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1
Synthèse des travaux

1.1 Introduction

1.1.1 Avant propos

Mes recherches sont axées depuis 2003 sur
l’étude des biofilms et tapis microbiens

naturels (principalement photosynthétiques) et
leurs rôles dans le fonctionnement des écosys-
tèmes. Cependant, ma façon d’aborder ces as-
semblages microbiens a évolué au fil du temps.
Pour être tout à fait honnête, je dois avouer,
qu’au départ, je n’avais pas vraiment conscience
que ce que nous appellerons dans ce document
biofilms ou tapis microbiens étaient des ob-
jets d’étude à part entière. En réalité, obnubilé
que j’étais par la compréhension de leurs rôles
dans les flux de carbone et leur devenir dans
les réseaux trophiques, ils m’apparaissaient alors
comme un compartiment, une boîte noire, à l’ori-
gine de flux biogéochimiques dont la composition
fine et la diversité ne parvenaient pas vraiment

à éveiller ma curiosité 1. Mon intérêt pour eux
se limitait donc initialement à des questions pu-
rement fonctionnelles. Puis, avec l’essor des mé-
thodes moléculaires (et surtout leur démocratisa-
tion) ainsi que l’accumulation des preuves mon-
trant les liens entre la diversité des communautés
et leur fonctionnement, mon indifférence initiale
s’est progressivement muée en intérêt affirmé ; et
je me suis naturellement préoccupé de la diver-
sité de ces assemblages. En passant de l’écosys-
tème aux gènes en passant par les assemblages
et les individus, j’ai rencontré de nombreux col-
lègues et nos échanges m’ont révélés que j’avais à
nouveau omis d’étudier un élément important. Je
me suis, en effet, rendu compte que les commu-
nautés microbiennes étaient certes caractérisées
par des assemblages complexes d’espèces et ex-

1. A l’attention des lecteurs atteints de monomanie :
ceci n’est pas un exemple à suivre. Il convient au contraire
de lutter de toute ses forces contre le fait qu’une seule
idée puisse s’imposer à nous et in fine absorber toutes les
facultés de notre intelligence
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CHAPITRE 1. SYNTHÈSE DES TRAVAUX 5

trêmement variables, mais que ces constatations
étaient aussi vraies pour leurs sécrétions (aussi
appelées : substances polymériques extracellu-
laires ou EPS). En creusant, il m’est apparu
que celles-ci étaient au moins aussi importantes
dans le fonctionnement des communautés micro-
biennes que les micro-organismes eux-mêmes ; et
notamment dans le maintien d’un certain nombre
de fonctions et services écosystémiques liés aux
sédiments marins. Ces constatations m’ont donc,
à nouveau, amené à repenser ma façon d’aborder
les biofilms aquatiques en prenant en compte à
la fois la diversité des micro-organismes qui s’y
développent mais également leurs sécrétions qui
ont des rôles essentiels et sont paradoxalement
peu étudiées.

1.1.2 Définitions : biofilms vs. tapis
microbiens

La microbiologie s’était jusqu’à récemment
principalement attachée à étudier la diversité
des assemblages microbiens (principalement via

des approches moléculaires) relativement indé-
pendamment de leur environnement. Elle intègre
désormais de plus en plus des notions d’écolo-
gie des communautés (théorie neutre, règles d’as-
semblages, etc . . . ), des notions d’interactions
des micro-organismes avec le milieu, et entre
micro-organismes. Ceux-ci ont, en effet, la capa-
cité de coloniser différents types de milieux et
d’interagir les uns avec les autres, formant des
communautés plus ou moins complexes. Les tapis
microbiens ou biofilms qui se développent dans
différents lieux géographiques sont un exemple
remarquable de ces interactions et représentent
des habitats singuliers uniques, et manipulables
dont l’étude permet de mieux comprendre les
paysages microbiens.

Ils se trouvent, par exemple, dans les récifs
coralliens, les étangs et les lacs, les marais sa-
lants, des sources hydrothermales, dans la glace
sous la banquise ou encore dans les sédiments
côtiers [1]. Dans ces derniers, ils se développent
à l’interface sédiment-eau dans des environne-
ments peu profonds comme les estuaires, zones
intertidales, plages de sable et les marais hyper-
salins [2, 1, 3, 4]. Les tapis microbiens côtiers
sont principalement habités par des bactéries hé-
térotrophes, autotrophes et chimiotrophes ainsi
que des microalgues eucaryotes comme les diato-
mées benthiques ou les chlorophycées. Dans la
littérature scientifique, ces consortiums sont sou-
vent désignés comme des tapis microbiens, com-
munautés microbiennes stratifiées, microphyto-
benthos, simplement biofilms ou une combinai-
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son de ces différents termes ; si bien qu’il est par-
fois difficile de s’y retrouver. Dans tous les cas
cependant, les termes décrivent des assemblages
complexes de micro-organismes caractérisés par
la sécrétion de substances extracellulaires adhé-
sives et protectrices (EPS) qui renforcent ces as-
semblages. Cependant, alors que certaines défi-
nitions insistent sur le fait de considérer à la fois
les acteurs du biofilm (i.e. les micro-organismes)
et leurs sécrétions, d’autres semblent plus insister
sur l’organisation des micro-organismes dans l’es-
pace (en feuillets, multicouches) selon un axe ver-
tical. Il est ainsi généralement admis que les bio-
films couvrent des surfaces solides, alors que les
tapis microbiens reposent sur des sédiments. Les
biofilms sont généralement très fins (de l’ordre
de quelques centaines de microns voir de l’ordre
de grandeur du millimètre) alors que les tapis
microbiens ont une épaisseur de plusieurs centi-
mètres. Nous adopterons donc cette vision des
choses pour désigner nos assemblages microbiens
(voir [5, 6] pour plus de détails).

Définition 1
Un tapis microbien est un assemblage multicouches de micro-
organismes. La plupart du temps les premiers milimètres sont
colonisés par des organismes autotrophes. De plusieurs cen-
timètres d’épaisseur, ils sont caractérisés par des gradients
physico-chimiques intenses, et sont généralement constitués
de couches de micro-organismes étroitement apparentés qui
peuvent se nourrir de (ou du moins tolèrent) divers produits
chimiques dominants. Dans des conditions humides ces tapis
sont habituellement maintenus ensemble par des substances
polymériques sécrétées par les micro-organismes, et dans de
nombreux cas, certains des micro-organismes forment un ré-
seau de filaments entremêlés qui renforcent la cohésion du ta-
pis.

Dans les zones côtières, les tapis microbiens

sont pour la plupart photosynthétiques et sont
composés de plusieurs groupes fonctionnels com-
plémentaires de micro-organismes dont la com-
position peut varier considérablement en fonc-
tion de l’énergie et des sources de nutriments
disponibles. La structure des communautés ainsi
que les environnements physico-chimiques des ta-
pis ont été bien étudiés et ont fait l’objet de nom-
breux articles de synthèse [7, 8, 1, 9]. Les cyano-
bactéries sont souvent les organismes pionniers
et dominent la couche supérieure. Selon les gra-
dients chimiques disponibles, elles peuvent, par
exemple, être suivis par des bactéries aérobies
ou facultatives hétérotrophes, les bactéries pho-
totrophes anoxygéniques (pourpres et vertes) et
des bactéries sulfato-réductrices, formant un vé-
ritable mille-feuille de micro-organismes. Cette
zonation peut être très facilement mise en évi-
dence à partir d’un échantillon de sol ou de sédi-
ment par une colonne de Vinograsky (fig. 1.1)

Définition 2
Un biofilm est une communauté multicellulaire plus ou moins
complexe, souvent symbiotique, de micro-organismes (bacté-
ries, champignons, algues ou protozoaires), adhérant entre eux
et à une surface, et marquée par la sécrétion d’une matrice
adhésive et protectrice. Il se forme généralement dans l’eau ou
en milieu aqueux.
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Figure 1.1 – Dessin d’une colonne de Vino-
grasky. Un échantillon de sédiment ou de sol
est prélevé et amendé. Il est placé dans un
tube transparent hermétique et placé à la lu-
mière. La zonation devient observable après plu-
sieurs semaines. Figure adaptée de https ://im-
gur.com/yyFP9hm

1.2 Métabolisme et croissance

1.2.1 Photoprotection chez les diato-
mées

Dans les tapis microbiens intertidaux, les di-
atomées (formant une partie du microphyto-
benthos) possèdent des mécanismes de photo-
protection physiologiques et comportementaux
leur permettant de lutter contre les fortes irra-
diances. J’ai eu la chance d’étudier ces méca-
nismes avec des collègues de l’Université de Lis-
bonne et de l’Université de Nantes dans des sédi-
ments vaseux et sableux respectivement dominés
par de assemblages épipeliques et épipsamiques
[10] (thèse en cours d’Antoine Prins- projet BIO-
TIDE). Les diatomées qui se développent dans
des sédiments vaseux - appelés épipéliques - sont
connues pour présenter des rythmes migratoires
verticaux partiellement endogènes synchronisés
avec les cycles diurne et de marée [11, 12, 13].
Ces microalgues s’accumulent à la surface des sé-
diments pendant les marées basses diurnes, for-
mant des tapis denses et hautement productifs,
visibles à l’œil nu. Elles migrent vers le bas avant
l’inondation par la marée (fig.1.2).

A l’inverse, les diatomées se développant dans
les sédiments sableux - appelées épipsamiques -
ne semblent pas montrer de tels schémas migra-
toires [11, 14] (fig.1.2).

La migration verticale a été bien étudiée mais
reste un phénomène relativement mystérieux. Il
s’agit principalement d’une réponse à l’irradiance
mais elle est également très fortement couplée au



CHAPITRE 1. SYNTHÈSE DES TRAVAUX 8

Figure 1.2 – Mesure de fluorescence de la chlo-
rophylle a à la surface des sédiments pendant un
cycle de marée dans des sédiments vaseux (Mud)
et sableux (Sand). La zone grise correspond à la
période d’émersion. L’augmentation de la fluo-
rescence dans les sédiments vaseux est due à la
migration des diatomées en surface. A noter : la
fluorescence dans les sédiments vaseux commence
à diminuer avant la fin de la période d’émersion
[10]

rythme des marées. Ainsi des tapis microbiens
reconstitués en laboratoire à partir de diatomées
épipéliques récoltées sur le terrain, garderont un
rythme de migration parfaitement synchronisé
avec le cycle de marée pendant plusieurs jours
(Jesus, comm. pers.).

Les mécanismes cellulaires qui permettent le
maintien de ce rythme endogène sont encore
inconnus. La réponse au stress lumineux est,
elle, mieux comprise. Les diatomées se posi-
tionnent à une profondeur optimale dans le sé-

Author's personal copy

Fig. 7 depicts the de-epoxidation state (DPS) profiles in intertidal
muddy and sandy sediments for different light and chemical
treatments. In the mud, there were significant effects of depth
(F4,30=4.579, pb0.01) and treatment (F2,30=31.2, pb0.001) on DPS.
Significantly (Tukey's, pb0.05) lower DPS levels were found in LL than
in Cont HL and Lat A HL for the 0–200 and 200–400 μm sediment
layers (Fig. 7A). Although no significant differences were found in pair
comparisons between Lat A HL and Cont HL, DPS values were
consistently higher for Lat A HL than for Cont HL for the illuminated
layers of the mud (0–600 μm; Fig. 7A). In the sand, there was a
significant effect of treatment (F2,30=10.55, pb0.001) on DPS and no
significant effect of depth. Although no significant differences were
found in pair comparisons, there was a consistent trend of lower DPS
for LL, intermediate for Cont HL, and higher for Lat A HL throughout
the sediment profile (Fig. 7B). DPS levels were also consistently higher
in the sand than in the mud (Figs. 7A and B).

In Fig. 8 are depicted the main differences between the RLCs
parameters rETRmax (relative maximum electron transport rate), α
(initial slope of the RLC) and Ek (light saturation coefficient) for the

Fig. 3. Low-temperature scanning electron micrographs of the intertidal sediment. (A) General view of the muddy sediment showing a compact surface with an extremely dense diatom
biofilm; (B) General view of the porous sandy sediment with sand grains; (C) Higher magnification of the surface of the muddy sediment showing a benthic community dominated by
naviculoid diatoms; (D)Highermagnificationof the surfaceof thesandy sediment showing a fewsmall diatomcellsattached to sandgrains; (E) Fracture faceof amuddy sediment showing an
extremely dense surface biofilm (ca. 50 μmdepth) and few diatoms deeper in the profile, probably migrating upwards; (F) Plagiotropis lepidoptera cell at the surface of the sandy sediment.

Fig. 4. Percentage of surface irradiance (mean±standard deviation) along sediment
depth profiles for intertidal muddy and sandy sediments.

123P. Cartaxana et al. / Journal of Experimental Marine Biology and Ecology 405 (2011) 120–127

Texte

Figure 1.3 – Mesure de la quantité de lumière
(irradiance) pénétrant dans les 3 premiers mm
des sédiments vaseux (Mud) et sableux (Sand).
On remarque que la lumière pénètre plus profon-
dément dans les sédiments sableux que dans les
sédiments vaseux. On suppose que la plus grande
porosité des sédiments sableux, leur faible teneur
en matière organique et la réflexion de la lumière
sur les grains de sables favorisent cet environ-
nement très lumineux. Dans un tel environne-
ment, la migration devient inutile et les méca-
nismes de photo-protections physiologiques sont
primordiaux.

diment leur permettant d’effectuer la photosyn-
thèse (donc dans un environnement suffisamment
lumineux) tout en évitant les phénomènes de
photo-inhibition. On parle alors de photoprotec-
tion comportementale [11, 15, 16, 17]. Ce mé-
canisme de photoprotection peut, en outre, être
complété par un mécanisme de photoprotection
physiologique consistant en la dé-époxydation ré-
versible de caroténoïdes comme la diadinoxan-
thine (DD) dans une forme dissipatrice d’éner-
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gie : la diatoxanthine (DT). Ce deuxième mé-
canisme de photoprotection est appelé cycle
des xanthophylles. Ce mécanisme de désactiva-
tion non photochimique (ou Non Photochemi-
cal Quenching - NPQ) agit comme un extinc-
teur en détournant l’énergie lumineuse excessive
des centres de réaction du photosystème II ; li-
mitant les dommages aux appareils photosyn-
thétiques (voir l’étude de Goss et Jakob [18]).
Nous avons eu l’occasion de comparer les mé-
canismes de photoprotection physiologiques et
comportementaux des communautés de diato-
mées épipéliques et épipsamiques (fig.1.3). Pour
cela, nous avons utilisé une toxine (Latrunculin
A) qui empêche la polymérisation des filaments
d’actines associés au cytosquelette des diatomées
et inhibe leurs migrations verticales. Dans cette
étude, nous avons pu clairement démontrer les
différentes stratégies photorégulatrices des deux
communautés de diatomées [10].

1.2.2 Métabolisme benthique et bi-
lans de carbone en milieu inter-
tidal

A l’échelle cellulaire, nous interprétons les mé-
canismes de photoprotections comme une ré-
ponse ou une adaptation à un environnent chan-
geant et potentiellement limitant pour la crois-
sance des microorganismes et la diversité des
communautés. A l’échelle moléculaire, nous nous
posons alors la question de savoir quelles molé-
cules permettent aux microorganismes de perce-

voir ces changements et quels gènes sont impli-
qués dans la perception et la mise en place d’une
réponse adaptée. En prenant un peu de recul (et
j’aurais tendance à ajouter, par esprit de provo-
cation, de hauteur), nous pourrions, sans com-
plexe, ignorer tous ces mécanismes fins et nous
appliquer à déterminer les flux d’énergie et de
matière qui transitent par les microorganismes
et les replacer dans un bilan plus large à l’échelle
d’un écosystème.

Or, la place réelle d’un individu, ou d’un
groupe d’individus, dans un écosystème (i.e. son
rôle ou ce qu’il est convenu d’appeler sa fonc-
tion ou encore les services écosystémiques qu’il
nous rend) ne nous apparaît jamais vraiment
clairement car, de manière pragmatique, nous
avons pris l’habitude de découper notre objet
d’étude selon ses divers niveaux d’organisation.
Comme le fait judicieusement remarquer Michel
Loreau [19], ces divisions arbitraires sont utiles
car chaque degré d’organisation est caractérisé
par un certain nombre de contraintes et de lois
mais elles s’opposent, de fait, à l’émergence de
théories unificatrices.

The traditional slicing of ecology into
autoecology, population ecology, ... has
strong limitations because it tends to
perpetuate arbitrary divisions and hamper
the emergence of unifying perspectives

Michel Loreau, 2010

C’est un véritable challenge que d’explorer dif-
férentes voies car le risque de s’engouffrer dans
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des impasses s’en trouve multiplié et le chemin
peut parfois s’avérer plus long que prévu (no-
tamment si celui-ci nécessite d’acquérir de nou-
velles compétences méthodologiques). Mais c’est
une démarche qui est toujours intellectuellement
enrichissante.

Par exemple, les mécanismes fins de photo-
protection précédemment décrit ont un rôle cen-
tral dans le fonctionnement des sédiments inter-
tidaux. Ils assurent la protection des cellules et
le maintien des processus physiologiques dans un
état optimal et participent, à l’échelle de l’éco-
système, au métabolisme benthique et aux bilans
de carbone (notamment la production primaire
brute induite par l’activité photosynthétique des
diatomées).

Pendant ma thèse [20], j’ai passé beaucoup de
temps à mesurer ces processus à marée basse
sur divers sites contrastés le long des côtes de la
Manche (sédiments sableux et vaseux impactés
ou non par divers types d’efflorescences algales,
[21, 22, 23, 24, 25, 26, 27]). Ces mesures étaient
effectuées in situ à l’échelle des assemblages à
l’interface air-sédiment à l’aide de chambres ben-
thiques (mesure de la pression partielle de CO2

dans l’air à l’aide d’un analyseur infra-rouge, voir
figure 1.4). Ces mesures permettent d’accéder
aux échanges de CO2 entre l’air et le sédiment
et ainsi d’en déduire des taux de production pri-
maire brute (PPB) et de respiration des commu-
nautés benthiques (RCB). Ce qui est frappant
au premier coup d’œil c’est que les flux de car-
bone sont très liés au rythme de marée qui im-

prime un rythme bimensuel bien visible sur les
figures 1.5 et 1.7. Mais j’ai également pu montrer
que les micro-organismes contribuent majoritai-
rement par leurs activités à la production pri-
maire et à la respiration des sédiments interti-
daux. Dans l’Aber de Roscoff, la production des
microalgues et des bactéries représente respecti-
vement jusqu’à 88 et 81 % de la production pri-
maire et de la production secondaire totale an-
nuelle. Les micro-organismes jouent donc un rôle
prépondérant dans les réseaux trophiques ben-
thiques. Ce rôle varie en fonction du gradient sé-
dimentaire. L’influence du compartiment bacté-
rien sur la production globale du système dimi-
nuant avec l’envasement [24].

Du reste, mes collègues des stations biolo-
giques de Roscoff et de Wimereux, ont pu dé-
terminer que les phénomènes de migration précé-
demment décrits avaient une importance capitale
dans les bilans de carbone des zones intertidales.
Quand ils sont pris en compte dans les modèles,
ils modifient de 35 à 50% les bilans annuels des
sites considérés (voir figure 1.6 et 1.7).

1.2.3 Fixation de carbone et d’azote à
nanoéchelle

Les diatomées dominent généralement les sédi-
ments intertidaux et il est admis qu’elles sont res-
ponsables en grande partie de la fixation du car-
bone et des bilans décrits précédemment. Cepen-
dant, de nombreuses bactéries marines photosyn-
thétiques participent activement à ces processus
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Figure 1.4 – Exemple de mesure de la respiration des sédiments à l’aide d’une chambre benthique.
Le dôme peut être soit opaque (comme ici) pour la mesure de la respiration, soit transparent pour
la mesure de la production primaire nette.

production rates measured in situ under saturating irradiance
and maximum gross primary production rates estimated
from the P/I curves (i.e. between GPP and GPPm, Fig. 3a).
Moreover, GPP rates measured at stations A and B in 2003
were also not statistically different (ManneWhitney,
p > 0.05). It was assumed that the temporal variability and
magnitude of GPPm measured at station A could be used to
calculate GPPa at station B. Moreover, since production rates
measured in situ at saturating light seemed relatively similar to
the ones calculated from P/I curves, GPP measured in 2003 at
station C was used to calculate GPPa at station C. Following

these assumptions it was possible to calculate an annual car-
bon budget for each sampling area.

The three sampling areas were located along a granulometric
gradient with finest sediments located near the river entrance.
Preliminary experiments have shown that this environmental
gradient strongly constrained the dynamics of benthic macro-
fauna, meiofauna and bacterial communities (Hubas et al.,
2006). However, according to these authors, the activity of ben-
thic organisms (particularly gross primary production) rather
seemed controlled by seasonal temperature variation than by
the gradient (De Jonge, 2000). Indeed, although benthic com-
munity respiration (BCR) followed the bio-sedimentary gradi-
ent (mean annual BCR was !5.4 " 3.9; !1.7 " 2.1 and
!0.4 " 0.8 mgC m!2 h!1; for A, B and C respectively;
mean " SD), in situ gross primary production (GPP) rates
were in the same range at station A and B (mean annual GPP
was respectively 15.3 " 7.4 and 16.9 " 7.0 mgC m!2 h!1)
and less important at station C (7.2 " 2.6 mgC m!2 h!1).
Consequently, whereas NPPa was expected to be highly,
moderately and poorly heterotrophic for areas A, B and C
respectively, annual net primary production (NPPa) was
highly autotrophic for area B (11 tC y!1), poorly autotrophic
for C (4 tC y!1) and highly heterotrophic for A (!6 tC y!1).
Indeed, based on their high respiration rates estuarine eco-
systems are generally considered as net heterotrophic (Gat-
tuso et al., 1998). At area A, the high respiration rates
were probably sustained by high organic matter content
(i.e. finest sediments). Indeed, this parameter was measured
before (unpublished data) and clearly showed that the OM
content is more important in station A (estimated by measur-
ing the loss of weight on ignition at 600 #C: OM represents
respectively up to 3, 1.2 and 1.1% of the dry weight at sta-
tion A, B and C). Moreover, the bacterial biomass was sig-
nificantly higher at station A than at stations B and C
(Hubas et al., 2006). However, the net autotrophic carbon
budget observed at area B was explained by relatively high
GPP rates compare to BCR rates. This production was prob-
ably sustained by lateral input of nutrients (i.e. sewage run-
off) explaining also the presence of macroalgal deposit all
over the year in this area. The granulometric gradient thus
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Figure 1.5 – Bilan de carbone d’un petit estuaire (Aber de Roscoff) en prenant en compte l’effet
(with) ou non (without) de la prolifération d’algues vertes sur le production primaire brute (GPP)
et nette (NPP). Ces bilan ont été calculés à partir de mesures in situ de flux de CO2, à l’aide de
chambres benthiques.
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Figure 1.6 – Différences journalières entre un
bilan de carbone ne prenant pas en compte la
migration des diatomées [28] et un bilan corrigé
[29].

Author's personal copy
ARTICLE IN PRESS

irradiance from exposure until flooding, the annual budget was
53.22 gC m!2. A decrease of 14% was observed when irradiance
was corrected with the cloud cover. Integrating thereafter the
effect of the migration of microphytobenthos led to further 49%
decrease in the annual carbon budget (23.49 gC m!2).

The most accurate net community production budget was
calculated as the difference between the above GCP budget and
the CR budget taking into account the alternation of emersion and
immersion and corresponded to !78.27 gC m!2 yr!1 (Table 2).
The annual development of daily NCP showed only five days of
autotrophy and all occurred during winter (Fig. 4).

4. Discussion

The annual production budgets proposed so far for tidal
sedimentary systems along the French coast of the English

Channel were based exclusively on measurements conducted
during low tide periods on sediment exposed to air. Indeed,
primary production is generally assumed to be restricted to the
emersion periods due to the light attenuation in such turbid
environments (Colijn, 1982; Brotas and Catarino, 1995; Barranguet
et al., 1998; Guarini et al., 2002). Nevertheless, respiration rates
are expected to vary according to the alternation of emersion and
immersion periods (Dye, 1980; Gribsholt and Kristensen, 2003;
Cook et al., 2004). As discussed by Gribsholt and Kristensen
(2003), the dependence of gas exchange on water coverage may be
due to physical (differences in the diffusive boundary layer and
the area of gas exchange) as well as biological effects (differences
in metabolic activity of organisms). During daytime emersions,
the metabolic activity of organisms could either be enhanced by
the increase in sediment temperature, or limited by desiccation,
especially at high tidal level and in well drained sand (Dye, 1980).
However data required to complete the process are hard to obtain.
In the present study of muddy sediment around mid-tide level
respiration rates could only be determined on few occasions for
both emersion and immersion throughout the year. They were
always higher under immersed than under emersed conditions
(up to 7 fold higher in October). These measures were in
accordance with previous studies performed on temperate
intertidal mudflats (Gribsholt and Kristensen, 2003; Cook et al.,
2004) and might be explained by the enhanced activity of infauna
during inundation. Although the data set is limited, these results
clearly showed that dark CO2 fluxes depend highly on temporal
scale imposed by tides. This prevents a simple assessment of daily
respiration rate from a measurement performed at a specific tidal
state. The accuracy of the respiration budget at the Mont Saint-
Michel Bay was therefore improved by taking into account
the variation imposed by tidal conditions. However, it can be
argued that these determination remain an underestimate.
Indeed, respiration measurements were carried out in the dark
(to exclude carbon dioxide consumption by photosynthesis) but it
is widely recognised that respiration is enhanced by light
(Middelburg et al., 2005). Epping and Jorgensen (1996), using
the light-dark shift technique with oxygen microelectrode,
reported a significant increase of oxygen respiration rate with
increasing light, owing to photosynthesis process, in intertidal
silty sand. Nevertheless, the significance of this in annual
respiration budgets has not been evaluated.

Annual gross community production was calculated as a
function of the theoretical irradiance and by ignoring micro-
phytobenthos migratory effect (described in Section 2.4). This
value was then compared to production estimates obtained so far,
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Fig. 3. Sinusoidal curves fitted on respiration rates (CR in mgC m!2 h!1) obtained
during the survey (time expressed as day number) under emerged (open circles)
and immersed (closed circles) conditions.

Table 2
Various annual budgets of gross and net community production (GCP and NCP in
gC m!2 yr!1) at the survey station in the Mont Saint-Michel Bay.

GCP (gC m!2 yr!1)

Cloudiness
No Yes

Migration No 53.22 45.86
Yes 24.5 23.49

NCP (CRe) (gC m!2 yr!1)

Cloudiness
No Yes

Migration No !1.34 !8.7
Yes !30.06 !31.07

NCP (CRe/CRi) (gC m!2 yr!1)

Cloudiness
No Yes

Migration No !48.54 !55.9
Yes !77.26 !78.27

GCP was estimated with and without irradiance correction for cloudiness and with
and without integrating processes of vertical migration of microphytobenthos.
NCP was calculated as GCP!CR, either considering the respiration rate to be
constant during a 24 h cycle and derived from the one measured under emersion
(CRe), or taking into account the variation of the respiration rates according to the
tidal cycle (CRe/CRi).
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mgC m!2 d!1) calculated for the survey station in the Mont Saint-Michel Bay,
taking into account the variation in respiration rate with the alternation of
emersion and immersion, the irradiance corrected for cloud cover and the
migration of microphytobenthos.

A. Migné et al. / Continental Shelf Research 29 (2009) 2280–2285 2283

Figure 1.7 – Bilan de carbone en Baie du Mont
St Michel représentant la production nette an-
nuelle du site considéré - i.e. le bilan entre les
flux de CO2 entrants et les flux sortants du sé-
diment - en prenant en compte les variations de
respiration entre l’émersion et l’immersion, l’ir-
radiance corrigée par la couverture nuageuse et
la migration du microphytobenthos dans les sé-
diments

et leur rôle réel est aujourd’hui très probablement
sous estimé. C’est le cas des bactéries anoxygé-
niques qui possèdent un arsenal impressionnant
de voies métaboliques. Celles-ci leur confèrent la
possibilité de se disperser et de se développer
n’importe où massivement, ce qui peut avoir une
forte implication sur les fonctions importantes de
l’écosystème et des services écosystémiques de ré-
gulation (i.e. du climat) et de soutien (i.e. grands
cycles biogéochimiques, production primaire).

J’ai donc examiné avec, l’aide de mes collègues
de la station biologique de Roscoff, différents
types de biofilms, différemment touchés par le dé-
veloppement des bactéries pourpres en utilisant
un ensemble de marqueurs taxonomiques (acides
gras, pigments photosynthétiques, ADN et ARN
16S et pufM) ainsi que leur fonctionnement (la
cohésion des sédiments, les flux de carbone et
d’azote) afin de mieux comprendre l’influence des
bactéries anoxygéniques sur des fonctions écosys-
témiques importantes. Nous avons développé de
nouvelles techniques d’étude telle que la réflec-
tance spectrale appliquée aux biofilms à bacté-
ries pourpres [30] et démontré, pour la première
fois, que les assemblages dominés par les bacté-
ries anaérobies pourpres (Chromatiaceae) sont
de grands producteurs d’exopolymères et que
leur potentiel de biostabilisation des sédiments
est significatif. Ces sécrétions sont concomitantes
avec des taux de respiration élevés, ce qui indique
que, à la faveur de forts apports de matières or-
ganiques et de haute disponibilité en lumière, ces
Chromatiaceae favorisent des voies métaboliques
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hétérotrophes aux métabolismes phototrophes ;
et ce, en dépit d’une production de pigment pho-
tosynthétique importante [31]. Il semblerait donc
que malgré une capacité importante à fixer du
CO2 dissous (fabrication de pigments, présence
de gènes de la Rubisco), ces bactéries privilégient
d’autres voies métaboliques.

Ces résultats obtenus à l’échelle des commu-
nautés bactériennes ont été confirmés par des
mesures à l’échelle des cellules, mettant en évi-
dence le rôle jusqu’alors insoupçonné des bac-
téries pourpres dans le cycle du carbone des
zones intertidales [32]. En effet, nous avons mené
une étude combinée incluant des analyses mo-
léculaires ainsi qu’une technique d’imagerie iso-
topique haute résolution (Nanoscale Secondary
Ion Mass Spectrometry – NanoSIMS , voir fig.
1.8). Pour déterminer la dynamique de l’assimi-
lation du carbone et de l’azote par les bactéries
pourpres (fig. 1.9), nous avons effectué une expé-
rience de marquage isotopique et avons recher-
ché le marquage dans les acides gras par chro-
matographie en phase gaz et spectrométrie de
masse isotopique. Les bactéries ont été incubées
en conditions in situ avec de l’acétate, du pyru-
vate, du bicarbonate et de l’ammonium marqués
(13C- ou 15N-). Nos résultats ont clairement mon-
tré que l’acide vaccenic (18:1ω7), un acide gras
majoritaire des bactéries pourpres, était claire-
ment enrichi en 13C lorsque l’acétate était utilisé
comme substrat de croissance, et que cette in-
corporation n’était pas dépendante de lumière.
L’analyse génétique a montré que ces bactéries

étaient reliées au genre Thiohalocapsa.

1.3 Biofilms et tapis micro-
biens : unicité et unité

L’étude des biofilms et tapis microbien est ren-
due complexe par le fait que les assemblages
qui se développent sont très divers. La nature
du substrat sur lequel ils se développent, l’en-
vironnement physico-chimique, la rugosité de la
surface, les fluctuations saisonnières sont autant
de paramètres qui déterminent les interactions
et rendent chaque assemblage unique. La com-
plexité des mécanismes qui sous tendent la fixa-
tion et l’installation des micro-organismes est
telle qu’il est bien souvent impossible de pré-
dire quelle communauté microbienne va s’instal-
ler. Cependant, cette unicité des biofilms et tapis
microbiens n’est qu’apparente. En effet, quelque
soit la nature du biofilm considéré, sa struc-
ture sera invariablement la même. Tous les bio-
films et tapis microbiens sont composés de micro-
organismes qui se protègent et assurent des fonc-
tions vitales à leur fonctionnement et au fonc-
tionnement de la communauté toute entière, en
sécrétant de nombreux polymères extracellulaires
(EPS). Sous cet angle, on s’aperçoit que les bio-
films et les tapis microbiens sont finalement peu
différents puisqu’ils partagent de grandes carac-
téristiques communes.

En milieu terrestre aride et semi-aride, il existe
des biofilms soumis à des conditions très diffé-
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Figure 1.8 – Cartographie isotopique d’un tapis bactérien composé de bactéries pourpres sulfu-
reuses (l’image est reconstituée à partir de 25 plans successifs réalisés sur la même zone). A gauche
(en noir et blanc) : sur le canal 12C14N représentant l’azote, on remarque bien les bactéries par leur
forme cocoïde. Chaque bactérie est alors selectionnée (rond blanc) ce qui permet (à droite en cou-
leur) de calculer le rapport isotopique du carbone pour chaque bactérie. Sur cette figure, certaines
bactéries apparaissent marquées par le composé utilisé (acétate marqué au 13C) alors que d’autres
(parfois contiguës) n’ont pas assimilé le composé.
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Figure 1.9 – Taux d’assimilation du carbone et de l’azote à l’échelle d’une cellule en fonction de
différents traitements. Ace, Pyr et CO3 correspondent respectivement à l’ajout de 13C-acétate, 13C-
pyruvate et 13C-bicarbonate dans le sédiment.Les lettres “L” et “D” correspondent aux traitements
lumière et obscurité, respectivement. Des différences significatives entre les traitements ont été mises
en évidence à l’aide du test de Van der Waerden (les traitements avec la même lettre ne sont pas
significativement différents).



CHAPITRE 1. SYNTHÈSE DES TRAVAUX 16

rentes de celles des écosystèmes aquatiques ma-
rins et dulçaquicoles. Les microorganismes (sou-
vent des cyanobactéries) de ces assemblages que
l’on appelle les croûtes de sols (soil crust) doivent
s’adapter à des conditions extrêmes telles que
l’absence d’eau et des rayonnements UV impor-
tants [33, 34]. Cependant, alors qu’ils peuvent
nous apparaître comme diamétralement opposés
aux biofilms aquatiques au premier regard, on
s’aperçoit rapidement qu’un certain nombre de
contraintes sont communes.

Il s’agit également d’une mosaïque complexe
de microorganismes (cyanobactéries, algues
vertes, champignons et autres bactéries). Les fi-
laments de cyanobactéries et fongiques se ré-
pandent dans les quelques premiers millimètres
de sol, collent les particules minérales ensemble
et forment une matrice qui stabilise et protège le
sol des forces érosives [35, 36].

Tous les biofilms sont donc soumis à des
contraintes d’attachement et de dispersion qui
nécessitent de s’adapter à la dynamique des
fluides (air pour les soil crust, hydrodynamisme
pour les biofilms aquatiques), et toutes les com-
munautés doivent se protéger d’agressions exté-
rieures (pollution de l’eau ou de l’air, tempéra-
ture, salinité ou dessalure, rayonnement UV et ir-
radiance, . . . ) en favorisant la production d’exo-
polymères. La topographie, le broutage par des
protozoaires (ou des métazoaires), le quorum sen-
sing sont autant de facteurs qui influencent l’hé-
térogénéité spatiale des biofilms et tapis micro-
biens et façonnent les assemblages à partir de

processus initialement purement stochastiques
(mort, reproduction, immigration à partir d’un
assemblage source). D’un point de vue concep-
tuel, tous les biofilms sont donc comparables
puisqu’ils forment des micro-paysages similaires
(fig. 1.10).

1.3.1 Rôle central des polymères ex-
tracellulaires (EPS)

La matrice du biofilm est composée d’une
grande diversité de molécules de haut poids mo-
léculaire appelées substances polymériques ex-
tracellulaires (EPS, 1.11). Les EPS microphy-
tobenthiques sont principalement composés de
sucres, de protéines et d’autres molécules. Ils
contiennent également de l’ADN qui, comme les
autres composants des EPS, est excrété active-
ment à l’extérieur de la cellule par des microor-
ganismes [38]. Les exopolymères sont également
capables d’absorber une grande diversité de pe-
tites molécules et d’ions, ce qui augmente éga-
lement la diversité moléculaire de la matrice du
biofilm [39]. Les EPS bactériens contiennent plus
de protéines et ont une plus grande diversité de
composants [40]. Les sucres produits par le mi-
crophytobenthos sont principalement des hété-
ropolymères, avec une grande diversité de mo-
nomères utilisés [40]. Ils sont de divers poids
moléculaires, des hydrates de carbone contenant
quelques sucres aux molécules hautement com-
plexes ; la proportion relative des différentes frac-
tions déterminera la structure physico-chimique
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Figure 1.10 – Parallèle entre un biofilm colonisant un épithélium pulmonaire (à gauche) et un
substrat meuble sédimentaire (à droite). Ceux-ci se distinguent nettement par leurs assemblages
microbiens spécifiques, les processus biochimiques en jeu, leur structure générale. Cependant, des
flux hydrodynamiques comparables se mettent en place et structurent les assemblages. Les biofilms
coalescent et accumulent de la biomasse quand le flux est faible (1), développent des filaments
quand il s’accélère (2) tandis que la micro-topographie des substrats induit des flux turbulents et
des vortex qui sont des vecteurs importants de dispersion et de colonisation des habitats (3) [37].
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de la matrice [41]. Par exemple, la plupart des
molécules complexes forme une capsule autour
de la cellule et sont associées à la paroi cellulaire
et donc au cytosquelette interne de la cellule. Les
EPS liés se trouvent plus loin de la cellule, où
ils forment un réseau dense. Les EPS colloïdaux
forment un réseau lâche autour des cellules et des
grains de sédiments ; leur composition est très di-
versifié.

Ils peuvent être extrait par simple agitation
dans l’eau, tandis que les EPS liés auront besoin
d’eau chaude ou de bicarbonate [41]. Cependant,
ces protocoles favorisent la libération de matériel
intracellulaire [43]. Plus récemment, une nouvelle
méthode a été développée en utilisant une résine
cationique : au cours de l’extraction, cette résine
piège les cations bivalents reliant les molécules
ensemble, rendant ainsi possible l’extraction des
EPS liés dans l’eau [44]. L’addition d’un volume
croissant d’éthanol dans l’extrait peut alors pré-
cipiter les molécules d’EPS de poids moléculaire
faible à élevé [41].

La composition des EPS dépend de l’état phy-
siologique des cellules, du stade de croissance, des
conditions environnementales (température par
exemple) et des concentrations d’ions et de nu-
triments [40, 45]. Comme le montre la figure 1.12,
la diversité des EPS peut aussi être liée à la di-
versité des assemblages producteurs [40, 46, 47].
Les sucres des fractions colloïdales sont souvent
plus riches en glucose que ceux des EPS liée (res-
pectivement 82 et 37 % de glucose, [48]. Ces au-
teurs ont identifié 7 principaux monosaccharides

neutres dans les deux fractions : le glucose, le
rhamnose, le galactose, le xylose, le fucose et le
mannose.

Lors d’études menées sur des sédiments interti-
daux (thèse de Claire Passarelli) nous avons éga-
lement retrouvé ces composés ainsi que de l’acide
glucuronique, de l’acide galacturonique, du myo-
et du scyllo-inositol [45, 49].

Une forte proportion de glucose dans les glu-
cides est généralement associée à une forte pro-
duction photosynthétique [50]. À l’échelle saison-
nière, il semble que les paramètres environne-
mentaux contrôlant la photosynthèse soient des
facteurs principaux régissant la composition des
EPS [49]. En particulier, le glucose s’accumule
en été, tandis que les sucres présentent une plus
grande diversité en termes de monomères le reste
de l’année. Il a également été démontré que les
concentrations en éléments nutritifs dans l’eau
interstitielle et l’exposition à la lumière influent
la composition des EPS [51, 45]. Dans les mi-
lieux naturels, les EPS sont également dégradés
par les bactéries et/ou consommés, ce qui affecte
à la fois leur concentration et leur composition.

1.3.2 Facilitation écologique et rela-
tions trophiques

L’importance des interactions facilitatrices (ou
facilitation) et notamment le rôle des organismes
ingénieurs de l’écosystème dans l’établissement
des structures des communautés est de plus en
plus reconnue dans différents écosystèmes. Ce-
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Figure 1.11 – Images d’un tapis microphytobenthique prises au LTSEM (Low Temperature Scan-
ning Electron Microscopy). Les images montrent des EPS (déshydratés pendant la préparation) qui
relient les particules de sédiments entre elles. a : Surface du tapis microbien. b : image d’une fracture
(coupe verticale) ; la surface du sédiment est située en haut. Adapté de [42].

pendant, le manque de données est particulière-
ment criant lorsque l’on s’intéresse aux interac-
tions entre deux ou plus ingénieurs de l’écosys-
tème. Au cours de la thèse de Claire Passarelli
[52, 53, 42, 49], nous avons eu l’occasion d’étu-
dier celles-ci dans des sédiments intertidaux qui
abritent une très grande diversité d’ingénieurs de
l’écosystème.

En effet, la présence d’un organisme ingénieur
peut parfois dépendre de la présence d’un autre,
formant ce que l’on appelle une cascade d’ha-
bitat [54, 55]. Une espèce permet, par la modi-
fication de son habitat, le développement d’une
autre créant ainsi des espaces libres pour le déve-
loppement d’autres espèces. Par exemple, Altieri
et al. [54] ont démontré que les spartines stabi-

lisent les sédiments par leurs racines, réduisent
l’impact des vagues et de la houle et créent des
abris qui favorisent le développement d’un as-
semblage diversifié d’organismes benthiques tel
que la moule qui, en retour, fourni un substrat et
des espaces physiques pour d’autres organismes
comme les balanes et les amphipodes. Dans les
années 1980, Eckman et al. [56] montrèrent que
les tubes d’annélides impactent les communau-
tés bactériennes des sédiments et leurs sécrétions
(EPS) et que le recrutement des organismes ben-
thiques s’en trouve affecté par un effet cascade.

Des interactions non-hiérarchiques entre les in-
génieurs de l’écosystème ont également été dé-
montrées. Les études montrent des effets non ad-
ditifs quand deux ingénieurs influencent le même
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Figure 1.12 – Différents types d’EPS dans les tapis microphytobenthiques des vasières intertidales
et leurs rôles associés. Adapté aux vasières à partir de (Haber and Brenner 1993 ; Decho 2000 ;
Flemming and Wingender 2010)

habitat ou la même ressource [57]. Par exemple,
Boyer et al [58] ont étudié l’effet combiné de Ceri-
thidea californica et du crabe Pachygraspus cras-
sipes sur le couvert végétal dans des marais salés.
Ils ont démontré que les crabes seuls diminuent le
couvert végétal alors que les gastéropodes seuls
avaient tendance à l’augmenter. De manière sur-
prenante, le couvert végétal était complètement
nul lorsque les deux ingénieurs étaient présents
en même temps ce qui montre que l’effet com-
biné de deux ingénieurs n’est pas toujours prévi-
sible à partir de la connaissance des effets indivi-
duels. Ces effets non additifs influencent les as-
semblages benthiques et sont probablement cou-
rants dans les écosystèmes naturels [57]. De plus,
il a été montré que ces effets non additifs pou-

vaient varier en fonction des conditions environ-
nementales [59, 60]. Par exemple, l’interaction
entre trois organismes bioturbateurs change en
fonction du volume de sédiment disponible et
des variations temporelles de ces interactions ont
également été démontrées [61].

L’importance fondamentale des interactions
non trophiques dans la structuration des réseaux
a également été démontré. En créant des condi-
tions favorables dans des environnements stres-
sants, les ingénieurs des écosystèmes créent des
refuges, augmentent le recrutement, la croissance
et la survie des organismes associés ; cela ali-
mente les réseaux trophiques et promeut la pro-
duction à l’échelle de l’écosystème. Par exemple,
en zone intertidale, Eriksson et al [62] montrent
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que les ingénieurs des écosystèmes (ici la coque
et l’arénicole) influencent l’efficacité d’absorption
des ressources et l’accumulation d’algues dans
le tapis microbiens. Ils montrent que des ajouts
artificiels de nutriments augmentent les concen-
trations de chlorophylle a dans les sédiments de
90%, mais seulement dans les parcelles où ont été
également introduites des densités élevées (2000
par m2) de coques. Ces lits de coques artificiels
ont augmenté l’efficacité d’absorption des nutri-
ments du biofilm et favorisé l’accumulation de
sédiments indiquant que les interactions écolo-
giques, plutôt que la disponibilité des nutriments
en soi, fixent les limites de la production.

Faisant le constat d’un manque de données
dans ce domaine, nous avons donc tenté de for-
maliser et de caractériser les différents types d’in-
teractions entre les ingénieurs de l’écosystème et
leurs effets sur la composition de communautés
benthiques [52, 42]. Nous avons choisi d’étudier
une association entre l’annélide polychète Lanice
conchilega et les diatomées benthiques des tapis
microbiens à travers une étude expérimentale in
situ. Nous avons testé l’effet des tubes de poly-
chètes sur le développement des tapis microbiens
et sur la stabilité des sédiments.

Nos résultats montrent deux processus diffé-
rents qui sont résumés dans la figure 1.13. Pre-
mièrement, les tubes offrent un refuge et favo-
risent le développement du tapis microbien et la
sécrétion de polymères extracellulaires (EPS) par
les diatomées. Cette sécrétion accrue induit une
meilleure cohésion des particules sédimentaires

et une augmentation des propriétés adhésives du
sédiment, donc une plus grande stabilité de celui-
ci. Les tapis microbiens stabilisent le sédiment et
facilitent le développement d’une communauté
benthique spécifique des récifs formés par les
tubes de polychètes. Les polychètes et les ta-
pis microbiens forment donc une cascade d’habi-
tats. Dans un deuxième temps, il est intéressant
de noter que la stabilité du sédiment est égale-
ment affectée par l’hydrodynamisme. Dans notre
exemple, en ralentissant l’hydrodynamisme, les
tubes ralentissent l’érosion des sédiments, favo-
risent l’agrégation de particules dans la colonne
d’eau et le dépôt de celles ci et augmentent ainsi
également la stabilité des sédiments par des pro-
cessus purement physiques. Ces deux ingénieurs
associés (i.e. vers polychète et tapis microbiens)
bien que différent en terme d’organisation, de
phylogénie agissent en coopération ce qui a pour
effet accroître significativement l’effet ingénieur.
Nous avons donc proposé le concept de “coope-
rative ecosystem engineers" (CEE) et formulons
l’hypothèse que de telles interactions sont com-
munes dans les écosystèmes naturels.

1.4 Interactions microbiennes et
valeur adaptative

Ce passage est tiré d’un chapitre d’ouvrage in-
titulé Microphytobenthic biofilms : composition
and interactions par Hubas C, Passarelli C, Pa-
terson DM dédié aux tapis microbiens des va-
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Figure 1.13 – a) Cascade d’habitats (flèches rouges) et concept de “cooperative ecosystem enginee-
ring" (CEE, flèches noires) illustrés par l’interaction entre les structures biogéniques des annélides
polychètes et les tapis microbiens des sédiments [52] ; b) Menaces potentielles sur ces espèces et
leurs processus liés au changement global.

sières intertidales. Le but de ce chapitre est de
constituer un état de l’art et une réflexion sur les
notions d’interactions dans les biofilms des va-
sières intertidales et d’alerter sur le manque de
connaissances actuel. Le rôle central des EPS y
est exposé.

1.4.1 Effets synergiques et antago-
nistes

Les tapis microbiens de vasières sont caractéri-
sés par des assemblages complexes d’espèces mi-
crobiennes, et les interactions entre ces microor-
ganismes influencent de manière critique le dé-
veloppement et la forme de la communauté en-
tière. Dans les biofilms, les interactions inter-
spécifiques impliquent une communication, une

coopération métabolique ou une compétition.
Ces interactions peuvent donc être de nature sy-
nergique (lorsque l’interaction entre les cellules
microbiennes induit un effet total - i.e. dégra-
dation de la matière organique, production pri-
maire - supérieur à la somme des effets indivi-
duels) ou au contraire antagoniste (telles que la
compétition pour les nutriments, la virulence, ...)
qui limite en fin de compte la croissance d’une
ou de plusieurs espèces. Les exemples incluent la
formation de biofilms par agrégation, à travers
la production d’EPS (coopération métabolique,
[63]), ou la coordination pour mieux utiliser les
nutriments ou résister à des conditions difficiles.

Une amélioration de la condition de tous les
partenaires est généralement observée à la suite
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d’un effet synergique. Une telle coopération peut
apparaître si les intérêts de différents parte-
naires sont en phase [64]. Par exemple, la pro-
duction d’EPS peut non seulement aider à éta-
blir le biofilm, mais on observe généralement
une plus grande croissance dans les assemblages
multispécifiques que monospécifiques, suggérant
que les cellules favorisent non seulement leur
propre adhérence, migration et croissance, mais
aussi celles des autres espèces microbiennes. Ceci
a été suggéré par Lubarsky et al. [65]. Dans
cette étude, nous avons montré que la capacité
d’adhérence, la force de cohésion des assemblages
microbiens ainsi que les concentrations d’exo-
polymères étaient significativement plus élevés
lorsque des bactéries et des diatomées axéniques
étaient co-cultivées, par rapport aux cultures
uniques. Dans une autre étude [66] relative à
l’impact des nématodes bactérivores sur les ta-
pis microbiens, la complexité des assemblages
a été identifiée comme une force potentielle de
bio-stabilisation dans les sédiments marins. Nous
avons montré que la complexité des assemblages
benthiques, plutôt que la présence d’un orga-
nisme particulier, influe fortement sur la struc-
ture du biofilm, à la fois en termes d’abon-
dance/biomasse microbienne et de teneur en exo-
polymères (fig.1.14). Avec une complexité crois-
sante, le nombre d’interactions potentielles aug-
mente également, conduisant à une amélioration
générale de la diversité des liens trophiques et des
voies de transferts énergétiques. Ce qui, in fine,
permet à la communauté de mieux résister aux

perturbations externes [67].

Cependant, la plupart des études visant à étu-
dier les interactions dans les assemblages micro-
biens examine des cultures monospécifiques [63] ;
un nombre très limité d’études porte sur des
biofilms naturels. Les interactions dans les com-
munautés naturelles sont beaucoup plus com-
plexes que celles observées dans des conditions
de monoculture contrôlées, et impliquent souvent
des boucles de rétroaction négatives et/ou posi-
tives ainsi que des effets indirects. Ensemble, ces
processus influencent les réponses complexes des
communautés aux perturbations externes [68].
De plus, l’expression de nombreux gènes dans
les biofilms est dépendante de la densité des mi-
croorgansimes et de ce que l’on appelle le quo-
rum (i.e. le nombre minimum de membres d’une
espèce donnée nécessaire pour conduire la fonc-
tion de ce groupe). Ceci module l’amplitude et la
direction (i.e. négatif vs. positif) de ces boucles
de rétroaction. Dans ce contexte, la compréhen-
sion des interactions dans les biofilms de vasières
(et donc, comment la diversité du biofilm affecte
son fonctionnement général) et si ces interac-
tions sont intrinsèquement synergiques ou anta-
gonistes est une question éminemment complexe.

1.4.2 Communication entre les bacté-
ries

La communication entre les microorganismes
prend généralement la forme de quorum sensing
(QS), un comportement social qui permet des
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Figure 1.14 – Analyse par positionnement multidimensionnel non-métrique (NMDS) utilisant des
données d’abondance bactérienne, de concentration en chlorophylle a, en protéines et sucres ex-
tracellulaires (EPS) à l’issue d’une étude expérimentale sur l’effet des nématodes bactérivores sur
les tapis microbiens (voir Hubas et al. [66] pour plus de détails). Les groupes font apparaître la
complexité des assemblages via le nombre de niveaux trophiques impliqués dans chaque traitement.
B pour bactéries, D pour diatomées, N pour nématodes

interactions entre les membres des communau-
tés microbiennes. La détection de quorum re-
pose sur la production et la libération de mo-
lécules de signalisation appelées autoinducteurs,
qui augmentent en concentration en fonction de
la densité cellulaire [69]. La détection de ces auto-
inducteurs implique souvent une diffusion dans
les cellules et une liaison à des récepteurs spéci-
fiques, permettant aux bactéries d’exprimer des
gènes spécifiques de manière coordonnée [70, 71].
Le développement de biofilms et le QS sont des

processus étroitement interconnectés, en parti-
culier par la production d’EPS [72, 73], bien
que l’effet de QS puisse varier de manière op-
posée (amélioration ou inhibition) selon les es-
pèces considérées et les conditions environne-
mentales. Les voies de signalisation de détec-
tion de quorum sont très complexes et plusieurs
types de métabolites secondaires ont été identi-
fiés comme des molécules du QS [74]. Dans Pseu-
domonas aeruginosa, par exemple, trois circuits
QS complets (impliquant des molécules de signa-
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lisation N-Acyl homosérine lactone), LasI/LasR,
RhlI/RhlR et PqsABCDH/PqsR sont impliqués
dans la régulation de la production d’EPS, le cir-
cuit LasI/R étant positionné hiérarchiquement
en amont du circuit RhlI/R [73]. Les facteurs
de transcription LasR, RhlR et PqsR détectent
leurs molécules de signal respectives, conduisant
à une boucle d’auto-induction ainsi qu’à une ré-
gulation positive ou négative de la transcription
du gène cible. Un niveau de complexité supplé-
mentaire apparaît dans les assemblages micro-
biens lorsqu’on considère que certains systèmes
de détection de quorum sont utilisés principa-
lement pour la communication intraspécifique,
tandis que d’autres soutiennent la communica-
tion interspécifique [75].

Les autoinducteurs de type 2 (AI-2) sont
considérés comme universels et peuvent mé-
dier la communication interspécifique, tandis que
d’autres molécules de signalisation telles que les
autoinducteurs de type 1 (AI-1) sont principale-
ment utilisées dans la communication intraspéci-
fique. Les N-Acyl homosérine lactones (AHL ou
AI-1) sont des amides d’acides gras de longueur
de chaîne variable (C4 à C18) ou leurs dérivés
oxygénés avec la 3-amino-gama-butyrolactone
(N-acyl homosérine lactones) et leur composi-
tion exacte donne au signal sa spécificité. De
nombreux autres types de métabolites ont été
identifiés, tels que les p-coumaroyl homosérine
lactones [76], le furanosyl diester borate (AI-2),
[77], les quinolones [78], les peptides. et gama-
butyrolactones [79]. Les AI-2 sont tous dérivés

d’un précurseur commun, la 4,5-dihydroxy-2,3-
pentanedione (DPD), le produit de l’enzyme S-
ribosylhomocystéine (LuxS), qui se cyclise spon-
tanément pour produire une collection de sté-
réoisomères susceptibles de permettre aux bac-
téries de répondre à la fois aux IA-2 endogènes
et allogènes. Dans la nature, une grande diver-
sité de molécules QS se trouve dans les tapis mi-
crobiens [80, 81]. On suppose que les voies de
signalisation pourraient être modifiées en raison
de modifications géochimiques et/ou biologiques
des molécules de signalisation. Cette modifica-
tion pourrait entraîner une interruption de la
communication initiale si les signaux ne sont plus
reconnus ou bien a contrario une activation d’une
autre voie de communication entraînant l’expres-
sion d’un gène différent si un signal modifié est
toujours capable d’interagir avec un récepteur. Il
existe clairement un manque d’études sur les bio-
films et tapis microbiens marins pour valider ou
invalider de telles hypothèses. Comme mentionné
ci-dessus, la plupart des études ont porté sur des
biofilms de laboratoire monospécifiques ou, au
mieux, multispécifiques ; les investigations envi-
ronnementales naturelles sont encore très rares
[82]. Le développement de ce domaine d’étude
est clairement un enjeu majeur dans la compré-
hension du fonctionnement des biofilms et tapis
microbiens en milieu naturel.
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1.4.3 Autres formes de communica-
tion

Les bactéries ne sont pas les seuls microbes
capables de communiquer entre individus. Des
preuves croissantes suggèrent que les diatomées
produisent des molécules de signalisation cellu-
laire (principalement des phéromones impliquées
dans la reproduction sexuée), qui partagent de
nombreuses caractéristiques avec des molécules
sensibles au quorum (hydrophobes, diffusion à
travers les membranes cellulaires et probable-
ment coordination de l’expression génique entre
les gamètes). Plusieurs types de molécules sont
produites par les diatomées d’eau douce et ma-
rines. Des exemples comprennent l’homosirene,
la dictyoptérine A et le finavarrène, qui sont pro-
duits par Gomphonema parvulum [83] ; le fuco-
serratène, qui est produit par Asterionella for-
mosa [84] ; l’ectocarpène, qui est produit par
Skeletonema sp. [85] ; ou encore des phéromones
sexuelles non identifiées [86]. Les diatomées ben-
thiques produisent aussi des phéromones. Chez la
diatomée benthique Seminavis robusta, les phé-
romones déclenchent le passage de la mitose à la
méiose du type opposé, l’induction transcription-
nelle des gènes de biosynthèse de la proline et à
la libération de la phéromone d’attraction déri-
vée de la proline [87]. Cependant, il y a une fois
de plus un manque d’informations provenant des
assemblages naturels, et encore une fois, le dé-
veloppement de ce domaine est nécessaire afin
de mieux comprendre le fonctionnement des bio-

films naturels. Par exemple, le modèle de migra-
tion observé dans les biofilms de vasières est-il
modulé d’une manière ou d’une autre par la pro-
duction de molécules de signalisation ? Ces dé-
couvertes récentes en écologie chimique ont ap-
porté un éclairage nouveau sur la façon dont les
microbes peuvent interagir dans les assemblages
naturels. En effet, nous les considérons mainte-
nant comme un groupe social qui répond aux sti-
muli environnementaux d’une manière coordon-
née. Il est donc probable que la manifestation
macroscopique d’activités microbiennes tels que
la migration verticale des diatomées ou le déve-
loppement de tapis massifs de bactéries visibles à
l’œil nu [31] puisse être régulé par des molécules
de signalisation 1.15.

1.4.4 Virulence et défense

Dans les biofilms, les interactions interspéci-
fiques impliquent la communication et la co-
opération métabolique, mais aussi la compéti-
tion pour les nutriments et l’espace. Un nombre
croissant d’études indique que les microbes ben-
thiques produisent des facteurs de défense et de
virulence. Dans une étude récente, Doghri et al.
[88] ont démontré que les EPS de diatomées ben-
thiques peuvent inhiber la formation de biofilms
de certaines souches bactériennes, tout en en fa-
vorisant la formation chez d’autres. Les EPS col-
loïdaux et liés sécrétés par les cultures axéniques
de Navicula phyllepta ont été testés pour leurs ef-
fets sur la formation in vitro de biofilms par trois
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Figure 1.15 – Une prolifération massive de bac-
téries anoxygéniques anaérobies à la surface de
sédiments intertidaux. Voir Hubas et al.[31] pour
plus de détails

bactéries marines, dont une provenant d’une va-
sière intertidale française atlantique connue pour
sa forte capacité de formation de biofilms in vi-
tro. Les EPS liés à Navicula phyllepta, synthéti-
sés au cours de la phase stationnaire, inhibent
spécifiquement la formation de biofilms par la
bactérie Flavobacterium sp., alors qu’elles sti-
mulent le développement du biofilm par deux
autres souches bactériennes. Il a été montré que
l’activité haloperoxidase des diatomées induisait
une perte de l’activité QS des bactéries en gé-
nérait des dérivés d’AHL hologénés [89]. Cette
observation confirme l’hypothèse de Decho et al.
[81] selon laquelle des activités microbiennes spé-
cifiques pourraient modifier les voies de signali-
sation QS et entraîner une interruption ou une
modification de la communication prévue initia-
lement. De même, de nombreuses diatomées sé-
crètent des acides gras libres (AGL) et des esters
pouvant agir comme des composés antibactériens
et influencer la structure de la communauté bac-
térienne. Les AGL présentent un large spectre
d’activité allant de l’inhibition de la croissance
(inhibition de l’activité enzymatique ou de l’ab-
sorption des nutriments) à la lyse cellulaire di-
recte [90]. Cependant, les effets antibactériens
des acides gras libres sont fréquemment obser-
vés lors d’essais biologiques utilisant des extraits
bruts provenant de divers organismes, et aucune
étude à ce jour n’a tenté de déterminer la di-
versité des AGL dans les tapis microbiens. Le
rôle des AGL eucaryotes contre les bactéries est
mal connu, mais Desbois et Smith [90] ont pro-
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posé une hypothèse intéressante. Dans les com-
munautés de microalgues, certaines cellules se
sacrifient. Ceci confère une certaine protection
à l’ensemble de la population. Les AGL libérés
par une microalgues endommagée agissent sur
les agents pathogènes dans le voisinage, rédui-
sant leur nombre. En effet, les acides gras sont
abondants dans les phospholipides qui consti-
tuent la membrane cellulaire. Si les microalgues
sont lysées en raison de l’activité de broutage
ou de la virulence des pathogènes, on s’attend
à ce qu’une grande quantité d’AGL soit libé-
rée des membranes cellulaires. On sait que ces
AGL sont toxiques pour les invertébrés se nour-
rissant de diatomées épilithiques [91], mais ils
pourraient potentiellement offrir une protection
similaire contre les bactéries ou les virus patho-
gènes.

1.4.5 Le concept de phycosphère et
son application aux biofilms

La phycosphère est une région où les interac-
tions médiées par les EPS entre les bactéries et
les diatomées ont lieu. Le terme phycosphère cor-
respond à une région située à proximité d’une cel-
lule ou d’une colonie de microalgues. Ce terme a
été introduit au début des années 1970 par Bell
et Mitchell [92] comme équivalent de la rhizo-
sphère des écosystèmes terrestres. Le concept sti-
pule qu’il existe une région s’étendant de la pa-
roi externe des microalgues vers l’extérieur, pour
une distance indéfinie, dans laquelle la croissance

bactérienne est stimulée par les produits ex-
tracellulaires (EPS, TEP) de l’algue. Depuis l’in-
troduction de ce concept, de nombreuses études
ont démontré que cet environnement riche en nu-
triments crée un microbiome attaché avec des
groupes phylogénétiques significativement diffé-
rents des populations bactériennes libres. Cepen-
dant, la question de savoir si les compositions des
communautés bactériennes sont strictement spé-
cifiques aux espèces de micro-algues (c’est-à-dire
spécifiques à l’hôte) est encore en discussion. Se-
lon Bruckner et al. [93], les diatomées peuvent
être considérées généralement comme un micro-
habitat auquel les Protéobactéries et les Bacte-
roidetes se sont particulièrement adaptés, que les
diatomées soient planctoniques ou benthiques,
d’eau douce ou salée ou terrestres. Il semble en
effet que la qualité et la quantité des exsudats
de microalgues constituent le moteur le plus im-
portant de la structuration de la diversité bacté-
rienne phycosphérique [94].

Il existe également des preuves solides que la
détection du quorum se produit dans les com-
munautés microbiennes qui habitent la phyco-
sphère et que les AHL à longue chaîne (plus de
8 carbones dans la chaîne latérale acyle) sont le
mode de communication dominant chez les bac-
téries associées au phytoplancton (avant les AI-2
et d’autres molécules de signalisation [95]). Les
rôles de la détection du quorum (QS) dans la
phycosphère sont nombreux et parfois contradic-
toires. De manière générale, le QS est reconnu
comme un moyen efficace de réguler l’attache-
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ment des cellules à un substrat et le développe-
ment des biofilms à travers la production de mo-
lécules EPS ainsi que la dispersion des cellules
par la production de rhamnolipides tensioactifs
[96, 72, 37, 97] ; ce qui suggère que ce système
devrait jouer un rôle clé dans la colonisation de
la phycosphère par les bactéries.

Il est également bien établi que QS est im-
pliqué dans la biosynthèse de composés antimi-
crobiens (voir paragraphe précédent sur la viru-
lence) et devrait donc avoir un fort impact sur
la population bactérienne, à la fois dans la phy-
cosphère et sur l’hôte algal. Divers algicides et
antibiotiques, tels que les protéases, ont été iden-
tifiés à partir de bactéries qui habitent la phy-
cosphère [98, 95]. De plus, certaines bactéries
pathogènes sont également connues pour entrer
dans la phycosphère et lyser les diatomées. Par
exemple, Saprospira sp. peut induire la lyse cel-
lulaire de Chaetoceros ceratosporum par contact
direct. Les bactéries se déplacent par glissement
vers la diatomée et induisent la lyse par la pro-
duction de microtubules [99]. En réponse aux
pathogènes, les algues produisent des composés
antibactériens tels que les AGL (voir précédem-
ment) ou effectuent une extinction du quorum
(interférence QS), ce qui réduit la virulence [95].

Les études traitant des diatomées benthiques
et de leur microbiome associé sont encore très
rares, et les lacunes dans les connaissances ac-
tuelles sont encore plus frappantes pour les bio-
films naturels. De plus, dans le contexte des tapis
microbiens des vasières intertidales, il convient

de noter que la sécrétion de produits extracel-
lulaires n’est pas limitée au voisinage immédiat
de la cellule, et peut s’étendre beaucoup plus
loin formant une matrice cohérente. La question
se pose donc de savoir si le concept de phy-
cosphère est entièrement applicable aux diato-
mées de ces écosystèmes (cf 1.16). Si c’est le cas,
alors nous devrions nous attendre à ce que les
assemblages bactériens qui se développent près
des microalgues soient intrinsèquement différents
en termes de diversité et de fonctionnement que
ceux qui se développent sur les EPS liés aux par-
ticules de sédiments. Considérant que les compo-
sitions d’EPS sont différentes entre les différentes
fractions d’EPS [100, 49] et que les bactéries pa-
thogènes et les virus se développent à proximité
des micro-algues, il est probable que les assem-
blages bactériens soient différents. Par ailleurs,
des transferts de cellules, de gènes ou même de
molécules de signalisation entre les deux compar-
timents sont possibles, ce qui pourrait réduire la
dissemblance entre les assemblages microbiens.
Dans une étude récente, Leinweber et Kroth
[101] ont combiné la microscopie électronique
à balayage et la spectroscopie EDX (Energy-
Dispersive X-ray) pour révéler que l’EPS capsu-
laire de la diatomée benthique d’eau douce Ach-
nanthidium minutissimum se développait à par-
tir de précurseurs fibrillaires. Les bactéries s’at-
tachent préférentiellement à des diatomées en-
capsulées plutôt qu’à des diatomées non encap-
sulées. Ceci supporte l’idée de l’existence d’une
phycosphère médiée par l’EPS capsulaire des di-
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atomées benthiques. Alternativement, les EPS
liés aux particules de sédiment et sécrétés abon-
damment à travers tout le biofilm pourraient re-
présenter une extension de la phycosphère : un
endroit où des bactéries pathogènes dormantes
et des virus seraient protégés dans un environne-
ment riche en nutriments, en attendant la possi-
bilité d’infecter un hôte (cf 1.16).

1.4.6 Conclusion sur les interactions

La diversité du microphytobenthos (MPB) et
les interactions entre micro-algues et bactéries se
révèlent extrêmement complexes. La compréhen-
sion des interactions microbiennes au sein des
biofilms naturels est un champ d’étude émergent.
Que ces interactions soient “directes" (i.e. com-
munication chimique, virulence) ou “indirectes"
(via la production d’exopolymère de haut poids
moléculaire conférant une protection aux cel-
lules, une source de nourriture et de nutriment
pour d’autre organismes), les résultats les plus
récents nous invitent à considérer que,les molé-
cules extra cellulaires (EPS, métabolites secon-
daires, ...) jouent un rôle central en tant que mé-
diateur des fonctions microbiennes, et donc des
services écosystémiques associés.

1.5 Ecotoxicologie des biofilms

1.5.1 Impact du Triclosan sur des bio-
films marins

L’accumulation massive de produits antibacté-
riens et anti-fongiques dans les cours d’eau pose
nécessairement la question de l’influence de ces
polluants sur les biofilms. Ces questions sont gé-
néralement abordées via des expériences en la-
boratoire et les études vont rarement au delà de
la simple observation des effets des polluants au
niveau moléculaire, cellulaire, physiologique ou
morphologique. Avec des collègues de l’Université
de St Andrews, nous avons alors décidé de véri-
fier l’hypothèse selon laquelle les polluants pou-
vaient être un frein au developpement des bio-
films et à leur fonctionnement [102]. Nous nous
sommes focalisés sur leur capacité de biostabili-
sation de leur support de croissance (i.e. les sédi-
ments), un service écosystémique rendu par ces
organismes en milieu naturel. Le développement
d’assemblages bactériens naturels (isolés de sé-
diments de l’estuaire de l’Eden - Ecosse) expo-
sés à des concentrations croissantes de Triclosan
(un traitement contrôle, 2 – 100 mg.L-1) a été
observé sur des substrats non cohésifs (billes de
verre calibrées de 63 µm de diamètre). En paral-
lèle, l’abondance bactérienne, la production bac-
térienne (division cellulaire), la composition des
communautés (par DGGE) et les concentrations
en EPS (sucres et protéines) furent déterminées.
Les résultats furent surprenants car alors que
l’exposition au Tricosan ne semblait pas induire
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Figure 1.16 – Où est la phycosphère dans les vasières ? Les biofilms des vasières sont composés d’un
mélange complexe de particules minérales, de microorgansimes et d’exopolymères. Par analogie avec
le phytoplancton, il est attendu qu’un assemblage bactérien spécifique (par rapport à des cellules
bactériennes libres) se développe à proximité des microalgues. Mais il est aussi attendu que la
production élevée d’exopolymères par les diatomées sur plusieurs centaines de microns pendant leur
migration verticale crée un habitat favorable à la croissance d’assemblages microbiens spécifiques.
Que ces assemblages soient intrinsèquement différents en terme de diversité et/ou de fonctionnement
demeure une question ouverte.

de modification dans l’attachement des bactéries
aux billes de verre, le développement et le fonc-
tionnement du biofilm s’en est trouvé grande-
ment inhibé. La capacité d’adhésion de surface
de l’assemblage (mesurée à l’aide d’un prototype
nouvellement créé à l’époque : Magnetic Particle
Induction : MagPI [103]) ainsi que la quantité
et la qualité des EPS sécrétés par les microorga-
nismes ont été grandement affectés par l’exposi-
tion au Triclosan. Nous avons également montré
que le polluant avait une influence significative
sur la composition de la communauté bactérienne

et sa diversité. Cette étude montrait pour la pre-
mière fois l’effet délétère des polluants sur la ca-
pacité de biostabilisation des substrats par les
microorganismes. Les taux utilisés dans l’étude
étant relativement bas, ces résultats devaient ser-
vir d’alerte dans la mesure où les communautés
microbiennes augmentent de manière significa-
tive la résistance des sédiments à l’érosion (et
notamment les sédiments marins côtiers). Ce ser-
vice écosystémique est crucial pour la dynamique
des sédiments et la dispersion des polluants dans
les eaux.
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1.5.2 Les biofilms aquatiques comme
bio-indicateurs

Les expériences sur le Triclosan, réalisées dans
le passé, m’ont convaincu que les biofilms natu-
rels pouvaient être de bon indicateurs biologiques
de diverses perturbations.

Un projet ANR en Guadeloupe (2012-2015)
porté par Dominique Monti sur la probléma-
tique du chlordécone (polluant organique) est
venu renforcer cette thématique. Dans les An-
tilles, l’utilisation massive en agriculture d’un
produit organochloré (Chlordécone ou Kepone R©
interdite en 1990) pose un problème de santé pu-
blique. Le produit persiste dans les sols et les bio-
films des rivières notamment et se transmet dans
les réseaux trophiques via les micro-organismes.
Le rôle des micro-organismes dans la dégrada-
tion des polluants et son transfert dans la chaine
trophique fut étudié dans ce projet à l’aide de
traceurs biogéochimiques (isotope stable du car-
bone et de l’aote) et de marqueurs chimiques
(acides gras, pigments, exo-polymères), de mar-
queurs génétiques (T-RFLP et séquençage : ADN
16S, bactéries et archées, micro-eucaryotes) et
d’approches morphologiques (taxonomie des di-
atomées).

Le rôle du polluant sur les assemblages micro-
biens a ainsi été étudié. Des résultats ont été ob-
tenus sur plusieurs stations différemment impac-
tées par les apports en chlordécone (figure 1.17).
Ces résultats sont particulièrement novateurs. Ils
montrent que le gradient de pollution au chlor-

décone impacte fortement la diversité des assem-
blages microbiens ainsi que la quantité et la qua-
lité des exo-polymères sécrétés. Le but sera de
définir des combinaisons de marqueurs reflétant
la contamination par le pesticide.

De même, dans le cadre de la thèse d’Elisabeth
Riera, nous avons également identifié des diffé-
rences entre les biofilms s’installant sur divers
substrats (béton, ciment Sorel de dolomite, roche
naturelle) utilisés pour la conception de récifs
artificiels 3D (fig.1.18). Au delà des différences
enregistrées en terme de composition des com-
munautés, les variations enregistrées en terme de
quantité et de qualité des polymères extracellu-
laires sécrétés (voir figure 1.19) par les microor-
ganismes (notamment le rapport sucres / pro-
téines) sont potentiellement déterminantes dans
le recrutement de larves d’invertébrés et dans le
régime alimentaire des brouteurs [104]. Ces résul-
tats montrent que les biofilms (et plus particu-
lièrement leurs sécrétions) constituent des bioin-
dicateurs utiles dans la mesure où ils se déve-
loppent rapidement et donnent une estimation
rapide de la qualité des substrats sur lesquels ils
s’installent.

1.6 Conclusion : le stragulum
microbien

Comme nous l’avons vu, les termes biofilm
et tapis microbien peuvent désigner des assem-
blages très divers et il n’y a pas à l’heure actuelle
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Figure 1.17 – Utilisation de différents marqueurs chimiques pour mettre en évidence la réponse
des biofilms épilithiques de rivière à un gradient de chlordécone (représenté par les isolignes sur
le graphique de gauche). Les stations d’échantillonnage sont bien séparées les unes des autres le
long du gradient de pollution et sont caractérisées par des cortèges spécifiques d’acides gras, de
monosaccharides et de pigments qui sont utilisés pour déduire des informations sur l’effet du polluant
sur les communautés et leur fonctionnement



CHAPITRE 1. SYNTHÈSE DES TRAVAUX 34

a

b

Figure 1.18 – Illustration d’un récif artificiel im-
primé en 3D. a : vue d’ensemble, b : immersion
du récif dans la réserve du Larvotto à Monaco

de cohérence au niveau de ces différents termes.
Cependant, qu’il s’agisse d’un film, d’une croûte
ou encore d’un tapis, nous avons constaté que la
structure générale de ces consortium comportait
un certain nombre d’éléments de similarité avec,
en premier plan, la sécrétion de polymères ex-
tracellulaires (EPS). Ces sécrétions soutiennent
un nombre important de fonctions et de services
écosystémiques qui sont communs aux divers as-
semblages considérés (cf fig 1.12). Outre les si-
milarités en terme de fonctionnement des com-
munautés, ces divers assemblages ou encroûte-
ments biologiques se développent en adhérant à
un substrat et en s’y étendant, sur une épaisseur
plus ou moins variable (cette épaisseur étant sou-
vent dictée par la nature du substrat colonisé).
De plus, ces assemblages sont tous caractérisés
par un haut niveau de complexité et de coopé-
ration entre les différents membres qui le com-
posent : ce que Van Gemerden désignait alors en
1993 comme une “joint venture" [105].

La figure 1.20 propose une hiérarchisation de
ces assemblages en partant des structures les
plus épaisses (i.e. les tapis microbiens) vers les
plus fines (i.e. les croûtes de sol). Cette tenta-
tive de classification des assemblages microbiens
que nous appellerons stragulum microbien nous
permet de mettre en lumière le fait que les di-
vers forçages environnementaux (i.e. le manque
d’eau, l’exposition aux rayonnements, l’existence
de gradients chimiques et énergétiques plus ou
moins prononcés) obligent les micro-organismes
à s’organiser dans l’espace (comme, par exemple,
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Figure 1.19 – Variation des concentrations en sucre (A : équivalent glucose) et en protéines (B :
équivalent BSA) au cours du temps dans des biofilms se développant sur des substrats différents
(ligne pointillée : béton gris Cg, ligne pleine : ciment Sorel de dolomite Ds, ligne pointillée : béton
blanc Cw).
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en feuillets dans certains tapis microbiens - la-
minated microbial mats), à s’exclure mutuelle-
ment (i.e. les croûtes de sol, les stromatolithes)
ou au contraire à s’associer étroitement (i.e. les
lichens). Le terme stragulum désigne un tapis,
une couverture, une housse en latin et est dérivé
de strāgulus et sternō qui signifie que l’on étend.
Le terme semble parfaitement adapté pour dési-
gner n’importe quelle communauté microbienne
recouvrante et protectrice. Il apparaît en effet né-
cessaire de trouver un terme générique pour dé-
signer ces assemblages car non seulement ils par-
tagent des caractéristiques communes, comme
cité précédemment, mais ils sont également ex-
trêmement dynamiques et peuvent constamment
évoluer d’un état à un autre au sein de cette
classification au gré des fluctuations des para-
mètres environnementaux. Les tapis à bactéries
pourpres sont un bon exemple de ce changement
d’état.

En effet, lors d’épisodes de prolifération
d’algues vertes [31], le sédiment devient progres-
sivement anoxique au fur et à mesure du dépôt
et de la dégradation des algues. Les gradients
biogéochimiques sont peu à peu modifiés jusqu’à
ce que le sulfure d’hydrogène devienne dominant
en surface (voir fig.1.21). Des biofilms très fins
et quasiment monospécifiques s’installent alors
en surface composés de Chromatiacés de type
Thiohalocapsa. Ces bactéries qui sont d’ordinaire
présentes plus en profondeur dans le sédiment
(à un endroit où la quantité de lumière et la
concentration en H2S sont en quantité suffisante)

Figure 1.20 – Le stragulum microbien : schéma
proposant une hiérarchisation conceptuelle des
biofilms et tapis microbiens
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peuvent alors proliférer massivement en surface.
Après la dégradation complète des algues vertes,
on observe généralement une disparition des bio-
films à Thiohalocapsa et un retour progressif à
des tapis microbiens classiques des zones interti-
dales sablo-vaseuses, dominés par des diatomées
en surface.
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Figure 1.21 – Évolution saisonnière d’une communauté microbienne photosynthétique. La com-
munauté passe d’un tapis microphytobenthique à un biofilm à bactéries pourpres anoxygéniques.
De gauche à droite, les images représentent l’évolution de la surface du sédiment de l’hiver (à
gauche) jusqu’à la fin de l’été (à droite). Le trait rose indique la position approximative des bacté-
ries pourpres anoxygéniques dans la carotte de sédiment. La taille de la carotte est proportionnelle
à l’épaisseur occupée par les organismes photosynthétiques
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2
Perspectives de recherche

Depuis mon recrutement en 2008, j’ai eu à
cœur de développer mes recherches sur les

biofilms et tapis microbiens en partenariat avec
mes collègues du MNHN et d’autres universités.
Cette période fut riche en événements sur le plan
scientifique.

Après avoir co-encadré une thèse sur les bio-
films intertidaux (Claire Passarelli) qui a été
soutenue avec brio en 2013, j’ai pu développer
d’autres aspects de l’écologie des biofilms via
l’obtention de divers financements.

J’ai, dans un premier temps, tourné mes ef-
forts vers le développement de travaux pluridis-
ciplinaires en m’associant avec des collègues chi-
mistes (Soizic Prado) et physiciens (Nelly Henry,
Philippe Thomen). J’ai ainsi découvert de nou-
velles approches méthodologiques et/ou concep-
tuelles en étudiant, par exemple, les interactions
entre les laminaires et leurs champignons endo-
phytes (Projet EC2CO ISLAY 2013-2015, pro-
jet PEPS-Exomod ENDOKELP, 2016-2017) ou

encore l’apport de la micro- et mili-fluidique
pour étudier l’effet de la dynamique des fluides
sur les communautés microbiennes (Projet Emer-
gence@SU, MicroBE, 2015).

Dans un deuxième temps, j’ai mis à profit
les bons résultats de la thèse de Claire Passa-
relli pour continuer à travailler sur les biofilms
et tapis microbiens des sédiments intertidaux.
J’ai ainsi pu être invité à participer à un projet
géré par mes collègues de l’Ifremer Brest (Fonda-
tion Total, TRECH, 2016-2019) visant à révéler
les effets de l’espèce invasive et ingénieure Cre-
pidula fornicata sur les biofilms des sédiments
marins. J’ai également continué mes recherches
en milieu intertidal via un projet européen vi-
sant à déterminer les relations entre diversité
en fonctionnement des écosystèmes et les im-
pacts sur les services écosystémiques (Biodiversa,
BIO-TIDE, 2017-2020). A ce projet, s’ajoute un
autre, financé par la région Bretagne (SAD Vo-
let2, META-TIDE, 2018-2018) qui visera à dé-

52
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velopper une approche de métabolomique sur les
biofilms intertidaux par GC-MS et LC-MS.

Ce dernier projet tentera de faire le pont entre
mes compétences “historiques" et celles que j’ai
pu acquérir via mes collaborations avec mes col-
lègues chimistes.

2.1 La chimie analytique au
service de l’écologie micro-
bienne

2.1.1 A la recherche de bon mar-
queurs biologiques

Comme précisé plus haut, depuis 2008, ma vi-
sion des biofilms aquatiques a changé sensible-
ment. J’ai en effet réalisé qu’il était nécessaire de
s’intéresser à tous les composants des biofilms,
pour bien comprendre la structure, la diversité et
le fonctionnement de ceux-ci. J’ai donc été amené
naturellement à intégrer des informations à la fois
sur la diversité des micro-organismes qui s’y dé-
veloppent mais également sur leurs sécrétions.

Les métabolites primaires sont des molécules
directement impliquées dans la croissance, le dé-
veloppement et la reproduction d’un organisme
ou d’une cellule. Ces composés ont généralement
une fonction physiologique intrinsèque nécessaire
au bon fonctionnement des cellules et sont donc
partagés par de nombreux organismes phylogéné-
tiquement éloignés. Ce constat pose donc néces-
sairement la question de leur utilité comme mar-
queurs taxonomiques et donc, à fortiori, de leur

pertinence pour mettre en évidence des change-
ments au sein des communautés microbiennes.
Cette question m’a beaucoup préoccupé ces der-
nières années car l’expérience montre que cer-
tains métabolites primaires se révèlent étrange-
ment efficaces [106] pour détecter des évolutions
des communautés qui pourraient être (ou sont)
par ailleurs mises en évidence via des marqueurs
moléculaires (séquençage, . . . )

En effet, les acides gras sont couramment utili-
sés comme indicateurs de micro-organismes dans
les systèmes aquatiques. Ils sont traditionnelle-
ment extraits de molécules lipidiques plus com-
plexes (triglycérides, phospholipides, . . . ) par sa-
ponification puis purifiés et quantifiés par chro-
matographie (GC). Par exemple, certains po-
lyinsaturés tels que l’acide linoléique (18:2w6)
et l’acide oléique (18:1w9) sont utilisés pour
identifier la présence de champignons dans cer-
tains écosystèmes [107]. D’autres acides gras
tel que le polyinsaturé 16:1w5 sont particuliè-
rement abondants dans les champignons myco-
hiziens arbusculaires et sont traditionnellement
utilisés comme des biomarqueurs dans les sols
[108]. Dans les sédiments marins, les acides gras
20:5w3 et 16:1w7 sont généralement indicateurs
de la présence de microalgues telles que les diato-
mées [109] et les acides gras ramifiés (AG iso et
anteiso) sont traditionnellement utilisés comme
marqueurs de bactéries hétérotrophes [110]. Ce-
pendant, ces composés sont rarement spécifiques
d’un seul type de micro-organismes et leur inter-
prétation comme marqueurs biologiques dans des
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systèmes naturels se révèle souvent hasardeuse et
doit nécessairement s’appuyer sur d’autres para-
mètres. En effet, les micro-organismes présentent
des différences structurelles (phospholipides, li-
pides, pigments photosynthétiques, glucides) et
sécrètent abondamment des polymères extracel-
lulaires (glucides et protéines) qui varient d’un
type de micro-organisme à un autre.

Les pigments lipophiles sont depuis longtemps
utilisés comme marqueurs chemotaxonomiques
de certains micro-organismes photosynthétiques
(notamment dans les écosystèmes pélagiques).
Ces pigments sont traditionnellement identifiés
et quantifiés par chromatographie en phase li-
quide (HPLC). Par exemple, la présence de fu-
coxanthine est souvent interprétée comme in-
dicateur de diatomées dans certains environ-
nements [106, 111], l’alloxanthine est couram-
ment utilisée comme bio-indicateur de crypto-
phytes [112, 113, 114], la prasinoxanthine comme
marqueur de prasinophytes [115] ou encore la
bactériochlorophylle comme marqueur de bacté-
ries anoxygéniques [116, 117]. Cependant, comme
pour les acides gras, ces composés ne sont pas
tous spécifiques d’un seul groupe taxonomique
et ils n’apportent de renseignements que sur les
organismes photosynthétiques des biofilms.

Les polymères extracellulaires (sécrétés par
les micro-organismes à l’extérieur de la cellule)
sont structurellement très variés et ont des ac-
tivités très différentes. Ceux-ci sont principale-
ment composés de glucides et protéines dans
les biofilms et ont un rôle de protection contre

les changements environnementaux (e.g. rayon-
nement UV, température, acidification etc . . . ),
de locomotion, ils aident à la fixation sur les sur-
faces et de communication entre les cellules (e.g.
molécules du quorum sensing telles que homosé-
rine lactone). Les monosaccharides sont à la base
du glycome et correspondent à des monomères de
glucides pouvant être liés entre eux (oligosides
et polyosides), à des protéines (glycoprotéines)
ou à des lipides (glycolipides). Ils sont obtenus
par hydrolyse à partir des molécules plus com-
plexes citées ci-dessus et identifiés et quantifiés
par GC ou HPLC [48]. Ces composés ne sont
vraisemblablement pas indicateurs de groupes
taxonomiques microbiens (quoique leur potentiel
dans ce domaine reste à découvrir) mais leurs
variations reflètent des différences de sécrétions
et sont donc indicateurs de la structure du bio-
film. Par exemple, le myo-inositol et son dérivé
le scyllo-inositol sont nécessaires à la croissance
de nombreux eukaryotes et représentent des fac-
teurs de croissance pour divers organismes. Les
acides uroniques (ac. Glucuronique ou ac. Galac-
turonique) comportent des groupes acides (par
oxydation d’un groupe alcool) qui favorisent la
fixation des cellules. Les déoxyoses sont impli-
qués dans la biostabilisation du biofilm par leur
caractère hydrophobe [40, 118].
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2.1.2 Les métabolites primaires et se-
condaires

En s’intéressant à divers métabolites primaires
(monosaccharides, acides gras, pigments, acides
aminés, polysaccharides), apportant chacun des
informations complémentaires, on constate qu’il
est possible de décrire relativement finement une
communauté microbienne, son fonctionnement et
son évolution.

Ces métabolites sont identifiés et quantifiés sur
divers biofilms afin de définir des combinaisons
de marqueurs permettant de déterminer de po-
tentielles différences entre sites, habitats, trai-
tements expérimentaux. Cette approche de fin-
gerprinting chimique est rendue possible grâce à
des outils d’exploration de données et de statis-
tique décisionnelle (e.g. analyse factorielle mul-
tiple, fig. 1.17 et fig. 2.1). Mon projet sera donc
de continuer à définir des empreintes chimiques
des biofilms à partir de marqueurs uniques ou
des combinaisons de marqueurs chimiques com-
parables aux empreintes génétiques couramment
obtenues par diverses techniques. Mon but sera
également de développer de nouveaux marqueurs
et de coupler les données obtenues afin d’obte-
nir des informations sur la taxonomie, la qualité
trophique, le fonctionnement et la structure chi-
mique des biofilms.

Le but final de cette approche est de permettre
d’aborder les biofilms comme des paysages singu-
liers et de tester et d’élaborer des concepts éco-
logiques sur ces communautés à l’aide d’outils

d’écologie numérique. A plus long terme, cette
approche devrait logiquement aboutir vers un
couplage de données de métagénomique et de mé-
tabolomique afin de comprendre la structure et
la fonctionnalité des assemblages microbiens, les
modes de dispersion des micro-organismes et les
flux de gènes et de matières entre assemblages
microbiens. Parmi les marqueurs d’intérêt, divers
métabolites primaires et secondaires seront étu-
diés tels que les acides gras, les pigments pho-
tosynthétiques, les mono et polysaccharides, les
acides aminés, les molécules de défense et com-
munication, les composés organiques volatiles . . .

Comme le montre la figure 1.17, cette approche
est particulièrement prometteuse dans le cadre
des recherches en écotoxicologie. La caractérisa-
tion fine de la matière organique du biofilm per-
met de définir des bioindicateur de pollution.

Dans les axes précédents, l’accent a été mis
principalement sur les métabolites primaires
(monosaccharides, acides gras et pigments).
Ceux-ci sont directement impliqués dans la crois-
sance, le développement et la reproduction des
cellules et ont une fonction physiologique impor-
tante. Cependant, comme précisé plus haut, il
apparaît que la plupart de ces composés sont
présents dans des organismes taxonomiquement
éloignés. A l’inverse, les métabolites secondaires
ne sont pas directement impliqués dans ces pro-
cessus physiologiques fondamentaux et sont bien
souvent présents dans des ensembles taxono-
miques restreints. Il apparaît donc important de
développer également des recherches sur ces com-
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Figure 2.1 – Utilisation de différents marqueurs chimiques pour mettre en évidence la saisonnalité
d’un biofilm marin. Les mois sont bien séparés les uns des autres et sont caractérisés par des
cortèges spécifiques d’acides gras, de monosaccharides et de pigments qui sont utilisés pour déduire
des informations sur la taxonomie, la qualité trophique, et la structure chimique du biofilm

posés.

Ils sont majoritairement sécrétés à l’extérieur
de la cellule et ont des rôles variés. Ils peuvent
servir de mécanismes de défense (toxine, peptides
de défense) ou servent la communication entre les
micro-organismes (homosérine lactone, oligopep-
tides et autres molécules du quorum sensing).

Le microphytobenthos (ensemble des micro-
organismes photosynthétiques vivant à la surface
des sédiments dans la zone de balancement des
marées) est un modèle de biofilm intéressant dans
ce contexte. Il est généralement dominé par les

diatomées qui servent de nourriture à de nom-
breux invertébrés et forment ainsi la base de la
chaîne alimentaire [119]. Ces micro-organismes
sécrètent des quantités importantes d’EPS dont
la composition fine est encore très largement mé-
connue [81, 40]. Une meilleure caractérisation de
ces composés est nécessaire d’un point de vue
fondamental et appliqué. En effet, ceux-ci as-
surent un certain nombre de fonctions pour les
cellules et pour l’écosystème. Ils protègent les
micro-organismes des pollutions (métaux lourds,
antibiotiques, nanoparticules, . . . ) et des stress
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environnementaux (dessiccation, rayonnements
UV, température, . . . ). Ils assurent un certain
nombre de services écosystémiques car ils offrent
un habitat favorable pour la fixation de larves
d’invertébrés dont les espèces à intérêt commer-
cial (huîtres, Saint Jacques). En outre, comme
mis en évidence dans le rapport AllEnvi du
CNRS sur les polysaccharides marins [120], ils
constituent potentiellement une réserve impor-
tante d’éco-produits et de matériaux bio-sourcés
(alginates, biocarburants, composés pour la nu-
trition animale et la santé humaine).

Mon projet sera donc de caractériser le
plus finement possible ces composés dans les
buts 1/ d’évaluer leur diversité dans des sédi-
ments marins contrastés (sables,vases), 2/ de
déterminer leur potentiel dans le maintien des
grandes fonctions écosystémiques face aux chan-
gement global (i.e. eutrophisation, acidification,
...) et 3/ d’identifier des composés d’intérêt (bio-
prospection) pour la valorisation comme res-
sources biologique marine.

Afin de satisfaire cet objectif, nous utiliserons
les outils de chimie analytique les plus perfection-
nés afin de caractériser le métabolome des bio-
films des vasières intertidales. La spectrométrie
de masse couplée à la chromatographie liquide
(LC-MS et LC-MS/MS) nous permettra de dé-
terminer la diversité des métabolites des biofilms.
Nous développerons également dans le cadre de
ce projet une approche innovante de métabolo-
mique [121] par chromatographie gazeuse (GC-
MS).

2.2 Interactions dans les écosys-
tèmes microbiens

Comme nous avons pu le voir dans la sec-
tion 1.4, il est urgent de mettre en place des re-
cherches sur les notions d’interactions dans les
assemblages microbiens et de définir le rôle des
EPS dans ces interactions. Le chantier est vaste
et le plus dur est peut être de savoir par où com-
mencer. En comprenant mieux les mécanismes
moléculaires impliqués dans la mise en place des
phénomène de symbiose, de kleptoplastie et d’en-
dophytisme mon but est de mieux appréhender
en retour les interactions et les mécanismes à
l’origine de l’imbrication des différents micro-
organismes dans les biofilms et tapis au sein du
stragulum microbien. Deux projets portés par des
collègues du Muséum National d’Histoire Natu-
relle (Soizic Prado), de l’université de Nantes
(Bruno Jesus), et d’Aveiro (Sonia Cruz et Ri-
cardo ) soutiennent actuellement cet axe de re-
cherche. De plus, il parait également nécessaire
de s’intéresser aux interactions entre les microor-
ganismes et leur substrats afin de mieux com-
prendre le déterminisme de la fixation et du dé-
veloppement des biofilms.

2.2.1 Interactions chimiques au sein
d’un holobionte

Je travaille en association avec Soizic Prado
(MNHN) depuis plusieurs années sur cette thé-
matique qui vise à identifier et cartographier
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les interactions chimiques entre l’algue brune
Saccharina latissima et son microbiote associé
au moyen d’approches pluridisciplinaires et in-
tégratives. En effet, la structure et les fonctions
du microbiome associé aux macro-algues ma-
rines est une thématique de recherche émergente.
Les macro-algues vivent en association avec des
microorganismes, bactéries ou eucaryotes, épi-
phytes ou endophytes, qui peuvent entretenir des
relations variées allant de la symbiose au parasi-
tisme et qui sont souvent médiées par la produc-
tion de composés chimiques [122].

Par le passé, nous avons beaucoup travaillé
sur les mécanismes de défense des champignons
endophytes associés aux algues brunes Pelvetia
canaliculata, S. latissima et Laminaria digitata ;
Soizic apportant son expertise dans l’identifica-
tion et la quantification des métabolites secon-
daires, j’ai pu proposer mon aide dans le traite-
ment et l’analyse des données de métabolomique
[123].

Le résultat majeur concerne les champignons
filamenteux qui colonisent les tissus internes des
macroalgues. Leurs rôles écologiques restent lar-
gement sous-explorés et nous avons décidé de tes-
ter si les métabolites produits par les endophytes
fongiques représentaient une quelconque protec-
tion pour leur hôte contre un large spectre phy-
logénétique d’agents pathogènes ; leur conférant
ainsi un avantage sélectif. Les métabolites fon-
giques ont été testés pour leur capacité à réduire
l’infection par des agents pathogènes. Les com-
posés qui se sont révélés les plus efficaces contre

les oomycètes Eurychasma dicksonii et Anisol-
pidium ectocarpii et le parasite Maullinia ec-
tocarpii ont été caractérisés chimiquement. Plu-
sieurs pyrénocines isolées de l’endophyte Phaeos-
phaeria sp ont efficacement inhibé l’infection par
les agents pathogènes mentionnés ci-dessus. Il
est intéressant de noter qu’ils ont également in-
hibé l’infection de l’algue rouge Pyropia yezoen-
sis contre ses deux pathogènes oomycètes les
plus dévastateurs, Olpidiopsis pyropiae et Py-
thium porphyrae. Nous démontrons ainsi que les
endophytes fongiques associés aux algues brunes
produisent des métabolites bio-actifs susceptibles
de conférer à leur hôte une protection contre les
infections par des agents pathogènes. Ces résul-
tats, en cours de publication [123], mettent en
évidence le potentiel des métabolites secondaires
à moduler les interactions microbiennes et à aug-
menter la valeur adaptative de l’algue hôte.

De telles interactions existent probablement
dans les biofilms et tapis microbiens. Au sein
du stragulum microbien, certains biofilms tels
que les lichens peuvent être clairement considérés
comme des holobiontes car ils forment une entité
écologique multipartite (champignons, eukayotes
unicellulaires, procaryotes, ...). Pour d’autres,
tels que les tapis microbiens des vasières inter-
tidales ou les biofilms qui se développent spon-
tanément sur tous types de surfaces, les choses
sont moins claires car les différents acteurs qui
composent ces assemblages présentent des de-
grés d’imbrication moins élevés. Cependant, nous
avons bien vu que les EPS confèrent une cer-
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taine structure à ces différentes communautés et
que le haut degré de coopération entre les diffé-
rents membres a été démontré à de nombreuses
reprises. Dès lors, le concept d’holobionte peut
également s’appliquer aux autres assemblage du
stragulum microbien à partir du moment où le
consortium tout entier peut être défini comme
une entité écologique.

2.2.2 Kléptoplastie

Certaines associations échappent au concept
de symbiose et d’holobionte. C’est le cas, par
exemple, des interactions facilitatrices décrites
dans la partie 1.3.2 ou de la coopération entre des
espèces ingénieures d’une même communauté.

Chez certaines limaces de mer Sacoglosses
(Gastéropodes, Opisthobranches), la rétention
de chloroplastes fonctionnels dérivés de l’alimen-
tation est un phénomène connu (nommé klép-
toplastie) qui suscite depuis longtemps l’intérêt,
compte tenu de ses implications pour la com-
préhension de l’endosymbiose. Certaines espèces
se nourrissent, en effet, d’algues et séquestrent
leurs chloroplastes. Ceux-ci peuvent être mainte-
nus photosynthétiquement actifs dans les diver-
ticules de leur cellules digestives (kleptoplastes)
pour des périodes de temps variables [124]. Il a
été suggéré que la photosynthèse dans le klép-
toplaste constitue une source nutritionnelle dans
les périodes de famine. Cependant, cette asso-
ciation unique au sein des métazoaires est loin
d’être totalement comprise. Des recherches ré-

centes soulignent l’absence de preuves du trans-
fert de métabolites de la photosynthèse entre le
kléptoplaste et l’hôte animal. Il a, en outre, été
montré que la photosynthèse n’est pas nécessai-
rement essentielle à la survie des animaux en
l’absence de nourriture. Une hypothèse alterna-
tive suggère que les kléptoplastes agissent uni-
quement comme des réserves de carbone.

La photosynthèse dans les kléptoplastes peut
être maintenue pendant plusieurs mois après la
séparation de cet organite de l’algue mère, bien
que de nombreux composants fonctionnels soient
rapidement dégradés. Il a donc été suggéré que
les gènes nucléaires des algues ont été transfé-
rés à l’animal au cours de l’évolution [125], mais
cette hypothèse est plutôt controversée. Des hy-
pothèses alternatives soutiennent la robustesse
du chloroplaste comme explication principale. La
rétention des kléptoplastes fonctionnels résulte-
rait d’une combinaison de plusieurs mécanismes
physiques et moléculaires qui restent encore à dé-
crire.

Notre objectif est donc de mieux comprendre
le rôle des kléptoplastes dans le métabolisme
animal et de déterminer les mécanismes respon-
sables de la survie des kléptoplastes dans les cel-
lules animales. Nous aborderons les questions re-
latives au devenir du carbone fixé via la photo-
synthèse dans les cellules animales et aux méca-
nismes de photoprotection.
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2.2.3 Lien entre micro-topographie
des matériaux et biofilms marins

En milieu marin, la colonisation des surfaces
(coque des bateaux, roches, ...) commence par
celle du biofilm, avec l’établissement de colonies
pionnières de microorganismes. Ceux-ci secrètent
alors une matrice d’EPS [126] sur laquelle vont
ultérieurement s’installer des macroorganismes
(ou biofouling). Cependant, les facteurs qui in-
fluencent la fixation des microorganismes sur des
surfaces (les faisant passer d’une vie planctonique
à une vie benthique) sont très mal connus [6].
Les principales hypothèses placent les structures
chimiques des surfaces et leur micro-topographie
comme des facteurs essentiels mais il n’est pas en-
core certain que la fixation des microorganismes
et surtout leur développement sont déterminés
par ces facteurs ou bien par des mécanismes pu-
rement stochastiques.

Mon objectif est donc de déterminer et com-
parer la diversité des communautés du biofilm
et d’apprécier la qualité de la matrice EPS pour
différents sites, différents temps de maturation
et différents matériaux. Un projet préliminaire
réalisé dans le cadre de l’appel d’offre ATM
2018 (projet LiMiT) nous permets d’appréhen-
der un peu mieux les interactions complexes qui
se mettent en place entre les microorganismes et
leur substrat.

Nous avons testé la fixation et l’adhésion de
biofilms marins sur des substrat présentant des
niveaux de rugosité différents (béton, roche na-

turelle, ciment Sorel de dolomite). Nous souhai-
tions particulièrement, dans le cadre de ce pro-
jet, mettre l’accent sur le lien entre microtopo-
graphie des surfaces et diversité des assemblages
microbiens. Pour cela, nous avons utilisé 3 tech-
niques d’imagerie, à très fine échelle empruntées
aux sciences des matériaux, à la microbiologie et
à la télédétection.

Nous avons tout d’abord scanné en 3D les
divers substrats (voir fig. 2.2) que nous avons
ensuite immergés en mer. Après une phase de
colonisation des substrats par le biofilm, nous
avons réalisé des mesures d’abondance et d’ac-
tivité des microorganismes par des techniques de
télédétection (imagerie hyperspectrale, imagerie
PAM). L’imagerie hyperspectrale permet de col-
lecter et traiter des informations provenant du
spectre électromagnétique. Alors que l’œil hu-
main voit la couleur de la lumière visible dans
la plupart des trois bandes (rouge, vert et bleu),
l’imagerie spectrale divise le spectre en beaucoup
plus de bandes. En imagerie hyper-spectrale, les
spectres enregistrés ont une résolution de lon-
gueur d’onde fine et couvrent une large gamme de
longueurs d’onde mesurant des bandes spectrales
contiguës (par opposition à l’imagerie multispec-
trale qui mesure des bandes spectrales espacées).
Ces propriétés nous ont permis de mettre en
évidence la micro-répartition spatiale des micro-
organismes (diatomées, cyanobactéries, chloro-
phycées) de manière non intrusive et de corréler
cette répartition à la microtopographie du sub-
strat (voir figure 2.3). L’imagerie PAM a per-
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Figure 2.2 – Substrats utilisés dans l’expérience : ciment Sorel de dolomite, béton et roche naturelle
(de gauche à droite). Les images numériques ont été obtenues à l’aide d’un scanner surfacique de la
plate-forme de morphométrie du MNHN

mis d’obtenir des images de l’activité photosyn-
thétique des microalgues présentes sur les sub-
strats. Cette deuxième technique a permis de
réaliser des images de différents paramètres phy-
siologiques tels que le rendement quantique du
photosystème II, les rendements quantiques de la
dissipation d’énergie régulée et non régulée (non
photochemical quenching), des images normali-
sées du taux de transport d’électrons photosyn-
thétiques.

Ces travaux très prometteurs seront poursui-
vis afin de mieux comprendre comment la micro-
topographie influence le développement des bio-
films et quels sont les rôles des polymères ex-
tracellulaires dans la relation entre le substrat et
les biofilms naturels.

2.3 Les biofilms aquatiques au
service de l’expertise

Mes précédentes expériences en matière d’éco-
toxicologie des biofilms m’ont convaincu que les
biofilms et tapis microbiens représentent des mo-
dèles prometteurs dans le domaine de la bioindi-
cation.

2.3.1 Les biofilms comme indicateurs
DCE

Avec l’aide de collègues de l’UMR BOREA, de
l’Université de Marseille, de Bretagne Ouest, et
de l’office de l’eau, nous avons mis en place un
projet (porté par Guillaume Dirberg) visant à
développer des outils de bioindication de l’éco-
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Figure 2.3 – Images montrant la répartition agrégée du biofilm à la surface d’un substrat (à
gauche visualisation d’un indice de végétation - NDVI - sur un substrat en béton) et la relation
entre la rugosité des substrats et l’activité photosynthétique (à droite : ETRmax = taux de transport
d’électron maximal dans le photostsytème II)

système mangrove. Le but du projet est de dis-
poser d’outils de bio-indication qui pourront être
déployés lors du prochain cycle de la directive
cadre sur l’eau (DCE). Il s’agit à la fois d’identi-
fier et de tester les paramètres pertinents, c’est-
à-dire ceux permettant au mieux de discriminer
les pressions anthropiques des variations natu-
relles à un coût raisonnable, de tester et proposer
des protocoles qui pourront être déployés dans
le cadre de la surveillance ou dans le cadre de
diagnostics suite à un impact, et de proposer des

méthodes d’analyses qui pourront être mises en
œuvre par les opérateurs.

La première action de terrain a eu lieu en
Guyane en 2017. Les données analysées ont fait
l’objet de la rédaction de 2 stages de Master 2
(juillet 2018) et d’un rapport annuel (fin 2018).
Une mission de terrain à la Martinique (juin) et
deux missions à Mayotte (juin et octobre) sont
réalisées en 2018 pour collecter les données néces-
saires à la construction d’outils de bio-indication.

Les premiers résultats sont prometteurs et
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l’utilisation des métabolites primaires comme
outils de fingerprinting permet déjà de mettre
en évidence des différences entre les stations
d’études (fig. 2.4). L’étape suivante consistera à
déterminer si un ou plusieurs marqueurs peuvent
être dégagés afin de mettre en place des outils de
bioindication.

2.3.2 Les biofilms face aux nouveaux
polluants

Dans le domaine de l’écotoxicologie des bio-
films, il existe actuellement très peu d’études
prenant en compte l’effet combiné de différents
perturbateurs. Le terme perturbateur désigne ici
une pression d’origine naturelle ou anthropique
qui cause un changement significatif dans la ré-
ponse des tapis microbiens ou des biofilms qui
ne peut être expliqué par la variabilité natu-
relle (e.g. rythmes journaliers, rythmes saison-
niers, marrés).

Certains perturbateurs tels que les métaux
lourds [127, 128] ou les hydrocarbures [129, 130],
ont été très bien étudiés et il devient de plus en
plus évident que leurs effets combinés sont sou-
vent de nature non-additive, c’est à dire que les
impacts enregistrés sont plus importants (syner-
giques) ou moins importants (antagonistes) que
la somme des impacts individuels. Cette obser-
vation explique pourquoi la réponse des commu-
nautés (et a fortiori l’impact sur les services éco-
systémiques) est souvent difficile à prédire.

Nous avons donc comme projet, avec des col-

lègues de l’Université de St Andrews (Écosse)
et de l’Université de Nantes (Bruno Jesus, An-
toine Prins), de déterminer les effets combinés
de différents polluants émergents sur les tapis mi-
crobiens. Nos hypothèses de travail sont les sui-
vantes :

— Hypothèse 1 : Les différent polluants mon-
treront des effets individuels sur les com-
munautés microphytobenthiques et leur
fonctionnement

— Hypothèse 2 : les effets combinés seront ad-
ditifs et prévisibles

— Hypothèse 3 : La temporalité a un impact
sur l’effet combiné des polluants à des in-
tensités relatives comparables. L’effet du
perturbateur A suivi de B sera différent de
celui de B suivi de A.

Ce projet devrait aboutir à une meilleure com-
préhension des effets des perturbateurs sur les
tapis microbiens et apporter des éléments de
réponses aux théories écologiques actuellement
controversées telle que l’environmental filtering
[131, 132] et des états stables alternatifs (alterna-
tive stable-state theory, [133]) ainsi qu’aux phé-
nomènes d’accoutumance et de tolérance.

Ces interactions peuvent finalement régir la
résilience d’un écosystème dans la nature et
des études antérieures examinant ce concept
émergent se sont concentrées sur des exemples
terrestres, le plus souvent sur la réponse d’un
taxon unique, sans pratiquement aucune consi-
dération des effets sur les communautés. Nous
émettons l’hypothèse que l’ajout d’un deuxième
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Figure 2.4 – MFA prenant en compte les compositions en acides gras et en pigments de sacs à
litière (feuilles d’Avicenia sp) disposés sur le sédiment des trois stations (S1, S2 et S3) présentant
des pressions anthropiques différentes. S3 représente la station non impactée

ou troisième facteur de stress après une pression
initiale favorisera les synergies en écrasant les
mécanismes physiologiques et compensatoires,
augmentant ainsi la probabilité que l’impact de
multiples facteurs de stress dépasse les seuils in-
dividuels (concept des états stables alternatifs).

Les habitats côtiers sont soumis à une pres-
sion croissante des activités humaines et les pres-
sions démographiques dans les régions côtières
facilitent les apports excessifs en nutriments, le
développement de pathogènes, les métaux lourds,
les plastiques. L’approche novatrice de notre pro-

jet répond au besoin urgent d’étudier les im-
pacts combinés des facteurs de stress sur les sys-
tèmes naturels. L’approche consistera à établir
des tapis microphytobenthiques dans des sys-
tèmes tests et à ajouter des facteurs de stress sé-
lectionnés en tenant compte des effets individuels
et combinés, déterminés par une série de mesures
fonctionnelles (productivité primaire, production
d’EPS, biodiversité, flux nutritif). Le facteur de
stress choisi pour cette étude initiale sera les na-
noparticules d’argent, les fibres microplastiques
et l’herbicide glyphosate.



3
CV détaillé

3.1 État civil

o Prénom et Nom : Cédric Hubas

o Date de naissance : 3 avril 1978

o E-mail : cedric.hubas@mnhn.fr

o CV en ligne : Research Gate, Google Scho-
lar, LinkedIn

o Situation personnelle : marié, deux enfants

o Publons : P-4200-2019

o ORCID : 0000-0002-9110-9292

3.2 Situation professionnelle

o Poste actuel : MCMu (Maître de
Conférence-Muséum)

o Etablissement d’affectation : MNHN (Mu-
séum National d’Histoire Naturelle)

o Unité d’affectation : UMR BOREA 7208
(MNHN, CNRS, UPMC, IRD, UCN, UA)

o Équipe d’accueil : SOMAqua

o Année d’affectation : 2008 ; Section CNU :
67

o Adresse professionnelle : Station de biologie
marine, 29900, Concarneau

o Téléphone professionnel : +33 (0)298509933

3.3 Expérience professionnelle

La répartition du temps entre les principales
missions du Muséum (Recherche, Enseignement,
Collection, Expertise) depuis mon recrutement
en 2008 est visible dans la figure 3.1

3.4 Publications et production
scientifique

3.4.1 Articles publié ou acceptés

Au total, 35 articles de type ACL (Article à
Comité de Lecture) avec des impact factors (IF)
situés entre 1.3 et 4.9. Les principales théma-

65

http://www.researchgate.net/profile/Cedric_Hubas/
https://scholar.google.com/citations?user=Of67LqYAAAAJ&hl=fr
https://scholar.google.com/citations?user=Of67LqYAAAAJ&hl=fr
https://fr.linkedin.com/in/cedric-hubas-13235a27
https://publons.com/researcher/2944174/cedric-hubas/
http://orcid.org/0000-0002-9110-9292


CHAPITRE 3. CV DÉTAILLÉ 66

Figure 3.1 – Répartition du temps de travail
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tiques abordées dans ces articles sont synthéti-
sées dans la figure 3.2. Un graphique synthétique
(fig. 3.3) présente les différentes publications au
cours du temps.
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ractéristiues limnologiques du petit lac du Ti-
ticaca – consequences de la contamination et
de l’eutrophisation ? Workshop “Zone critique
El Alto - bassin du Katari - Petit Lac du Ti-
ticaca” - EGAL 2017, La Paz, Bolivia, PO

Passarelli C, Loubet A, Hubas C, Harii S, Ya-
mashiro H (2017) Composition of microphy-
tobenthic biofilms in coral reefs and conse-
quences on coral recruitment. British Phyco-
logical Society Meeting, 11-13 January, Ban-
gor, UK PO

Hubas C, Rigal F, Monti D, Pennarun S,
Carbon A, Budzinski H, Duran R, Lauga
B (2016) Epilithic biofilms diversity and
assembly in island tropical rivers (Guade-
loupe) submitted to chlordecone contamina-
tion pressure. Island Biology 2016, Azores,
Portugal PP

Lamy D, Hubas C, Mortillaro JM, Thiney N,
Obernosterer I, Point V, Lacassagne A, Pierre
L (2016) Activity and diversity of planktonic
prokaryotes in the dynamics of degradation of
macroalgae. 2nd Microorganisms Conference,
Muséum National d’Histoire Naturelle, 9-10

juin 2016 PO

Passarelli C, Loubet A, Hubas C, Harii S, Ya-
mashiro H (2016) Composition of microphy-
tobenthic biofilms in coral reefs and conse-
quences on coral recruitment. In : British Di-
atomists Meeting, 28-30 october, Shrewsbury,
UK PO

Lienart C, Miller MJ, Feunteun E, Mortillaro
LM, Hubas C, Kuroki M, Otake T, Tsu-
kamoto K, Meziane T (2015). Leptocephali
trophic ecology in western south pacific :
what do fatty acid and stable isotope tell
us ? ASLO Aquatic Science Meeting, Grenade
(Espagne), Fév. 2015 PO

Lauga B, Monti D, Carbon A, Risser T, Hu-
bas C, Karama S, Budzinski H, Duran R
(2014) Contamination des eaux de rivières
des Caraïbes par la chlordécone : réponse
des communautés microbiennes épilithiques.
In : Journées d’Ecotoxicologie microbienne
(AFEM-Ecotoxicomics). 21-23 May Banyuls,
France. PO

Lauga B, Monti D, Carbon A, Risser T, Hubas
C, Karama S, Budzinski H, Tapie N, Kanan,
Duran R (2014) Contamination des eaux de
rivières des Caraïbes par la chlordécone (in-
secticide organochloré) : réponse des commu-
nautés microbiennes épilithiques. In : 44e col-
loque du Groupe Français des Pesticides. 21-
23 May Schœlcher, Martinique – France. PP

Hubas C, Passarelli C, Meziane T, Jeanthon C,
Jesus B (2014) Chemical fingerprinting as a
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tool to study microbial landscapes in coastal
ecosystems. In : ASLO Ocean Science Mee-
ting (E Komo Mai) Honolulu Hawaii, USA,
23-28 February 2014 PO

Mortillaro JM, Hubas C, Passarelli C, Abril
G, Meziane T (2014) dégradation kinetics of
two amazon floodplains macrophytes (Pas-
palum repens and Salvinia auriculata) from
a multitracer approach. In : ASLO Ocean
Science Meeting (E Komo Mai) Honolulu Ha-
waii, USA, 23-28 February 2014 PO

Hubas C, Jeanthon C, Jesus B, Spilmont N, Da-
voult D, Thiney N, Meziane T (2011) Inter-
tidal purple biofilms : diversity and functio-
nality. In : VASIREMI symposium (Trophic
significance of microbial biofilm in tidal flats)
La Rochelle, France, 6-10 June 2011 PO

Passarelli C, Olivier F, Paterson DM, Hubas C
(2011) The worm and the diatom : an as-
sociation of ecosystem engineers which im-
proves sandy sediment stability. In : VASI-
REMI symposium (Trophic significance of
microbial biofilm in tidal flats) La Rochelle,
France, 6-10 June 2011 PO

Passarelli C, Olivier F, Paterson DM, Hubas C
(2011) The worm and the diatom : an associa-
tion of ecosystem engineers which improves
sandy sediment stability. In : 14th South Afri-
can Marine Science Symposium (SAMSS).
PO

Hubas C, Sachidhanandam C, Rybarczyk H,
Rigaux A, Moens T, Lubarsky H, Paterson

DM (2011) Bacterivorous nematodes stimu-
late microbial growth and exopolymeric pro-
duction in marine sediments microcosms. In :
14th South African Marine Science Sympo-
sium (SAMSS). PO

Gerbersdorf SU, Lubarsky H, Bataineh M, Hu-
bas C, Ricciardi F, Schmitt-Jansen M, Manz
W (2009) Effects of triclosan on important
ecosystem functions of aquatic microbial bio-
films such as the biostabilisation of sediments.
In : MODELKEY conference - How to assess
the impact of key pollutants in aquatic eco-
systems, UFZ, Leipzig. PO

Davoult D, Boucher G, Creach A, Denis L, Ge-
vaert F, Hubas C, Janquin M-A, Migné
A, Rausch M, Spilmont N (2007) Variabilité
spatio-temporelle de la production primaire
et de la respiration benthiques intertidales en
Baie du Mont-Saint-Michel, meeting PNEC
Baie du Mont St Michel, Rennes, France PO

Spilmont N, Migné A, Boucher G, Denis L, Hu-
bas C, Janquin M-A, Rauch M, Davoult D
(2007) An annual budget of potential primary
production in the Bay of Mont Saint-Michel
(English Channel, France) meeting PNEC
Baie du Mont St Michel, Rennes, France PP

Hubas C, Davoult D, Le Roux C, Riera P
(2006) Effect of macroalgal blooms on annual
benthic primary production and on the tro-
phic ecology of a small intertidal bay (Roscoff
Aber Bay, France), Benthic Ecology Meeting
2006, Quebec City, Canada PO
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Spilmont N, Hubas C, Migné A, Boucher G, Da-
voult D (2005) Intertidal benthic community
respiration during emersion : spatio-temporal
scales of variability on the French coasts of
the English Channel, ASLO summer meeting,
Santiago de Compostela, Spain PO

Hubas C, Davoult D (2005) Effects of macroal-
gal mats on annual primary production and
respiration during low tide in intertidal se-
diments (Roscoff Aber Bay, France, Prelimi-
nary results), ASLO summer meeting, San-
tiago de Compostela, Spain PP

Hubas C, Davoult D, Artigas LF, Cariou T
(2004) Assigning intertidal production and
respiration to benthic organisms during emer-
sion with an in situ method : response of
microbes to seasonal changes in coarse and
muddy sediments and effects of natural eu-
trophication caused by macroalgal deposits.
European Geosciences Union (EGU) 1st Ge-
neral assembly, Nice, France, Geophysical Re-
search Abstracts, Volume 6. PP + Proceeding

Riera P, Hubas C (2004) d13C and d15N de-
termination of the diet of nematodes from
various microhabitats in an intertidal bay
(Roscoff, France) : importance of stranded
macroalgae. Joint European Stable Isotopes
User Group Meeting, the International Ato-
mic Energy Agency, Vienna, Autriche PP

3.5 Enseignements

J’interviens dans le cadre du master EPNS
(Evolution, Patrimoine Naturel et Sociétés) du
Muséum ; dans le tronc commun (TC) et dans di-
verses spécialités telles que : EBE (Ecologie, Bio-
diversité, Evolution), SEP (Systématique, Evo-
lution, Paléontologie) et MVE (Mécanismes du
Vivant et Environnement). A noter : la plu-
part de ces enseignements se font dans le cadre
d’une co-habilitation avec l’UPMC et plus parti-
culièrement le master SDUEE (Science de l’Uni-
vers, Environnement, Ecologie). J’interviens éga-
lement dans le cadre du master BMC (biologie
moléculaire et cellulaire) de l’UPMC comme en-
seignant externe. Ci dessus l’évolution de mon
volume horaire en enseignements (toutes spé-
cialités confondues) depuis mon recrutement en
2008. A noter, ces dernières années, une diminu-
tion du volume horaire d’enseignements au profit
de missions de diffusion et d’expertise.

Le détail des enseignements est donné dans le
tableau ci-après 3.5. Les UE concernant exclusi-
vement des étudiants du Muséum sont colorées
en bleu clair, les UE mixtes (UPMC et MNHN)
en orange clair et les UE exclusivement UPMC
sont en vert clair.

3.6 Collection

Je suis, depuis 2008, chargé de la collection
méiofaune et siponcles. Mes activités principales
consistent en la gestion des collections, l’ajout de
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Figure 3.4 – Volume horaire des enseignements (en EqTD) au cours du temps.

nouvelles espèces, la gestion des prêts de spéci-
mens, l’accueil de chercheurs étrangers visitant
la collection.

Points marquants pour la collection :

— Février 2015 : accueil de Fernando Pardos
sur projet SYNTHESIS pour la collection
des kinorhynches

— Avril 2017 : accueil de Lukasz Kaczmarek
sur projet SYNTHESIS pour la collection
des tardigrades

— Juillet 2018 : déménagement à la station
marine de Concarneau

3.7 Rayonnement

3.7.1 Arbitrage d’articles pour les re-
vues

— Aquatic Biology – Inter Research – IF 1.118
— Biotechnologie Agronomie Société Envi-

ronnement (BASE) – Université Liège – IF
0.379

— Chinese Journal of Oceanology and Limno-
logy (CJOL) – Springer – IF 0.684

— Environmental Monitoring and Assessment
(EMAS) – Springer – IF 1.679

— Environmental Science and Pollution Re-
search – Springer – IF 2.618

— Estuarine Coastal and Shelf Science
(ECSS) – Elsevier – IF 2.253
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Figure 3.5 – Détail des enseignements depuis mon recrutement en 2008
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— ISME journal – Nature – IF 9.267
— Journal of Experimental Marine Biology

and Ecology (JEMBE) – Elsevier – IF
2.475

— Marine Ecology Progress Series (MEPS) –
Inter research – IF xx

— Vie et Milieu / Life & Environment – Ob-
servatoire Océanologique de Banyuls – IF
0.500

— Water Research – Elsevier – IF 5.323

3.7.2 Arbitrage Programmes de finan-
cements

— Natural Environment Research Council
(NERC) | UK

— Appel à projet Sorbonne Universités
(EMERGENCE@SU) | France

— Agence Nationale de la Recherche (ANR)
Fonctionnement Terre fluide et solide : Pro-
jet de Recherche | France

— Fonds Wetenschappelijk Onderzoek -
Vlaanderen (FWO) : Postdoctoral Fellow-
ship | Belgium, Flanders

— Netherlands Organisation for Scientific Re-
search (NWO) : Postdoctoral Project, In-
novational Research Incentives Scheme -
VIDI | Nederland

— Action Thématiques Muséum (ATM) : Les
micro-organismes acteurs clef des écosys-
tèmes.

3.7.3 Invitations à des confé-
rences/workshops

National

2018 | Conférence à l’aquarium Océanopolis
(Brest) - Tardigrades et autres créatures
étranges : une plongée au cœur de la méio-
faune

2018 | La Maison des Sciences de
Châtenay-Malabry – Rencontres Cher-
cheurs/Enseignants - « Les tardigrades et la
méiofaune »

2018 | Cycle de conférences des Rendez-vous Na-
ture de Laxou : Tardigrades : les supers pou-
voirs du monde microscopique

2018 | Cycle de conférences à la cité des sciences
(Paris) - Adaptation au milieu polaire et bio-
mimétisme : Les régions polaires, milieux ex-
trêmes, adaptations extrêmes : Le tardigrade,
un extrêmophile quasi indestructible

2017 | 11e Journées Scientifiques de l’Univer-
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sité de Toulon (UTLN) – workshop biofilm-
biofouling/antifouling

2015 | Muséum Henri-Lecoq de Clermont Fer-
rand, Exposition temporaire “Infiniment pe-
tit”, 28 Octobre : Les tardigrades et autres
créatures étranges de la méiofaune

2013 | Séminaires LMCM (Laboratoire de Miné-
ralogie & Cosmochimie du Muséum) : Diver-
sité et fonctionnement des biofilms à bactéries
pourpres sulfureuses : apport de la NanoSIMS

2011 | Conférences MNHN : Découverte et pro-
tection des écosystèmes marins 15ème édi-
tion (15-16 Janvier 2011). Muséum National
d’Histoire Naturelle

International

2017 | Workshop du projet Européen : Functio-
nal Chloroplasts inside Animal cells : cracking
the puzzle (HULK) – Université d’Aveiro -
Portugal

2014 | 4th European NanoSIMS User workshop
13,14 October : Combination of NanoSIMS
and compound specific isotope analysis of
fatty acid methyl ester MNHN, Paris, France

2013 | UK Ocean acidification program

(UKOARP) Workshop Working together :
Joining empirical studies and modelling
in microbial ecology Plymouth Marine
Laboratory (PML), Devon, UK

2012 | Tedforst-MAST conference Workshop
Emerging trends in Bio-Engineering – the role
of biofilms in sustainable environmental en-
gineering and science. University of St An-
drews, Scotland, Fife, UK

2011 | Membre du comité organisateur, Special
session : speed dating for research ELET 2011
(Estuarine and Lagoon Ecosystem Trajecto-
ries) symposium Cemagref, Bordeaux, France
24-28 Octobre

3.7.4 Autres invitations

2019 | Jury de thèse : Julie Neury-Ormani, Uni-
versité de Bordeaux

2019 | Jury de thèse : Eva Cointet, Université de
Bordeaux

2019 | Jury de HDR : Bruno Jesus, Université de
Nantes

2015 | Comité de sélection : recrutement maîtres
de conférences, Université de Pau

2015 | Jury de thèse : Vanessa Rouaud, Univer-
sité de Pau

2014 | Jury de thèse : Céline Lavergne, Université
de La Rochelle

2010 | Enseignement : Statistiques univariées et
multivariées sous R, Université de Mostaga-
nem, Algérie (12-15 Juin)
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3.7.5 Interactions avec l’environne-
ment socio-économique

2013 | Formation en statistiques pour la société
Triskalia (Groupe agricole et agroalimentaire
coopératif breton) : Introduction aux prin-
cipes de base de la statistique inférentielle et
utilisation d’un programme open source de
statistiques : R. Landerneau (29).

3.8 Diffusion des connaissances

2017-2018 | Ateliers « Les créatures étranges de
la méiofaune » dans le cadre du programme
Jeunes Reporters des Arts et des Sciences en
partenariat avec Océanopolis Brest

2016 | Conseil scientifique pour la réalisation
d’un livre sur les animaux microscopiques aux

éditions Acte Sud Junior : Les mondes invi-
sibles des animaux microscopiques par Da-
mien Laverdunt et Hélène Rajcak. Prix le
Goût des sciences 2017 du Ministère de l’En-
seignement supérieur et de la Recherche et
prix Les Prix « La Science se Livre » du dé-
partement des Hauts-de-Seine

2013-2015 | Soutien scientifique pour l’associa-
tion « Les Films du Goéland » qui réalise des
documentaires et des fictions sur l’environne-
ment. Le documentaire, mêlant personnages
d’animation et prises de vues réelles, vise à
faire découvrir la richesse des paysages et de
la biodiversité de la région Bretagne.

2013 | Ateliers dans les écoles maternelles et
élémentaires de la commune d’Etréchy (Es-
sonne). Découverte de la méiofaune au tra-
vers de divers petits ateliers et de mini-
conférences. Observation d’organismes micro-
scopiques vivants à la loupe binoculaire (né-
matodes, copépodes, . . . ). La symétrie dans
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le vivant : atelier de dessins sur des copies
de dessins scientifiques de tardigrades tirés
du fonds documentaire de la collection méio-
faune. Reconnaître les formes et les critères
de détermination. Les ateliers ont fait l’objet
d’un suivi en temps réel sur le compte twitter
de l’équipe ResAqua.

3.9 Responsabilités diverses

Depuis 2019 | Co-responsable de l’équipe SOMA-
QUA de l’UMR BOREA

Depuis 2017 | Membre élu du conseil de départe-
ment AVIV

Depuis 2017 | Représentant Enseignements de
l’UMR BOREA au département AVIV

Depuis 2016 | Co-responsable du thème collabo-
ratif microorganismes de l’UMR BOREA

Depuis 2016 | Responsable du service de micro-
scopie électronique à Balayage de la station
Marine de Concarneau

Depuis 2010 | Responsable de module : sta-
tistiques TC3-ini du master EPNS et co-
responsable du module 5V066 du master
BMC (cf enseignements)

Depuis 2008 | Membre du comité TICE (Tech-
nologies de l’information et de la communi-
cation pour l’enseignement) du Muséum

Depuis 2008 | Co-administrateur de la plate-
forme d’enseignement à distance du muséum
(edu.mnhn.fr)

Depuis 2012 | Responsable du site internet de
l’UMR BOREA : borea.mnhn.fr

2013-2014 | Co-Responsable du programme de
financement : Actions Thématiques Muséum
(ATM) : Les micro-organismes acteurs clef
des écosystèmes. Budget 2014-2018 | 60 ke
par an

2009-2010 | Représentant du département Mi-
lieux et Peuplements Aquatiques au comité
de direction spécialisé Environnement, déve-
loppement durable et expertise du Muséum

3.10 Programmes de recherche
en cours ou passés

2018 | Méthode de traçabilité de l’holothurie en
pays de Cornouaille (Holotrack) | FEAMP
DLAL | Cédric Hubas et Frank David | 120
ke

2018 | Microphytobenthos Biofilm structure and
function under Environmental challenge (Mi-
croBE) | EMBRC Assemble plus | Cédric Hu-
bas | 10ke

2018 | Lien entre Micro-Topographie des Maté-
riaux et Diversité des Biofilms Marins (Li-
MiT) | ATM MNHN | Cédric Hubas | 6 ke

2018-2019 | Caractérisation et rôle du métabo-
lome des biofilms des sédiments intertidaux
(METATIDE) | Programme SAD Volet 2 Ré-
gion Bretagne | Cédric Hubas | 85 ke

2017 | Impact du réseau trophique à l’in-
terface eau - sols dans les systèmes de
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rizi(pisci)culture multitrophique intégrée :
processus biogéochimiques pour une intensifi-
cation agro-écologique | Projet ECOBIO IRD
| JM Mortillaro | 15ke

2017-2020 | The role of microbial biodiversity in
the functioning of marine tidal flat sediments
| H2020 Biodiversa | Koen Sabbe |162 ke

2016-2019 | Ecologie Trophique de l’espèce
invasive et ingénieur Crepidula fornicata
(TRECH) | Fondation Total | Antoine Car-
lier | 161 ke

2016-2019 | Functional Chloroplasts inside Ani-
mal cells : cracking the puzzle (HULK)| FCT
Portugal | Sonia Cruz | 180 ke

2016-2017 | Décryptage des interactions molécu-
laires entre les macroalgues et leurs endomi-
crobiomes, grâce à un système expérimental
in vivo (ENDOKELP)| PEPS Exomod CNRS
| Soizic Prado | 50 ke

2015-2015 | Microfluidique des Biofilms Epi-
lithiques : Impact de la chlordécone (Mi-
croBE)| Idex Sorbonne Université, Conver-
gence.SU, Emergence | Cédric Hubas | 52 ke

2013-2015 | Caractérisation et rôle du métabo-
lome fongique dans les InteractionS entre LA-
minaires et leurs champignons endophYtes
(ISLAY) | CNRS/INSU Initiative Structu-
rante EC2CO | Soizic Prado / Cédric Hubas
| 50 ke

2012-2015 | Effects of CHLORdecone (Kepone)
contamination on epilithic biofilm in rivers :
identification of elements for bioINDICation

(CHLORINDIC) | ANR (CESA) | Dominique
Monti (Guadeloupe) | 500 ke

2012-2013 | Organic Matter (OM) & functional
diversity of aquatic procaryotes | MNHN Ac-
tion Transversale Muséum (ATM) | Domi-
nique Lamy (UPMC, UMR BOREA)| 2 ke

2009-2012 | CARBon biogeochemistry and at-
mospheric exchanges in the AMAzon river
system (CARBAMA)| ANR (Blanc) | Gwe-
nael Abril (Bordeaux)| > 500 ke |

2011-2011 | Pigment diversity of intertidal pho-
totrophic mats (PIGMAT)| Program AS-
SEMBLE | Bruno Jesus (Portugal)| 10 ke
(mobilité)

2010-2011 | Rôle des structures biogéniques dans
la structuration et le fonctionnement des ta-
pis microbiens : approche expérimentale in
situ en milieu marin| MNHN Action Trans-
versale Muséum (ATM)| Cédric Hubas | 5 ke

2010-2010 | Cause-effect Relations of Key Pol-
lutants on the European Rivers Biodiver-
sity (Keybioeffect)| EU Marie Curie Research
Training Network | Helena Guasch (Spain) |

2010-2010 | Molecular diversity of intertidal pho-
totrophic mats (MODIMATS)| Program AS-
SEMBLE | Bruno Jesus (Portugal) | 10 ke
(mobilité)

2009-2010 | Microbial engineers : investigating
the effect of microbial biodiversity on estua-
rine ecosystem function using stable isotope
probing | Treaty of Windsor (Portugal-UK)



CHAPITRE 3. CV DÉTAILLÉ 82

| Cédric Hubas / Bruno Jesus (Portugal) | 5
ke (mobilité)

2009-2011 | Importance écologique et diversité
des bactéries phototrophes anoxygéniques
pourpres des sédiments meubles intertidaux
(BioPourpre) | CNRS/INSU Initiative Struc-
turante EC2CO | Cédric Hubas | 50 ke

2005-2008 | Effects of biodiversity on the func-
tioning and stability of marine ecosystems :
European scale comparisons (BIOFUSE)| EU
network of excellence MARBEF (marine bio-
diversity and ecosystem functionning) | Lis-
sandro Benedetii Secchi (Italia)|

3.11 Thèses et postdocs
(co)encadrées

2019 | Julie Gaubert | Metabolomic of Intertidal
microphytobenthos | encadrement à 100%

2017-2020 | Antoine Prins | Rôle de la biodi-
versité microbienne dans le fonctionnement
des sédiments intertidaux | soutenance pré-
vue 2020 | ED 495 (Nantes) MNHN | 50%
avec Bruno Jesus (Univ. Nantes)

2016-2019 | Elisabeth Riera | L’impression 3D :
une technologie innovante pour la fabrication
de récifs artificiels | soutenance prévue 2019
| ED 364 (Nice) MNHN | 50% avec Patrice
Francour (Univ. Côte d’Azur)

2010-2013 | Claire Passarelli | Rôle des sub-
stances polymériques extracellulaires dans le

fonctionnement des écosystèmes côtiers | Dé-
cembre 2013 | ED 227 MNHN | 5 articles pu-
bliés [a12, a14, a15, a19, a21] | 50%

3.12 Masters et Licences enca-
drés

2020 | Maelle André | Diversité pigmentaires des
biofilms de mangrove | L3 UNS | 2 mois

2020 | Maelle Bodo | Impact de l’acidification des
océans sur la structure et le fonctionnement
des assemblages microphytobenthiques | M2
SU | 6 mois

2019 | Théo Bordelet | Ecologie trophique du
concombre de mer Holoturia forskali | IUT
UBO | 2 mois

2019 | Adrien Le Rouzic | Influence de différents
matériaux innovants sur le développement
d’un biofilm en milieu marin | M2 MNHN | 6
mois

2018 | Axel Munerol | Lien entre microtopogra-
phie des substrats et diversité des biofilms
marins | M2 Univ. Lorraine | 6 mois

2018 | Camille Le Guirriec | Distribution verti-
cale des pigments dans les sédiments de man-
groves de Guyane | M1 | 2 mois

2017 | Alexandre Lheriau | Les compositions en
acides gras des sédiments intertidaux de la
baie de Bourgneuf : un suivi annuel | L2
UPMC | 1 mois

2017 | Elisa Bou | Diversité des communautés
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phytoplanctoniques du lac Titicaca par l’ana-
lyse des profils pigmentaires en HPLC | L2
DUT | 2 mois

2016 | Baptiste Vivier | Sources et qualité de
la matière organique particulaire assimilée
par l’huître Saccostrea glomerata (Lac Wal-
lis, Australie) | M1 | 6 mois

2016 | Audrey Loubet | Caractérisation de l’em-
preinte chimique des biofilms et son influence
sur le recrutement larvaire d’Acropora tenuis
| M2 | 6 mois | Aix-Marseille

2015 | Elisabeth Riera| diversité et rôle des bio-
films de surface à l’interface air-eau en aqua-
culture| M1 | 2 mois| MNHN

2014 | Clément Joubert| stage volontaire| L3 | 7
semaines| UPMC

2013 | Faustine Vanel | Composition de la matière
organique en suspension au cours d’un cycle
de marée | M2 | 9 mois | EPHE |

2011 | Audrey Nicolas Segui | Composition des
EPS de diatomées et de cyanobactéries, et de-
venir de ces molécules en présence de consom-
mateurs | M1 | 2 mois | UPMC | en thèse | 1
article publié

2010 | Claire Passarelli | Rôle des structures bio-
géniques dans la structuration et le fonction-
nement de l’écosystème benthique : approche
expérimentale | M2 | 6 mois | ENS | en thèse
| 1 article publié

2010 | Morgane Folschweiller | Etude biochimique
des EPS associées à la dégradation de macro-
phytes dans l’Amazone | M1 | 1 mois | ENS

2009 | Mélanie Harté | Impact du broutage des
nématodes sur la sécrétion en EPS des bacté-
ries en milieu intertidal : approche en micro-
cosme | M1 | 2 mois | MNHN SEP

2009 | Fabio Benedetti | Rôle des bactéries anoxy-
géniques dans la production de substances
polymériques extracellulaires| Licence | 1
mois | Université P7

2009 | Calaivany Sachidhanandam | Production
d’EPS par les micro-organismes dans les sé-
diments marins : impact des nématodes bac-
térivores | M1 | 2 mois | UPMC | 1 article
publié

2008 | Samantha Tollworthy | Migration of epili-
thic diatoms in marine rocky shore sédiments
| M2 | 6 mois | University of St Andrews (US-
TAN) | - | Assistant Producer Icon Films,
Bristol, UK

2008 | Melanie Chocholek| Effect of a salinity gra-
dient on bacterial communities of marine in-
tertidal sédiments | M2 | 6 mois | USTAN | 1
article publié | en thèse à USTAN

2007 | Vincent Ouisse | Effet des développements
d’algues vertes (Enteromorpha spp.) et des
lentilles de résurgences sur le fonctionnement
et la biodiversité d’une Baie sablo- vaseuse :
l’Aber de Roscoff | M2 | 6 mois | 1 article
publié | Ifremer Sète

2006 | Cédric Javanaud | Rôle des successions mi-
crophytobenthiques dans la production pri-
maire de sédiments intertidaux contrastés –
mise en évidence de l’importance des picoeu-
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caryotes | M2 | 6 mois | Chargé de mission
Océans, Fondation GoodPlanet

3.13 Classes préparatoires
BCPST

2015 | Baptiste Alglave, Floriane Benedetti, Ar-
thur Engliehard | Travail d’Initiative Person-
nelle Encadré | BCPST | Janson de Sailly

2012 | Clémentine Justier, Nicolas Gouille,
Camille Labaye, Fanny Defranoux | Tra-
vail d’Initiative Personnelle Encadré sur le
thème : variabilité, prévision| BCPST | Jan-
son de Sailly

2012 | Sixte Beaussant, Margaux Héritau, Ca-
mille Jamet, Alix Philpin de Piépape | Tra-
vail d’Initiative Personnelle Encadré sur le
thème : variabilité, prévision | BCPST | Jan-
son de Sailly
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