux caractéristiques biologiques 

singulières 
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- Variations phénologiques de macroalgues invasives reliées aux variations 

environnementales  

- A li atatio  de l’ oph siologie des a oalgues i vasives tudi es 

- La bio-inspiration : deux voies de valorisation émergentes à concrétiser 

 

- Gracilaria vermiculophylla une espèce invasive aux caractéristiques biologiques 

singulières 

Cesà t a au à seà so tà o e t sà ota e tà su à l algueà ougeà

Gracilaria vermiculophylla, bien connue à travers le monde mais encore peu étudiée en Rade 

deàB est.àáà ot eà o aissa e,àho isàlaàlo alisatio àg og aphi ueàetàl tudeàdu cycle de vie 

de G. vermiculophylla e eàpa à‘ue essà ,àl tudeàdeà etteàesp eàda sàlesà asi esà

deàlaà‘adeàdeàB està a aitàfaitàl o jetàd au u eàpu li atio àauà o e e e tàdeà eàt a ail.à

En Rade de Brest, o t ai e e tàau àaut esàlitto au à u elle colonise, les thalles  forment de 

grands tapis denses et très envasés avec une phénologie atypique (Chapitre 1). Nous avons 

ainsi décrits que des fragments de thalles de G. vermiculophylla sont présents dans les 

sédiments à plus de 10 cm de profondeur, que ces fragments enfouis représentent une forte 

io asseà e i o àu àtie sàdeà elleàduàtapis àetà u ilsàseàf ag e te tàp opo tio elle e tà à

laàp ofo deu .àCesàthallesàso tà i a tsàpuis ueà ousàa o sà o t à u ilsà ai te aie tàleu sà

fonctions physiologiques élémentaires telles que la respiration et la photosynthèse, et ce 

toutàauàlo gàdeàl a eà Chapit eà .àIIàaà t àd o t àpa ài agi gàPa àlaàfo tio alit àdeà

son photosystème II, laquelle méthode nous a permis de travailler sur des thalles isolés et de 

voir que les thalles étaient physiologiquement actifs bien que présents dans des sédiments 

enfouis à plusieurs cm. Cette tolérance à de telles conditions de vie, montre que 

Gracilaria vermiculophylla estàfo te e tà sista teà à l a a o ieàetà à l a se eàde lumière. 

Ces résultats sous-entendent également un état de dormance en mode enfoui. Ces 

caractéristiques sont en effet, très singulières pour un organisme photosynthétique marin et 

elles amènent de nombreuses questions notamment au sujet de la compréhension des 

apa it sàph siologi uesàdeà etteàesp eàfa eà àso àe fouisse e tàda sàlaà ase,àai sià u auà

sujetà duà p o essusà eà d e fouisse e tà deà etteà algueà da sà leà s di e t.à áussi,à pou à

compléter ces résultats, le suivi de la physiologie de cette algue suite à un enfouissement 

artificiel permettrait de quantifier le temps de résidence minimal et maximal dans le substrat 
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de fragments ayant la capacité de croître après une remise en suspension dans la collonne 

d eau.à 

D aut eà pa t,à G. vermiculophylla est une espèce invasive ingénieure qui modifie 

p ofo d e tà lesà ha itatsà u elleà e ahit,à e à i pa ta tà ota e tà leà o pa ti e tà

biotique des environnements colonisés comme dans la ria du Faou (Chapitre 4). Cette 

esp eà i asi eà affe teà pasà lesà esp esà lo alesà e  odifia tà l ha itatà puis ueà u eà

di i utio àdeàl a o da eàetàdeàlaà i hesseàsp ifi ueàdeàlaà a ofau eà e thi ueà aàpasà

t à o se eà du a tà leà sui i.à áuà o t ai e,à l i t odu tio à deà G. vermiculophylla induit une 

augmentation de la diversité de cette mac ofau eà e à aiso à deà laà p se eà d esp esà

pi e thi uesà li eà à u eà o ple ifi atio à deà l ha itat.à Elleà i duità gale e tà u eà

aug e tatio àdeàlaàp odu tio àp i ai eàetàdeàlaà espi atio àdeàl os st eàsa sài flue àsu à

sa productivité. Enfin, cette espèce est intégrée au réseau trophique et représente une 

source supplémentaire de matière organique comme démontré chez trois espèces 

communes de la macrofaune benthique des estrans vaseux. Poursuivre un tel suivi 

pe ett aità d o se e à l olutio à da sà leà te psà deà l i pa tà deà etteà esp eà su à

l os st eà aseu .àD aut eàpa t,àilàse aitài t essa tàd la gi à eàsui ià àl tudeàd u àaut eà

siteà oi sà olo is à ueà eluiàduàFaouàafi àdeà esu e àleàdeg àdeàl i pa tàdeà etteàesp eà

e àfo tio àdeàl te dueàdeàsaà olo isation. 

- Variations phénologiques de macroalgues invasives reliées aux variations 

environnementales  

Ces travaux ont mis en évidence une forte variation des critères morphologiques chez 

lesàdeu àesp esà i asi esàd est a sà o heu ,à i.e. Codium fragile et Sargassum muticum, à 

u eà helleàlo aleà Chapit esà àetà àai sià u u eà a iatio à apideàdeàlaàst u tu eàe àtaillesàdeà

la population de G. vermiculophylla da sàlaà iaàdeàá ei oà Po tugal àe t eàl t à àetà .à 

Chez C. fragile, ilà aà puà t eà d o t à l e iste eà d u eà fo teà h t og it à deà laà

de sit àetàduàtau àdeà e ou e e tàe t eàlaàNo geàd u eàpa t,àetàlaàF a eàetàleàPo tugalà

d aut eà pa t.à Laà pou suiteà d u à sui ià duà C. fragile entre la France et la Norvège pourrait 

permettre de confirmer cette pre i eào se atio .à Leà eà t peà d h t og it à aà t à

o se àp de e tàe t eà lesà ôtesàa glaisesàetà a adie es,àe à l i puta tà àu eàplusà

forte diversité de la flore en Europe (Chapman, 1999). Ainsi, coupler un suivi écologique 
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associant suivi de la densité des populations de C. fragile et suivi de la diversité spécifique de 

la flore benthique à des mesures physiologiques (mesures de photosynthèse et du stress 

o da t ,àtellesà u effe tu esàsu àG. vermiculophylla en France et au Portugal permettrait de 

ieu à o p e d eàl o igi eàdeà etteà a ia ilit .à 

Cette forte plasticité chez C. fragile et S. muticum soulève de nombreux 

questionnements quant au rôle de celle-ci dans le succès de la colonisation de ces espèces 

invasives. Lande à età l h poth seà selo à la uelleà laà plasti it à ph ot pi ueà d u eà

esp eàattei d aitàu à a i u àauà ou sàdeàl e se leàdeàsaàp iodeàdeà olo isatio .àU eà

plasti it à a ueà da sà lesà zo esà d i t odu tio à desà esp esà i asi esà està d pe da teà deà

différents facteurs : de la différence de phénotype optimal entre les environnements 

d o igi eàetàd i t odu tio ,àdeà laàdiff e eàdeàp isi ilit àdesàdeu àe i o e e ts,àduà

oûtàdeà laàplasti it àetàduà te psà oul àdepuisà l i t odu tio àdesàpopulatio sà o -natives. 

Deàplus,àl i po ta eà elati eàdeà esàfa teu sàd pe dàduàfaità u u à a a t eàph ot pi ueà

se développe par une plasticité, labile ou non, induisant un développement continu et 

réversible tout au long de la vie adulte (Lande, 2015).à Laà iseà e à pla eà d i di ateu s à

quantifiable(s) de cette plasticité permettrait une comparaison basée sur des critères 

ho og esàd u àsui ià à l aut eàetàpe ett aitàai siàdeàsui eà laàte po alit àdeà laàplasti it à

des espèces invasives afin de vérifier les hypothèses émises par Lande (2015). 

- Accli atatio  de l’ oph siologie des a oalgues i vasives tudi es  

Les mesures des paramètres photosynthétiques sont des indicateurs pertinents de la 

ph siologieà g ale.à Laà apa it à d a li atatio à deà laà photo-physiologie des organismes 

photosynthétiques leur fournit un avantage compétitif dans un environnement hétérogène 

ouà sujetà à desà ha ge e tsà e i o e e tau ,à o eà està leà asà da sà u à o te teà deà

changement climatique (Delebecq, 2011; Walters, 2005).àL tudeàdeàlaàphoto-physiologie de 

Sargassum muticum et Gracilaria vermiculophylla a montré une photoinhibition du 

photos st eà IIà deà t peà d a i ueà a ueà auà ou sà deà laà a eà asseà d u eà a eà deà

vives eaux) en été au Portugal, en comparaison de la Pointe bretonne illustrant le potentiel 

d a li atation de ces espèces (Chapitres 5 et 6). 

D aut eà pa t,à leà i eauà deà st essà o da tà està u à aut eà o à i di ateu à deà laà fit essà

d u ào ga is eàetà leà s st eàa tio da tà joueàu à ôleà l àda sà laàp ote tio àdeà l appa eilà
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photosynthétique chez les végétaux. Les résultatsà ette tàe à ide eàl a ti atio àdeàlaà“ODà

chez S. muticum en hiver couplée à un niveau élevé de la péroxydation lipidique en 

o pa aiso àdeàl t à Chapit eà .àáu u eà a iatio àdeàl a ti it àdeà etteàe z eà aàpuà t eà

mise en évidence pour G. vermiculophylla, que ce soit en fonction des saisons ou du gradient 

entre la France et le Portugal (Chapitres 3 et 6). Le test SOD est un test pertinent pour 

détecter des traits adaptatifs (à travers la profondeur ou le gradient latitudinal par 

exemple) alors que des réponses à court terme à un stress important sont moins reflétés par 

desà a iatio sàdeàl a ti it àdeàlaà“ODà(Hurd et al., 2014). Ces résultats semblent ainsi indiquer 

une faible adaptation physiologique chez G. vermiculophylla entre la France et le Portugal en 

s appu a tàsu à esà sultatsàdeàl a ti it àdeàlaà“OD.àCetteàh poth seà esteà à t eà o fi eà

e à o ditio sà o t ôl es.àCepe da t,à l a ti it à deà laà“ODà esu eàda sà eà a us it,à soità

elleàdeàlaà“ODàtotale,à efl teàl a ti it àdeà etteàe z eàpou àl e se leàdeàlaà ellule.àMaisà

cette enzyme présente plusieurs formes selon sa localisation cellulaire : dans les 

mitochondries et peroxysomes, le cytosol ou dans les chloroplastes. Il serait intéressant 

d affi e à laà o aissa eà duà st essà o da tà ota e tà e à dis i i a tà l a ti it à desà

différentes formes de la SOD (Alscher et al., 2002).   

Comme suggéré dans le paragraphe précédent, des expériences de « common 

garden » (en effectuant des expériences sur les différentes populations dans les mêmes 

conditions abiotiques) permettraient de compléter ces diverses données in situ et 

d app ie à laà a iatio à deà laà silie eà desà diff e tesà populatio sà leà lo gà duà g adie tà

latitudinal vis-à- isà duà st essà the i ueà ota e t.à E à effet,à laà apa it à d a li atation, 

oi eà d adaptatio à desà esp esà au à ha ge e tsà deà te p atu e,à aà d te i e à leu à

résilience face au réchauffement climatique et ainsi leur vulnérabilité (Harley et al., 2006). 

Deàtellesàdo esàpe ett aie tàdeà o fi e àouàd i fi e à lesàh poth sesà ises à partir 

de ces différentes observations in situ. Cepe da t,à eàt peàd tudeài pli ueàu eà aît iseàduà

cycle de vie ou au minimum le maintien en culture des thalles des différentes espèces.  

D aut eàpa t,à esà t a au à o tà isà e à ide eà laà a ia ilit à du métabolome de ces 

espèces invasives, en particulier chez C. fragile et G. vermiculophylla en fonction des saisons 

et/ouà duà g adie tà latitudi alà età deà l e fouisse e t.à ái si,à les analyses du métabolome 

effe tu esà su à l e se leà desà hapit esà Chapit esà , 2 et 6) mettent en évidence la 
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pertinence des analyses RMN dans la compréhension de la variabilité des osmolytes en 

fo tio à desà o ditio sà e i o e e tales,à ai sià ueà l i t tà deà l a al seà desà lassesà deà

lipidesàda sàlaà o p he sio àdeàl ologieàetàde la physiologie de ces espèces (Chapitres 1 

età .à Lesà a al sesà ‘MNà pe ette tà o à seule e tà l ide tifi atio à aisà aussià laà

quantification de plusieurs métabolites simultanément (Chapitre 1, 2 et 6). Ces analyses 

pou aie tà t eà la giesà àd aut esàt pes d e t aitsàda sàleà utàdeà i le àd aut esàfa illesàdeà

molécules que les osmolytes. Ces études très informatives nécessitent cependant au 

p ala leàl ide tifi atio àdesà ta olitesào se s.àCeàt a ailàd ide tifi atio àpeutà o stitue à

u àf ei à à l utilisatio àdeà eàt peàd a al se.àCepe da t,à eàt a ailàd ide tifi atio àpeutà t eà

li it à pa à l utilisatio à d a al sesà ulti a i esà pe etta tà deà i le à lesà ta olitesà à

identifier. 

- La bio-inspiration : deux voies de valorisation émergentes à concrétiser 

La dernière partie de ce manuscrit a illustré deux exemples de bio-inspiration. Tout 

d a o d,à ilà aà t à d o t à uellesà taie tà lesà ol ulesà espo sa lesà deà l a ti it à

photop ote t i eàetàa tio da teàd u àe t aitàe i hisàe à o pos sàph oli uesà ide tifi s à

chezàu eàhaloph teàetàu eàalgueà u e,àpuisàlaà iseàe à ide eàdeàl a ti it àost og i ueà

età a tio da teà deà eà eà t peà d e t aità deà deu à a oalguesà e tes,à u eà i asi eà età

l aut eà ati e. Les propriétés multifonctionnelles des extraits reflètent les multiples 

fonctions des métabolites au sein des végétaux marins (comme les multiples activités 

biologiques du DMSP citées dans la partie 2 de ce manuscrit). Ainsi, faire le lien entre une 

compréhension fine de la biologie marine et ses applications biotechnologiques est 

primordial dans une optique de bio-inspiration efficace (Le Lann, 2009 ; Stengel et al., 2011 ; 

Bourgougnon et Stiger-Pouvreau 2011 ; Stiger-Pouvreau and Guérard, 2017). 

Dans un premier temps, il serait prioritaire de rechercher à obtenir ce même type 

d e t aità e à utilisa tà desà p o d sà d e t a tio à o espo sa lesà toutà e à o se a tà leu sà

propriétés intéressantes. En effet, Tanniou et al. (2013) a montré que certains procédés 

o espo sa lesà telsà ueà l e t a tio à a l eà pa à sol a tà ouà laà h omatographie de 

pa tageà e t ifugeà ep se taie tà d i t essa tsà p o d sà pou à e t ai eà desà o pos sà

phénoliques actifs de S. muticum.àC està gale e tàtoutà l e jeuàduàp ojetàFUI à‘IV-AGE2.0 

qui a démarré en décembre 2015 au LEMAR, en partenariat avec le laboratoire MMS de 

l u i e sit àdeàNa tesàetàt oisàso i t s,àCHIMEX,àC-Weed Aquaculture et TechNature (pilote 



  Conclusion générale 

320 
 

duàp ojet .ààLesào je tifsàdeà eàp ojetàso tàdeà alo ise àlesà ha psàd alguesà eto sàai sià ueà

les algues cultivées par un algoculteur, dans le but d e àe t ai eàdesàpol ph olsàa tifs,àpa à

desà p o d sà o espo sa lesà à pa ti à d alguesà sta lesà io asse,à a ti it s à da sà l a e.à

D aut eà pa t,à l o te tio à deà f a tio sà pu ifi esà deà o pos sà ph oli uesà a tifsà età

« propres » permettrait de les proposer comme ingrédients pour divers secteurs industriels, 

comme la cosmétologie par exemple.   

Da sàlaàp olo gatio àdeàl tudeàdesàp op i t sàp o-minéralisantes des extraits semi-

purifiés obtenus dans ce travail, il serait intéressant de tester cette activité sur un autre 

modèle cellulaire de type mammifère (par exemple, MC3T3-E1). Pa àailleu s,àda sàl opti ueà

d u eà appli atio à pote tielleà e à pa apha a euti ueà età plusà sp ifi ue e tà e à ta tà ueà

o pl e tà ali e tai eà o t eà l ost opo oseà pa à e e ple,à u eà tudeà de digestibilité des 

extraits serait nécessaire afin de savoir si les composés actifs sont assimilés par le système 

digestif humain et dans quelles proportions. 

E fi ,àl utilisatio àdeà essou esà atu ellesài poseàu eà o aissa eàdeàlaà a ia ilit à

de la bio asse,à aisà gale e tàdeàlaà a ia ilit àdesàa ti it sàdesà ol ulesàd i t t,à e iàe à

lie à a e à l a li atatio à spatialeà età te po elleà deà laà ph siologieà età duà ta olo eà desà

algues,à o eà illust àda sà lesàdeu àp e i esàpa tiesàdeà eà a us it.àC està toutà l e jeuà

des études pluridisciplinaires fédérant les chercheurs de divers domaines, i.e. biologistes, 

biochimistes, écologues, économistes, généticiens, géographes, physiologistes. 

En conclusion, les études réalisées sur les macroalgues des estrans rocheux 

d o t e tà laà g a deà apa it à d adaptatio à deà esà g tau ,à e à pa ti ulie à desà esp esà

i asi esà e uesà duà l aut eà ôt à duà glo e.à Cesà p se tsà t a au à d o t e tà ueà esà

a oalguesà is ue tàdeà ie à s a li ate à oi eàdeàs adapte àauà hauffe e tà li atique 

(pouvant impliquer une remontée des espèces vers les latitudes Nord). Mais  la mise en 

évidence de telles algues est comparativement beaucoup moins étudiée dans les milieux 

protégés de type estuarien. Ce travail en grande partie mené sur G. vermiculophylla a permis 

de découvrir des modes de vie originaux et permet de supposer de la grande envergure 

pote tielleàdeà olo isatio àdeà etteàalgueàsu àl e se leàduàglo e.à 
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Gwladys SURGET, 2017. Processus adaptatifs des végétaux marins face au changement 
li ati ueà à diff e tesà hellesà deà te psà età d espa eà :à d a i ueà deà populatio s,à

métabolomique, écophysiologie et potentiels de valorisation 

Résumé :à T oisà od lesà i asifsà à la geà pa titio à e à Eu ope,à leà lo gà d u à g adie tà latitudi alà No ge- 
Portugal, ont été choisis : Sargassum muticum, Codium fragile et Gracilaria vermiculophylla. Cette thèse a pour 
objectif l tudeàdeàlaàph ologie,àdeàl oph siologieàetàduà ta olo eàdeà esà a oph tesài asifsàfa eà àu eà
a iatio àdeà fa teu sàe i o e e tau à à àu eà helleà lo ale,à à à l helleàduàg adie tà latitudi alà e à lie à

avec le changement climatique global) ainsià ueàl tudeà àdesàà oiesàdeà alo isatio àpossi lesàdesà ta olitesà
de stress par bio-inspiration. Le gradient latitudinal, se traduisant par un gradient thermique, permet de mimer 
le réchauffement climatique car les conséquences de ce changement climatique sur les espèces en milieu 
atu elà eà so tà g ale e tà app ia lesà u à l helleà deà dizai esà d a es.à Les sui isà deà l ologie,à duà

métabolome ainsi que des impacts potentiels de ces espèces à une échelle locale en France, aàpe isàd tudie à
le développement et le cycle de vie des espèces. En particulier, G. vermiculophylla se caractérise par une 
phénologie spécifique (avec la prépondérance de petits fragments végétatifs, <3cm) en Rade de Brest et par 
u eà tol a eà a ueà à l e ase e tà jus u à à àde profondeur en acclimatant son métabolome tout en 
ai te a tàu eàph siologieàdo a te.àCetteàesp eài g ieu ài pa teàe àp ofo deu àl os st eà aseu àdeà

la Rade. Le suivi le long du gradient latitudinal a permis d illust e à laàplasti it àph ologi ueàdes espèces et 
notamment un potentiel invasif  contrasté de C. fragile entre les différentes latitudes. Lors de marée basse de 
vives eaux, les espèces présentent une acclimatation de leur photo-physiologie en fonction de la latitude avec 
la mise en évidence d u eàphotoi hi itio àduàP“II,àli àauàst essàe ge d àpa àlesà o ditio sàe i o e e tales.à
E fi ,à eà t a ailà aà illust à lesà p op i t sà ultifo tio ellesà d e t aitsà e i hisà e à o pos sà ph oli ues,à
présentant des activités antioxydantes mais également photoprotectrices ou ostéogéniques, soulignant 
l e ge eàdeà oiesàdeà alo isatio ào igi alesàpa à io-inspiration pour divers secteurs tels que la cosmétologie 
et les biomatériaux en santé humaine.  
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Gwladys SURGET, 2017. Adaptative process of marine macrophytes in a context of climatic 
change at several time and spatial scales: phenology, metabolomic, ecophysiology and bio-
inspired applications 

Abstract: Three model species with a large distribution along European coasts, along a latitudinal gradient from 
Norway to Portugal was chosen: Sargassum muticum, Codium fragile and Gracilaria vermiculophylla. The aims 
of this PhD thesis were to study the phenology, ecophysiology and the metabolom of these non-native marine 
macrophytes and their ability to cope with a variation of environmental factors 1) at a population scale, 2) 
along the latitudinal gradient (in relation with the global climatic change) and to propose 3) bio-inspired 
molecules for industrial purposes. The latitudinal gradient corresponding to a thermic gradient, allows to 
imitate the global warming as climatic change impacts are most of the time only visible at decennial scale. 
Monitorings of ecology, metabolome and potential impacts of these macroalgae, at a population scale, allowed 
to study the development and life cycle of these models. In particular, G. vermiculophylla exhibited a specific 
phenology (with a majority of small vegetative fragments, <3cm) in the Bay of Brest and a highly tolerance to 
burial until 12 cm depth in the sediment by acclimatizing its metabolome together with the ability to maintain a 
do a àph siolog .à Thisà e gi ee à spe iesà odifiesà deepl à udd à sho esà ofà thisà Ba .à Latitu alà g adie ts sà
monitoring highlighted the phenological plasticity and a contrasted invasive potential of C. fragile between 
latitudes. During low spring tides, species exhibited an acclimation of their photophysiology between latitudes 
with photoinhibition process related to induced environmental stress. Furthermore, this work showed the 
multifunctional properties of polyphenols enriched extracts with antioxidant, photoprotective or osteogenic 
activities, highlighting the emergence of original bio-inspired pathways for cosmetic or biomaterial 
applications. 

Key words: Gracilaria vermiculophylla, Sargassum muticum, Codium fragile, biological invasions, latitudinal 
gradient, Phenology, Metabolome, Photo-physiology, Impacts, Burial, Biological activities 

 


