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Résumé

La rédaction de son mémoire d’Habilitation à Diriger des Recherches (HDR) est
l’occasion de prendre le temps de réfléchir à ce que nous avons fait, ce que nous
faisons, et ce que nous souhaitons faire. C’est aussi l’occasion de réfléchir à notre
vision de la ”direction de recherches”. Dans ce mémoire, je commencerai donc par
présenter mon Curriculum Vitae détaillé, retraçant mon parcours depuis mes années
à l’ENS-Ulm, ma thèse à la Station Biologique de Rosco↵, mon post-doctorat au
LOCEAN à Paris, et maintenant mes travaux en tant que mâıtre de conférences à
l’UPMC, rattachée au Laboratoire d’Océanographie de Villefranche-sur-Mer (LOV).

Dans un second chapitre dédié au couplage physique-biologie en écologie planc-
tonique, je présenterai une introduction générale de cette thématique suivie de mes
travaux de recherche passés. Ceux-ci incluent mes travaux sur la dispersion larvaire
et la connectivité, la modélisation de la production primaire océanique, et l’étude
de la biogéographie du zooplancton marin.

Je présenterai ensuite mon projet de recherche pour les années à venir. J’ai inti-
tulé ce projet Pour une approche fonctionnelle du plancton marin. J’y proposerai des
pistes de recherches pour l’étude de la diversité et de la biogéographie dans un monde
changeant, sur l’utilisation des données de séquençage haut débit en écologie plancto-
nique et en particulier pour l’approche fonctionnelle du plancton, sur l’amélioration
de la représentation de la diversité planctonique dans les modèles biogéochimiques
océaniques, et enfin pour l’étude de la dynamique du plancton arctique.

Pour finir, je conclurai ce mémoire d’HDR en présentant ma vision de l’encadre-
ment, du pilotage de projets et de la recherche en général.





Homme libre, toujours tu chériras la mer !
La mer est ton miroir ; tu contemples ton âme
Dans le déroulement infini de sa lame

Charles Baudelaire, L’homme et la mer.

Préambule

Le hasard fait bien les choses... ou comment je suis deve-
nue océanographe

Contrairement à beaucoup de mes collègues océanographes, et je me dois de le
dire ici, enfant, je n’ai jamais rêvé d’étudier la mer. Non, à sept ans je rêvais de
devenir égyptologue. Ou volcanologue, à la limite.

Puis vers l’âge de dix ans, enthousiasmée par les chercheurs en blouse blanche du
Téléthon puis par la lecture compulsive d’un numéro hors série de Sciences et Vie
Junior dédié à la génétique des populations humainesa, je me suis rêvée chercheure
en biologie. Au lycée, après avoir lu dans le magazine Phosphore une fiche sur l’Ecole
Normale Supérieure (ENS), je me suis alors dirigée vers une classe prépa pour tenter
le concours des ENS et devenir ⌧chercheur(e) et enseignant(e) à haut niveau�.

La discipline n’était alors pas claire... A l’époque, j’étais intéressée par les sciences
en général : les maths, la physique, la chimie, la biologie, et les sciences de la terre.
J’ai donc choisi une filière me permettant de continuer toutes ces matières à la fois.
Une bonne décision puisqu’il s’est avéré plus tard que c’est grâce aux maths que
j’ai réussi à intégrer l’ENS de la rue d’Ulm à Paris ! Je me suis alors passionnée
pour l’écologie et j’ai découvert, presque par hasard je l’avoue, l’océanographie à
travers un cours hébergé à l’Institut Océanographique de Paris - Fondation Albert
1er, prolongé par des cours à la Station Biologique de Rosco↵ puis à l’Observatoire
Océanographique de Villefranche sur mer. L’océanographie m’a alors séduite par
son interdisciplinarité. Et océanographe, ça valait bien volcanologue sur l’échelle
des métiers de rêve. Je souhaitais néanmoins prendre le temps pour me former à
une autre discipline scientifique avant de continuer en océanographie biologique.
Après un an de licence d’informatique, et toujours intéressée par les maths et
les outils numériques en général, j’ai cherché à réaliser des stages à l’interface de
l’océanographie, de l’écologie marine, et de la modélisation. L’un a conduit à ma
thèse. Le second à mon post-doc. Et, nous le verrons, le troisième m’inspirera peut-
être pour la suite...

Mes travaux de recherche portent ainsi sur l’impact des interactions physique-
biologie en écologie marine, et en particulier sur l’impact du forçage physique sur
les organismes planctoniques. Je me suis intéressée à des objets d’étude variés : la
dispersion larvaire, la production primaire, et la biogéographie. Néanmoins, tous ces
travaux ont un point commun : l’utilisation d’outils numériques pour répondre à
des questions d’écologie. Ainsi, l’utilisation d’approches numériques, qu’il s’agisse
de modélisation ou d’analyses statistiques, peut être perçue comme un fil conduc-
teur de mes recherches. Mais je crois qu’elle reflète avant tout mon attrait pour les

aSciences et Vie Junior, Hors Série N° 18 : Hérédité, le pouvoir des gènes. 01/10/1994.
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mathématiques, les chi↵res et l’abstraction. Ces outils ont également l’avantage de
nous permettre d’avancer petit à petit vers plus de complexité, de nous forcer à
conceptualiser et à prendre du recul sur notre objet d’étude et parfois à réfléchir
en dehors des cadres prédéfinis. Néanmoins (et mes quelques escapades du côté des
informaticiens modélisateurs m’ont confortée dans cette direction), ces approches
nécessitent une très bonne connaissance des processus écologiques et biogéochimiques
que l’on cherche à représenter/étudier.

C’est aussi pourquoi, lorsque ceci a été possible, je me suis attelée à mieux com-
prendre mes objets d’étude à travers l’observation in situ et les outils plus ⌧clas-
siques� de la biologie marine. J’ai ainsi organisé et participé à des campagnes en
mer pour échantillonner des organismes planctoniques, puis je les ai comptés et
identifiés au microscope, et j’ai aussi extrait leur ADN pour le séquencer (même si
ceci a été moins couronné de succès, probablement en raison des primers utilisés),
tout ça pour mieux comprendre les facteurs environnementaux responsables de la
distribution du méroplancton et de la biogéographie des espèces marines. Je suis
donc bien une ⌧modélisatrice�, mais je me qualifie avant tout comme une ⌧biolo-
giste� (car oui, j’ai déjà fait des PCR) et surtout une ⌧écologue�, puisque ce sont
des questionnements écologiques qui motivent mes recherches. Et peut-être même,
une ⌧océanographe�.

Mon objet d’étude est donc le plancton marin. Avant tout car je le trouve fasci-
nant. Personne ne peut discuter le sens esthétique qui émane des formes des orga-
nismes planctoniques. Une kyrielle d’êtres transparents, flottant, ne ressemblant en
rien à ce que nous côtoyons sur la terre ferme. Le plancton stimule notre imaginaire.
Petite chose perdue dans l’immensité des océans, voguant au grès des courants. Je
trouve le plancton poétique et l’océan représente pour moi un espace des possibles,
une porte ouverte sur le rêve et l’imagination. Une source inépuisable de curiosité
et de questionnements, pour nous, chercheurs.

Structure du mémoire

La rédaction de son mémoire d’HDR est l’occasion de prendre le temps de réfléchir
à ce que nous avons fait, ce que nous faisons, et ce que nous souhaitons faire. C’est
aussi l’occasion de réfléchir à notre vision de la ⌧direction de recherches�. Dans ce
mémoire, je commencerai donc par présenter mon Curriculum Vitae détaillé (cha-
pitre 1). Puis, dans une partie dédiée au couplage physique-biologie en écologie
planctonique (chapitre 2), je présenterai une introduction générale (section 2.1) sui-
vie de mes travaux de recherche passés. Ceux-ci incluent mes travaux sur la dis-
persion larvaire et la connectivité (section 2.2), la modélisation de la production
primaire océanique (section 2.3) et l’étude de la biogéographie du zooplancton ma-
rin (section 2.4). Je présenterai ensuite mon projet de recherche pour les années à
venir (chapitre 3). J’ai intitulé ce projet Pour une approche fonctionnelle du planc-
ton marin. Il sera alors question de diversité et de biogéographie dans un monde
changeant (section 3.1), de l’utilisation des données de séquençage haut-débit en
écologie planctonique et en particulier pour l’approche fonctionnelle (section 3.2),
de l’amélioration de la représentation de la diversité planctonique dans les modèles
biogéochimiques océaniques (section 3.3) et enfin de la dynamique du plancton arc-
tique (section 3.4). Pour finir, je conclurai ce mémoire en présentant ma vision de
l’encadrement, du pilotage de projets et de la recherche en général (chapitre 4).
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Il y a, en nous, un temps intérieur qui s’écoule
sans fin.

Jean Claude Ameisen, Les battements du temps.

Chapitre 1

Curriculum Vitae détaillé

Sakina-Dorothée AYATA

Mâıtre de conférences en Océanographie biologique à l’UPMC
Née le 16 juillet 1983, à Rennes
Nationalité française
Un enfant (mai 2016)

Adresse professionelle :
Université Pierre & Marie Curie (UPMC), Sorbonne Universités
Laboratoire d’Océanographie de Villefranche-sur-Mer (LOV, UMR 7093)
Observatoire Océanologique de Villefranche (OOV)
181 chemin du Lazaret
06230 Villefranche-sur-Mer
France

Contacts :
+33 4 93 76 38 63
sakina.ayata@normalesup.org

1.1 Formation initiale

• 2006-2010 : Doctorat en Océanographie Biologique avec monitorat,
Université Pierre & Marie Curie (UPMC). Mention Très Honorable (thèse
soutenue le 8 janvier 2010).

• 2002-2006 : Magistère de Biologie Cellulaire et Physiologie, ENS Ulm, Paris.
• 2006 : Master Recherche Approches Interdisciplinaires du Vivant, mention
Modèles et Systèmes en Biologie, Université Paris7-Diderot. Mention Très Bien
[17/20].

• 2005 : Licence d’Informatique, Université Paris 7-Diderot. Mention AB [12,6/20].
Première année de Magistère de Mathématiques Fondamentales et Appliquées
et Informatique (MMFAI), ENS-Ulm. Éléments de Probabilité - Langages Formels

- Algorithmique - Compilation - Systèmes digitaux.

• 2004 : Mâıtrise de Biologie, UPMC-Paris 6. Mention Bien [14/20]. Biodiversité
Pélagique - Océanographie Biologique - Statistiques - Évolution - Environnement -

Biologie Générale - Biologie Cellulaire.
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1 Curriculum Vitae détaillé

• 2003 : Licence de Biologie, UPMC-Paris 6. Mention AB [12,25/20]. Biochimie -

Génétique - Écologie et Évolution - Physiologie Animale - Statistiques, Mathématiques

et Informatique - Sciences Cognitives.

• 2002 : Entrée à l’école Normale Supérieure (rang d’admission à l’ENS
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• 2010-2012 : Post-doctorat, Laboratoire d’Océanographie et du Climat : Expéri-
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photosynthèse dans les modèles biogéochimiques océaniques.

• 2006-2010 : Doctorat, Laboratoire Adaptation et Diversité en Milieu Marin,
AD2M - UMR 7144, Station Biologique de Rosco↵. Dir. : É. Thiébaut, D. Da-
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de vie sur la dispersion larvaire et la connectivité.

• 2006 : Troisième stage de Master 2, Laboratoire de Biologie Moléculaire des
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• 2006 : Deuxième stage de Master 2, Laboratoire de Biologie des Organismes
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Baie du Mont-Saint-Michel (3 mois).
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F. Nicolé. Démographie d’une plante alpine menacée, l’Astragale queue de
renard (2 mois).
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1.3 Participation à des programmes de recherche
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EC2CO de l’INSU (Budget total : 19,1 k€). Responsable : SD Ayata.

• 2015-2016 : PI du Projet PlankDiv, financé par le consortium européen Euro-
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• 2013-2016 : PI du Projet PlankMed, financé par le WP5 du chantier MIS-
TRALS/MerMeX (Budget 2014-2016 : 10 k€/an). Responsable : SD Ayata.
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1 Curriculum Vitae détaillé

1.3.3 Animation de la recherche

• Membre nommé à la CSS 3 de l’IRD (Commission Scientifique Sectorielle
Sciences des Systèmes écologiques), chargée du recrutement et des avancements
(2016-2020).

• Co-Organisation du workshop international PlankBioS (Donastia-San Sebas-
tian, Espagne, Juin 2017) financé par EuroMarine.

• Organisation du workshop international PlankDiv (Villefranche-sur-Mer, Mars
2016) financé par EuroMarine (36 chercheurs internationaux, dont 8 jeunes
chercheurs bénéficiaires d’une bourse de mobilité).

• Co-organisation du workshop ”Modélisation climatique régionale intégrée” pour
les Ateliers de Modélisation de l’Atmosphère 2015 (Toulouse, Janv 2015).

• Co-organisation la session ”Impact of climate change on marine ecosystems”
pour la conférence internationale IMBER Ocean Science Conference (Bergen,
Norvège, Juin 2014).

• Rapporteur pour l’évaluation de projets scientifiques nationaux et internatio-
naux : Agence Nationale de la Recherche (projet bilatéral), Commission Natio-
nale de la Flotte Côtière, Agence Nationale de la recherche chilienne (Fondecyt
program), Agence Nationale de la recherche des États Unis d’Amérique (Na-
tional Science Foundation, NSF proposal), Scientific Committee on Oceanic
Research (SCOR Working Group).

• Rapporteur pour des journaux de rang A : Biogeosciences, Continental Shelf
Research, Diversity & Distributions, Geophysical Research Letters, Global Bio-
geochemical Cycles, Global Change Biology, ICES Journal of Marine Science,
Journal of Biogeography, Journal of Geophysical Research-Biogeosciences, Jour-
nal of Plankton Research, Journal of Theoretical Biology, Marine Ecology Pro-
gress Series, Marine Environmental Research, Plos-One, Progress in Oceano-
graphy, Restoration Ecology.

1.4 Campagnes océanographiques

• En tant que chef de mission :
– 2008 : Campagnes océanographiques LARVASUD, à bord du NO Côtes de

la Manche (INSU), Nord du Golfe de Gascogne. Avril-Juin 2008 (3 legs
de 10 jours). Échantillonnage de zooplancton et mesures hydrologiques
en Mer d’Iroise et dans le Golfe de Gascogne. http://dx.doi.org/10.
17600/8480050

• En tant que participante :
– 2013 : Campagnes océanographiques DOWEX, à bord du NO Thétys

(INSU), chef de mission : V. Taillandier (OOV). Septembre 2013 (une
semaine). Biogéochimie en Méditerranée Nord-Occidentale.

– 2007 : Campagnes océanographiques DEVIL, à bord du NO Côtes de la
Manche (INSU), chef de mission : P. Lazure (Ifremer). Mars 2007 (2 legs
d’une semaine). Échantillonnage de zooplancton en Baie de Vilaine.

– 2006 : Campagne océanographique PECTOW06, à bord du NO Côtes de
la Manche (INSU), chef de mission : É. Thiébaut. Mars 2006 (une se-
maine). Échantillonnage et tri d’invertébrés benthiques en Baie de Seine.
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1.5 Encadrement d’étudiants

1.5 Encadrement d’étudiants

1.5.1 Thèse

• 2013-2016 :Co-encadrement de la thèse de Fabio Benedetti (Co-encadrante :
Cécile Guieu), UPMC, ED 129 Science de l’Environnement d’Ile de France,
Bourse KIC-Climat. Impacts du changement climatique sur la diversité fonc-
tionnelle du zooplancton, le cas des copépodes planctoniques de Mer Méditerranée.
Thèse soutenue le 2 Décembre 2016.

1.5.2 Stages

• 2017 : Co-encadrement d’Emile Faure, Master 2 IMaLiS, ENS-UPMC (6 mois).
Co-encadrante : Lucie Bittner. Des données -omics à la modélisation des pro-
cessus biogéochimiques dans l’océan.

• 2016 : Co-encadrement de Philippe Le Noac’h, Master 1 de Modélisation, Uni-
versité de Rennes 1 (3 mois). Co-encadrant : Martin Laviale. Modélisation de
l’impact du spectre lumineux sur la croissance des microalgues.

• 2016 : Co-encadrement d’Anne-Sophie Benoiston, Master 2 de Bioinforma-
tique, Université de Nantes (6 mois). Co-encadrants : Lucie Bittner, Lionel
Guidi. Etablissement de réseaux génomiques du plancton pour estimer la di-
versité fonctionnelle.

• 2015 : Co-encadrement d’Alex Dos Santos, Master 2 d’Océanographie, UPMC
(6 mois). Co-encadrant : Léo Berline. Prise en compte du transport Lagrangien
dans les modèles de distribution d’espèces.

• 2014 : Co-encadrement d’Adeline Williams, Master 1 de Modélisation, Univer-
sité de Rennes 1 (2 mois). Co-encadrant : Léo Berline. Régionalisation basée
sur la connectivité planctonique en Méditerranée.

• 2014 : Encadrement de Morgane Maillard. Licence 3 Biologie-Mathématiques,
UPMC (1,5 mois). Modélisation de la croissance du phytoplancton.

• 2014 : Co-encadrement de Valérie Le Guennec, Master 1 d’Océanographie,
UPMC (2 mois). Co-encadrant : Ghjuvan Grimaud. Modélisation de l’influence
de la température sur la croissance du phytoplancton dans l’océan.

• 2013 : Co-encadrement de Fabio Benedetti, Master 2 d’Océanographie, UPMC
(6 mois). Co-encadrant : Stéphane Gasparini. Distribution et biogéographie du
zooplancton en Méditerranée.

• 2010 : Encadrement de Thomas Cochard et Alexandre Margain, Licence de
Physique, UPMC (2 semaines). Importance de la paramétrisation des modèles
biogéochimiques océaniques.

• 2009 : Co-encadrement de Robin Stolba, Master 2 d’Océanographie, UPMC
(6 mois). Co-encadrant : Éric Thiébaut Influence des facteurs hydrodyna-
miques à méso-échelle sur la dispersion.

• 2008 : Encadrement de Kevin Robert, titulaire d’un Master 2 d’Océanographie,
UPMC (6 mois). Distribution du méroplancton et structures hydrodynamiques
transitoires.

• 2007 : Encadrement de Débora Héroin, première année de Diplôme de Tech-
nicien Supérieur de la Mer, InTechMer, Cherbourg (1 mois). Distribution du
zooplancton en Baie de Vilaine.
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1.5.3 Evaluation et accompagnement de doctorants

• Participation au jury de thèse de :
– Farahnaz Nissa Solomon, Université d’Algarve, Faro, Portugal, 2015, Connec-

tivity patterns and early life history of the black-faced blenny Tripterygion
delaisi (examinatrice)

• Participation aux comités de thèse de :
– Carlos Martinez Von Dossow (2016-2019, ED 129, UPMC - INRIA So-

phia Antipolis- Chili) : Développement d’un modèle de croissance de mi-
croalgues pour prédire des flux de CO2 en environnement fluctuant.

– Pierre Ramond (2015-2018, ED 227, Ifremer Brest) : Relations entre
forçages environnementaux et structuration fonctionnelle des commu-
nautés de protistes marins.

1.5.4 Formations pour l’enseignement et l’encadrement doctoral

• Participation à l’atelier A-Enc2 ”Accompagnement et management d’un projet
doctoral”, organisé par l’Institut de Formations Doctorales (IDF), UPMC,
Paris. 2 jours, 2015-2016.

• Participation à la formation ”Apprendre à Apprendre : favoriser la réussite
des étudiants et diminuer l’échec”, UPMC, Paris. 2 jours, 2014-2015.

1.6 Enseignement

1.6.1 Enseignement universitaire

• Depuis 2012 : Mâıtre de conférences à l’UPMC (> 192h/an) :
– Mathématiques pour biologistes et Analyse et algèbre pour les sciences,

L1 Bio-maths, Station Biologique de Rosco↵. Nouveaux enseignements
– Modélisation mathématique des systèmes biologiques, L2 Bio-maths, Sta-

tion Biologique de Rosco↵. Nouveaux enseignements
– Atelier de recherche encadrée (ARE), L1 BGC sur le campus de Jussieu et

L1 Bio-maths à la Station Biologique de Rosco↵. Nouveaux enseignements
– Orientation et Insertion Professionnelle (OIP), L1 BGC sur le campus de

Jussieu et L1 MIPI à distance.
– Analyses Multidimensionnelles Exploratoires en Environnement, M2, Mas-

ter SDUEE Océanographie et Environnements marins, Villefranche-sur-
Mer.

– Océanographie et Modélisation des écosystèmes Marins, M1 et M2, Mas-
ter SDUEE Océanographie et Environnements marins, campus de Jussieu
et Villefranche-sur-Mer. Nouveaux enseignements

• 2011 : Vacations à l’UPMC :
– Biostatistiques (21h) (CM-TD) L2 Pro Vers les Métiers en Biologie -

Santé - Environnement, campus de Jussieu.
– Modélisation des écosystèmes Marins (9h) (TD) M2, Master SDUEE

Océanographie et Environnements marins, Villefranche-sur-Mer.
• 2006-2009 : Monitorat au sein de l’UFR 927 de l’UPMC.
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1.7 Responsabilités ou activités collectives

– Écologie marine (36h) : Dynamique des Populations d’Invertébrés Marins
(TD, 3x12h), M2, Master SDUEE Océanographie et Environnements ma-
rins, Station Biologique de Rosco↵. Nouveaux enseignements

– Biologie (66h) : Diversité du Vivant (TP - TD, 24h+30h+12h), LV102,
L1 Sciences de la vie, campus de Jussieu.

– Mathématiques (15h) : Algèbre Linéaire (TD, 15h), LV204, L2 Sciences
de la Vie, campus de Jussieu.

– Informatique (84h) : Initiation à la Programmation et Informatique (TD,
2x20h), ex-LV141, L1 Sciences de la Vie et L1 cursus mixte Sciences
Politiques / Sciences de la Vie ; Initiation à la Programmation et à l’Abs-
traction en Biologie (TD, 2x22h), LV231, L2 Sciences de la Vie, campus
de Jussieu.

1.6.2 Autres activités d’enseignement

• 2015-2017 : Enseignement à l’ENSTA-Paris Tech (3h/an) Connectivité et dis-
persion larvaire.

• Mars 2015 : Enseignement au RSMAS - Université de Miami, USA (12h) Ana-
lyses multivariées pour l’Océanographie (dans le cadre du programme interna-
tional PUF entre l’UPMC et RSMAS).

• 2014-2016 : Mise en ligne d’un cours sur la Connectivité et la dispersion lar-
vaire (L2/L3) sur la plateforme de cours en ligne E-Marin’Lab de Sorbonne
Universités [lien vers le cours en ligne].

1.6.3 Vulgarisation scientifique

• 2017 : Conseil scientifique pour des TPE sur le modèle de Lotka-Volterra,
étudiantes en classe de première scientifique, Paris.

• 2014 : Stand zooplancton et transport par les courants (scolaire et grand pu-
blic), Fête de la Science, Observatoire Océanologique de Villefranche-sur-Mer
(2 jours).

• 2011-2012 : Conseil scientifique pour des TIPE sur la compétition entre espèces
phytoplanctoniques, étudiantes en classe préparatoire BCPST à Rennes.

• 2009 : Accueil de deux collègiens. Atelier sur la dispersion et le plancton (1h).
• 2009 : Intervention sur les métiers de la science et la zonation de l’estran (1h),
Collège Saint-Joseph, Morlaix.

• 2007 : Participation à l’animation grand public ”Caravane des Sciences” avec
les ”Petits débrouillards”. Atelier d’écologie benthique (3h).

1.6.4 Publication grand public

• Ayata SD Transport du bébé plancton le long des côtes françaises. Blog de
mathématiciens français Un jour, une brève pour l’initiative internationnale
Mathématiques de la planète Terre 2013. 30 Janvier 2013 [lien vers l’article].

1.7 Responsabilités ou activités collectives

• Référente d’un doctorant-moniteur, Simon Ramondenc, UFR 939, Villefranche-
sur-Mer (2015-2017).
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• Responsable de la base de donnée bibliographique de l’équipe PEPS
du LOV - UMR 7093 (2013-2016).

• Représentante du personnel contractuel (ingénieurs, post-doctorants) au
conseil de laboratoire du LOCEAN - UMR 7159 (2011-2012).

• Co-Webmestre du site dédié aux enseignants de l’UE Diversité du Vivant,
UFR 927, UPMC (2007-2009).

• Co-Webmestre du site de l’équipe Ecologie Benthique puis de l’équipeDIV&CO,
UMR 7144 (2006-2009).

1.8 Liste des publications

1.8.1 Article en révision

2. Ayata SD*, Irisson JO*, Berline L, Dutay JC, Mayot N, Nieblas AE, D’Ortenzio F,
Palmiéri J, Reygondeau G, Rossi V, Guieu C (soumis le 13 Fév. 2017 à Progress in
Oceanography) Regionalisation of the Mediterranean basin, a MERMEX synthesis.
*co-premiers auteurs.

1. Benedetti F, Vogt M, Righetti D, Guilhaumon F, Ayata SD (soumis le 23 Mars
2017 à Limnology & Oceanography) Do functional groups of copepods di↵er in their
ecological niches ?

1.8.2 Articles parus dans des journaux à comité de lecture

12. Chust G, Vogt M, Benedetti F, [...], Ayata SD (2017) Mare incognitum : A glimpse
into the future plankton diversity and ecology research. Frontiers in Marine Science
4 : 68. [lien]

11. Benedetti F, Guilhaumon F, Adlo↵ F,Ayata SD (2017) Investigating uncertainties in
zooplankton composition shifts under climate change scenarios in the Mediterranean
Sea. Ecography. DOI : 10.1111/ecog.02434 [IF2014 : 5,355]. [lien]

10. Reygondeau G, Guieu C, Irisson JO, Benedetti F, Ayata SD, Gasparini S, Koubbi P
(2017) Biogeochemical regions of the Mediterranean Sea : an objective multidimensio-
nal and multivariate environmental approach. Progress in Oceanography 151 : 138-148.
[IF2014 : 3,025]. [lien]

9. Benedetti F, Gasparini S, Ayata SD (2016) Identifying copepod functional groups
from species functional traits. Journal of Plankton Research 38(1) : 159 - 166. [IF2014 :
2,407]. [lien]

8. Crise A et al. (2015) A MSFD complementary approach for the assessment of pres-
sures, knowledge and data gaps in Southern European Seas : The PERSEUS expe-
rience. Marine Pollution Bulletin 95 : 28-39 [IF2014 : 2,991]. [lien]

7. Ayata SD, Lévy M, Aumont O, Resplandy L, Tagliabue A, Sciandra A, Bernard O
(2014) Phytoplankton plasticity drives large variability in carbon fixation e�ciency.
Geophysical Research Letters 41 : 1-7. [IF2014 : 4,196]. [lien]

6. Ayata SD, Lévy M, Aumont O, Sciandra A, Sainte-Marie J, Tagliabue A, Bernard O
(2013) Phytoplankton growth formulation in marine ecosystem models : should we
take into account photo-acclimation and variable stoichiometry in oligotrophic areas ?
Journal of Marine Systems 125 : 29-40 [IF2014 : 2,508]. [lien]

5. Ayata SD, Stolba R, Comtet T, Thiébaut E. (2011) Meroplankton distribution and
its relationship to coastal mesoscale hydrological structure in the northern Bay of
Biscay (NE Atlantic). Journal of Plankton Research 33(8) : 1193-1211 [IF2014 : 2,407].
[lien]

8

http://journal.frontiersin.org/article/10.3389/fmars.2017.00068/abstract
http://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1111/ecog.02434/full
http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0079661116302270
http://plankt.oxfordjournals.org/content/38/1/159.short
http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0025326X15001691
http://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1002/2014GL062249/abstract
http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S092479631300002X
http://plankt.oxfordjournals.org/content/33/8/1193.short


1.8 Liste des publications

4. Ayata SD, Lazure P, Thiébaut E. (2010) How does the connectivity between popu-
lations mediate range limits of marine invertebrates ? A case study in the NE Atlan-
tic.Progress in Oceanography 87 : 18-36 [IF2014 : 3,025]. [lien]

3. Lett C, Ayata SD, Huret M, Irisson JO. (2010) Biophysical modelling to investi-
gate the e↵ects of climate change on marine populations dispersal and connectivity.
Progress in Oceanography 87 : 106-113 [IF2014 : 3,025]. [lien]

2. Rigal F, Comtet T, Ayata SD, Viard F. (2010) Does larval supply explain the low
proliferation of the invasive gastropod Crepidula fornicata in a tidal estuary ? Biolo-
gical Invasions 12 : 3171-3186 [IF2014 : 2,586]. [lien]

1. Ayata SD, Ellien C, Dumas F, Dubois S, Thiébaut E (2009) Modelling larval disper-
sal and settlement of the reef-building polychaete Sabellaria alveolata : role of hydro-
dynamic processes on the sustainability of biogenic reefs. Continental Shelf Research
29 : 1605-1623 [IF2014 : 1,892]. [lien]

1.8.3 Communications avec actes d’une conférence internationale

1. Grimaud G, Le Guennec V, Ayata SD, Mairet F, Sciandra A, Bernard O (2015) Mo-
delling the E↵ect of Temperature on Phytoplankton Growth across the Global Ocean.
Proceedings of the 8th Vienna International Conference on Mathematical Modelling,
MATHMOD 2015. [lien]

1.8.4 Conférences internationales avec comité de lecture

26. Ayata SD, Benedetti F, Righetti D, Guilhaumon F, Vogt M (2017) Do functional
groups and traits of planktonic copepods di↵er in their environmental niches ? Third
Workshop on Trait-Based Approaches to Ocean Life, Bergen, Norvège, 20-23 Août
2017. Oral.

25. Faure E, Bittner L, Aumont O, Ayata SD (2017) From Omics to biogeochemical
processes modeling in the global Ocean : a new approach to Plankton Functional
Types. Advances in Marine Ecosystem Research. AMEMR V, Plymouth, Angleterre,
3-6 Juillet 2017. Poster.

24. Ayata SD, Benedetti F, Cornils A, Blanco-Bercial L, Guilhaumon F (2017) Compa-
ring functional and phylogenetic diversity of copepod communities in the Mediterra-
nean Sea. PlankBioS Euromarine Working Group, Donastia-San Sebastian, Espagne,
13-15 Juin 2017. Oral.

23. Benedetti F, Guilhaumon F, Ayata SD (2017) How may climate change impact cope-
pod functional diversity in the Mediterranean Sea ? PlankBioS Euromarine Working
Group, Donastia-San Sebastian, Espagne, 13-15 Juin 2017. Poster.

22. Benedetti F, Righetti D, Guilhaumon F, Blanco-Bercial L, Cornils A, Vogt M, Ayata
SD (2016) Do copepod functional groups have di↵erent biogeographies ? PlankDiv Eu-
romarine Foresight Workshop, Villefranche-sur-Mer, France, 14-17 March 2016. Oral.

21. Benedetti F, Guilhaumon F, Adlo↵ F, Ayata SD (2016) Uncertainties when predic-
ting changes in zooplankton assemblage composition under climate change scenarios.
PlankDiv Euromarine Foresight Workshop, Villefranche-sur-Mer, France, 14-17 March
2016. Oral.

20. Ayata SD, Benedetti F, Blanco-Bercial L, Cornils A, Guilhaumon F (2016) Func-
tional & phylogenetic diversity of copepod communities. ASLO Ocean Meeting 2016,
New Orleans, USA, 22-26 Février 2016. Oral.

19. Benedetti F, Adlo↵ F, Guilhaumon F, Ayata SD (2016) Uncertainties sources when
predicting zooplankton assemblages under climate change. ASLO Ocean Meeting 2016,
New Orleans, USA, 22-26 Février 2016. Poster.
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18. Grimaud G, Mairet F, Ayata SD, Sciandra A, Bernard O (2015) A simple Adaptive
Dynamics model to study the e↵ect of global warming on marine phytoplankton.
Mathematical Models in Ecology and Evolution (MMEE). July 8-10, 2015, Collège de
France, Paris, France. Poster.

17. Benedetti F, Guilhaumon F, Adlo↵ F, Somot S, Irisson J-O, Ayata SD (2015) Un-
certainties in ensemble forecasting of copepod species richness through nice modelling,
under multiple climate change scenarios. MERMEX 2015 Workshop, Marseille, 07-10
April 2015. Poster.

16. Dos Santos A, Ayata SD, Berline L (2015) How does hydrodynamical constraint a↵ect
plankton distribution in the Mediterranean Sea ? Weighting habitat suitability by
connectivity. MERMEX 2015 Workshop, Marseille, 07-10 April 2015. Poster.

15. Berline L, Rammou A-M, Doglioli A, Petrenko A, Molcard A, Dos Santos A, Ayata
SD (2015) Boundaries in the sea : using connectivity to define regions. MISTRALS
international conference. 20-22 October 2015, Marseille, France. Poster.

14. Ayata SD, Benedetti F, Berline L, Fontana C, D’Ortenzio F (2014) Combining
Lagrangian approaches with species distribution models : new approaches to assess
climate-driven shifts of distribution range in the pelagic realm. Advances in Marine
Ecosystem Research. AMEMR IV ’Future Challenges’, Plymouth, Angleterre. Poster.
(2ème prix du meilleur poster)

13. Benedetti F, Guilhaumon F, Reygondeau G, Somot S, Ayata SD (2014) Projected
distributions of planktonic organisms under di↵erent climate change scenarios for
the Mediterranean. Advances in Marine Ecosystem Research. AMEMR IV ’Future
Challenges’, Plymouth, Angleterre. Poster.

12. Reygondeau G, Irisson J-O, Guieu C, Gasparini S, Ayata SD, Koubbi P (2014) Eco-
regionalisation of the Mediterranean sea : Environmental, ecological features and po-
tential threats. IMBER Ocean Science Conference - Future Oceans, Bergen, Norvège.
Oral.

11. Llort J, Tagliabue A, Ayata SD, Sallée J-B, Lévy M (2014) Sensitivity of Southern
Ocean Phytoplankton phenology to changes in vertical mixing and ferricline depths.
ASLO Ocean Sciences Meeting, Hawaii, USA. Oral.

10. Benedetti F, Reygondeau G, Irisson J-O, Gasparini S, Koubbi P, Guieu C, Ayata SD
(2013) Copepod Biogeography in the Mediterranean Sea. CIESM, Marseille, France.
Oral.

9. Ayata SD, Bernard O, Aumont O, Tagliabue A, Sciandra A, Lévy M (2013) E↵ects
of photoacclimation and variable stoichiometry of phytoplankton on production es-
timates from 1D and 3D marine ecosystem modelling. The 45th International Liège
Colloquium on Ocean Dynamics, Liège, Belgique. Oral.

8. Reygondeau G, Irisson J-O, Guieu C, Gasparini S, Ayata SD, Koubbi P (2013)
Toward a dynamic biogeochemical division of the Mediterranean Sea in a context of
global climate change. EGU General Assembly 2013, Vienne, Autriche. Oral.

7. Ayata SD, Lévy M, Aumont O, Resplandy L, Tagliabue A, Sciandra A, Bernard O
(2013) Damping e↵ect of flexible phytoplanktonic C :N ratio on primary production
at basin-scale. EGU General Assembly 2013, Vienna, Autriche. Oral.

6. Ayata SD, Lazure P, Thiébaut E (2011). How will the increase in sea temperature
a↵ect the larval dispersal and the connectivity of coastal invertebrates ? Vulnerability
of Coastal Ecosystems to Global Change and Extreme Events, Biarritz, France. Poster.
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5. Ayata SD, Aumont O, Bernard O, Lévy M (2011). Comparison of biogeochemical
models with increasing complexity in photosynthesis formulation : taking into ac-
count photoadaptation in marine ecosystem models. Advances in Marine Ecosystem
Modelling Research Symposium AMEMR III, Plymouth, Angleterre. Poster.

4. Ayata SD, Lazure P, Comtet T, Thiébaut E (2009). How does the connectivity
between populations mediate range limits of marine invertebrates ? A case study in
the NE Atlantic. ASLO Aquatic Sciences Meeting 2009, Nice, France. Oral.

3. Ayata SD, Lazure P, Huret M, Thiébaut E (2008). The role of vertical behaviour in
the dispersal of invertebrate larvae in the Bay of Biscay. 8th Larval Biology Sympo-
sium, Lisbon, Portugal. Poster.

2. Ayata SD, Ellien C, Dubois S, Dumas F, Farcy S, Viard F, Thiébaut E (2008).
Sustainability of threatened biogenic reefs : Insight from a multidisciplinary study of
larval dispersal of the honeycomb worm Sabellaria alveolata. ASLO Ocean Sciences
Meeting 2008, Orlando, Floride, USA. Oral.

1. Thiébaut E, Ayata SD, Beaugrand G, Jollivet D, Jolly MT, Lazure P, Rigal F,
Viard F (2008). Worms and global change : why could climatic changes alter marine
population connectivity at di↵erent temporal scales ? ASLO Ocean Sciences Meeting
2008, Orlando, Floride, USA. Poster.

1.8.5 Conférences nationales (6 en premier auteur)

9. Ayata SD (2014) Modélisation des niches écologiques dans un environnement chan-
geant : spécificités et points communs en écologie marine et continentale. Colloque
Ecologies Marines et Continentales, Paris, 07-08 Janv 2014. Oral.

8. Ayata SD, Bernard O, Lévy M (2011) Comparison of biogeochemical models with in-
creasing complexity in photosynthesis formulation. Joint TANGGO/Green-Mercator
Workshop, Paris, France. Oral.

7. Bernard O, Ayata SD, Boulanger AC, Bristeau MO, Hartmann P, Lévy M, Sainte-
Marie J, Sciandra A (2010). Couplage entre les modèles hydrodynamiques et phyto-
planctoniques : influence de l’échelle considérée. Journées ARC INRIA, Rocquencourt,
France. Poster.

6. Thiébaut E, Ayata SD, Comtet T, Lazure P, Stolba R (2010). Influence de la disper-
sion sur la distribution de la biodiversité dans la zone de transition biogéographique
Manche Atlantique. Colloque de restitution PNEC EC2CO, Toulouse, France. Oral.
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2. Ayata SD, Thiébaut E (2008). Existe-il des frontières pour les larves ? Modélisation
de la dispersion en Atlantique Nord-Est. Doctoriales du CSM, Villefrance-sur-Mer,
France. Poster.

11



1 Curriculum Vitae détaillé
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4. Ayata SD (2012) Relative impact of biological and physical factors on larval dispersal
and connectivity in the NE Atlantic, 7 Juin 2012, University of Victoria - British
Columbia, Victoria, Canada.

3. Ayata SD (2010). Relative importance of hydroclimatic factors and life history traits
on the larval dispersal and the connectivity in the Bay of Biscay and the western En-
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Ce n’est pas une fois la recherche achevée que
nous éprouvons la joie, mais pendant la recherche
elle-même.

Épicure, Lettres, maximes, sentences.

Chapitre 2

Couplage physique-biologie en
écologie planctonique

2.1 Introduction générale

L’écologie est définie selon Krebs (1972) comme ⌧la discipline scientifique qui étudie
les interactions ou les processus responsables de la distribution et de l’abondance des
organismes�. Par définition, les dimensions spatiales et temporelles jouent donc un
rôle très important en écologie. L’écologie marine vise à la compréhension de la
structure et du fonctionnement des écosystèmes marins. Elle inclue l’étude de la
biodiversité marine et des interactions biotiques et abiotiques.

Mes activités de recherche en écologie marine portent sur le couplage physique-
biologie dans les écosystèmes marins et visent à une meilleure compréhension de
la dynamique et du fonctionnement de ces écosystèmes. Au cours de mon docto-
rat à la Station Biologique de Rosco↵ (2006-2010), de mon post-doctorat au LO-
CEAN (2010-2012) et maintenant en tant que mâıtre de conférences au Laboratoire
d’Océanographie de Villefranche-sur-Mer (depuis 2012), je développe des travaux
de recherche à l’interface entre écologie marine, océanographie et biogéochimie. Ces
travaux ont comme fil conducteur les interactions entre facteurs biologiques (traits
d’histoire de vie, caractéristiques physiologiques des organismes) et conditions envi-
ronnementales (structures hydrologiques, conditions hydrodynamiques, climat) sur
la dynamique des écosystèmes marins. Mes travaux allient des méthodes d’études
complémentaires, à savoir les observations de terrain, les analyses statistiques mul-
tivariées et la modélisation couplée biologie-physique. Bien qu’ils portent sur des
objets d’études variés (invertébrés côtiers à cycle de vie bentho-pélagique, phyto-
plancton, zooplancton) dans des zones d’étude diverses (Manche, Golfe de Gascogne,
Océan Atlantique, Mer Méditerranée), ils ont pour point commun l’étude du com-
partiment planctonique.

J’ai donc choisi de commencer la présentation de mes travaux par une introduc-
tion générale, non exhaustive, sur le plancton marin. Cette introduction présentera
la diversité des organismes planctoniques (section 2.1.1), le rôle du plancton dans
le fonctionnement des écosystèmes pélagiques (section 2.1.2), le couplage physique-
biologie dans la colonne d’eau (section 2.1.3), la biogéographie marine (section 2.1.4)
et les outils numériques pour l’écologie planctonique (modélisation couplée physique-
biologie-biogéochimie et analyses statistiques multivariées, section 2.1.5).

13



2 Couplage physique-biologie en écologie planctonique

Je présenterai ensuite mes travaux de recherche autour de trois axes thématiques :
1) la dynamique des métapopulations marines, à travers l’étude de la dispersion
larvaire et de la connectivité (section 2.2), 2) la production primaire océanique (sec-
tion 2.3) et 3) la biogéographie et la diversité du plancton, et en particulier du
zooplancton et des copépodes (section 2.4). En filigrane, j’aborderai également la
question de l’impact du changement climatique sur le plancton et les écosystèmes
marins (sections 2.2.4 et 2.4.3).

Enfin, je terminerai cette partie par une courte conclusion (section 2.5).

2.1.1 Diversité du plancton marin

Le terme plancton a été employé pour la première fois par Hensen (1887) pour
désigner ⌧tout ce qui flotte dans les eaux� (du grec ancien plagkt‰c, plagktós, qui
signifie errant). Les organismes planctoniques regroupent l’ensemble des organismes
vivant en suspension dans la colonne d’eau et incapables de nager contre le courant
(Figure 2.1).

Figure 2.1: À gauche : Diversité des organismes planctoniques ; sur cette composition
les organismes zooplanctoniques sont représentés en haut et les organismes phytoplancto-
niques en bas (© C. Sardet - OOV, Plankton Chronicles). À droite : Exemples d’organismes
méroplanctoniques ; ceux-ci ont été récoltés dans le Golfe de Gascogne au cours des cam-
pagnes LARVASUD au printemps 2008a.

On distingue traditionnellement le virioplancton, le bactérioplancton, le phyto-
plancton et le zooplancton. Le virioplancton, composé des virus planctoniques, est
extrêmement abondant est pourrait jouer un rôle central dans la dynamique des
écosystèmes marins (Suttle, 2007; Roux et al., 2016). Le bactérioplancton, com-
posé des procaryotes planctoniques, regroupe une grande quantité d’organismes
hétérotrophes et autotrophes (cyanobactéries) très diversifiés et joue un rôle clef
dans les cycles biogéochimiques (Ducklow, 1999; Zinger et al., 2012; Brown et al.,

aParmi ces larves, on peut distinguer de gauche à droite et de haut en bas : une larve branchiata
de phronide, une larve Müler de plathelminthe, deux larves de polychète avec à droite une larve mi-
traria d’Owenia fusiformis, une larve de gastéropode, une larve bipinnaria d’étoile de mer, une larve
du polychète Sabellaria alveola, une larve brachiolaria d’étoile de mer en cours de métamorphose,
une larve de céphalopode, une larve mitraria d’Owenia fusiformis et enfin un jeune juvénile du
polychète Pectinaria koreni. Ce sont les larves de ces trois espèces de polychète que j’ai identifiées
et comptées pendant ma thèse et dont la distribution a fait l’objet d’une publication (Ayata et al.,
2011).
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2.1 Introduction générale

2014). Le phytoplancton (plancton ⌧végétal�) est composé d’organismes eucaryotes
autotrophes, majoritairement unicellulaires (alors parfois appelés microalgues). Le
phytoplancton utilise l’énergie lumineuse pour synthétiser de la matière organique
à partir du carbone inorganique dissous et assure ainsi la production primaire (Fal-
kowski et al., 2004; Falkowski, 2012). Le zooplancton (plancton ⌧animal�) regroupe
des organismes hétérotrophes unicellulaires et pluricellulaires très divers comme les
protistes qui sont unicellulaires, les copépodes ou le krill qui sont des crustacés,
les organismes gélatineux tels que les méduses ou les siphonophores qui sont des
cnidaires. Le zooplancton contribue également à la pompe à carbone biologique à
travers la sécrétion de filets muqueux (servant à la capture de proie), la production
de pelotes fécales, la mue, les migrations verticales et la sédimentation des carcasses
des organismes morts (Steinberg et Landry, 2017).

Il est important de noter que certaines de ces distinctions sont parfois arbitraires.
C’est en particulier le cas entre phyto- et zooplancton puisque de nombreux euca-
ryotes unicellulaires sont en fait à la fois autotrophes et hétérotrophes : ils sont alors
qualifiés de mixotrophes (Stickney et al., 2000; Mitra et al., 2016; Stoecker et al.,
2017). Néanmoins, la distinction entre virus, procaryotes et eucaryotes au sein du
plancton marin reste plus que jamais d’actualité à l’ère du séquençage moléculaire
pour l’étude du plancton marin (Brum et al., 2015; Sunagawa et al., 2015; de Vargas
et al., 2015).

Au sein du plancton, on peut également distinguer les organismes dont l’ensemble
du cycle de vie est planctonique (holoplancton) de ceux dont seule une partie du
cycle de vie, généralement le stade larvaire, est planctonique (méroplancton). Ainsi,
le zooplancton regroupe également les stades larvaires d’invertébrés benthiques (Fi-
gure 2.1) et les larves de poissons.

Enfin, il est important de souligner que le plancton regroupe des organismes de
tailles très variées (Figure 2.2) qui sont parfois rangés par classe de taille (Sieburth
et al., 1978). On distingue traditionnellement le femtoplancton (0.02-0.2 µm), le pi-
coplancton (0.2-2 µm), le nanoplancton (2-20 µm), le microplancton (20-200 µm),
le mésoplancton (0.2-2 mm), le macroplancton (2-20 cm) et le mégaplancton (20-
200 cm). Ces distinctions ont leur importance pour le choix de méthodes d’échantillon-
nage adaptées et pour l’interprétation des résultats issus de ces di↵érentes tech-
niques.

Figure 2.2: Comparaison de l’échelle de tailles des organismes phytoplanctoniques avec
celle d’objets macroscopiques (en échelle logarithmique). Figure issue de Finkel et al. (2010).
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2 Couplage physique-biologie en écologie planctonique

La grande diversité morphologique des organismes planctoniques (Figure 2.1)
cache en fait un ensemble partagé d’adaptations à la vie pélagique. Ainsi, les orga-
nismes planctoniques sont très souvent transparents, d’une part car ceci leur permet
de passer plus facilement inaperçus auprès des prédateurs visuels, et d’autre part
car, contrairement à leurs cousins terrestres, ils ont moins besoin de se protéger du
rayonnement ultra-violet puisque celui-ci ne pénètre que les premiers mètres de la
colonne d’eau (voir néanmoins la revue de Tedetti et Sempéré, 2006, à ce sujet). Les
organismes planctoniques ont également une flottabilité importante, soit car ils sont
majoritairement composés d’eau (comme les organismes gélatineux) ou présentent
des vacuoles remplies de lipides ou de gaz, ce qui réduit leur poids, soit grâce à la
présence de structures augmentant leur surface de flottaison, comme les spicules ou
la capacité de former des colonies.

2.1.2 Le rôle du plancton dans le fonctionnement des écosystèmes

Réseaux trophiques planctoniques et cycles de la matière

Dans les océans, les organismes planctoniques jouent un rôle crucial dans la régulation
du climat (Hays et al., 2005; Bopp et al., 2005), les cycles biogéochimiques globaux
(Falkowski, 1994; Beaugrand et al., 2010; Falkowski, 2012) et la dynamique des
réseaux trophiques marins et des ressources halieutiques (Ware et Thomson, 2005).
Les fonctions écologiques clés assurées par le plancton marin incluent (Figure 2.3) :

• la production primaire, i.e., la production de matière organique dans la couche
photique à partir de l’énergie lumineuse (Falkowski, 1994; Falkowski et al.,
1998),

• le transfert d’énergie et de matière organique vers des niveaux trophiques
supérieurs (Ware et Thomson, 2005; Frederiksen et al., 2006),

• le recyclage de la matière organique et des nutriments par la boucle micro-
bienne (Azam et al., 1983; Azam, 1998; Pomeroy et al., 2007), et

• l’export de carbone depuis la couche photique vers des couches profondes des
océans (Legendre et Le Fèvre, 1995; Boyd et Newton, 1995; Guidi et al., 2016).

Figure 2.3: Rôle du plancton marin dans la pompe à carbone biologique et fonctions
écologiques associées (Figure modifiée de Herndl et Reinthaler, 2013).
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2.1 Introduction générale

Mes travaux ont été l’occasion, nous le verrons, de m’intéresser à la produc-
tion primaire et en particulier à la photoacclimatation du phytoplancton (Ayata
et al., 2013, 2014), mais aussi aux di↵érents rôles écologiques que peuvent jouer les
copépodes au sein du zooplancton (Benedetti et al., 2016).

Traits fonctionnels du plancton marin

Une manière d’appréhender le rôle du plancton dans le fonctionnement des écosystèmes
pélagiques consiste en la définition de traits fonctionnels. Les traits fonctionnels sont
des caractéristiques phénotypiques des organismes influençant leur fitness (ou valeur
sélective) (Violle et al., 2007), comme par exemple la taille, le régime trophique, la
stratégie d’acquisition des ressources, les capacités d’évitement des prédateurs, ou
le mode de reproduction. Pour assurer leur fitness, les organismes doivent réaliser
trois missions principales : se nourrir, survivre, se reproduire. Les traits fonctionnels
déterminent donc le succès d’une ou plusieurs de ces missions. On peut donc clas-
ser les traits fonctionnels selon leur fonction écologique : acquisition des ressources
et croissance, survie, reproduction (Litchman et Klausmeier, 2008; Litchman et al.,
2013; Hébert et al., 2017). On peut également distinguer les traits fonctionnels du
plancton selon leur type : morphologique, physiologique, comportemental et de traits
d’histoire de vie (Figure 2.4). Et puisque les organismes doivent allouer leur énergie
entre di↵érentes fonctions écologiques (croissance vs. reproduction par exemple), les
traits fonctionnels sont liés les uns aux autres par des relations de compromis ou
trade-o↵s (Barton et al., 2013; Kiørboe et al., 2015).

Figure 2.4: Traits fonctionnels du plancton. À gauche : traits fonctionnels du phyto-
plancton. Figure issue de Litchman et Klausmeier (2008). À droite : traits fonctionnels du
zooplancton. Figure re-dessinée d’après Litchman et al. (2013).

Jusqu’ici les traits fonctionnels du plancton ont principalement été documentés à
partir d’expériences en laboratoire ou à partir d’une revue extensive de la littérature
scientifique (Costello et al., 2015) et donc pour un nombre restreint d’espèces ou de
taxons (e.g., Barnett et al., 2007; Saiz et Calbet, 2007; Barton et al., 2013; Kiørboe
et al., 2015; Pomerleau et al., 2015; Benedetti et al., 2016; Brun et al., 2017). Cepen-
dant, une connaissance des traits fonctionnels du plus grand nombre d’organismes
planctoniques est nécessaire pour appréhender l’ensemble des communautés planc-
toniques (Barton et al., 2013, 2016a).

17



2 Couplage physique-biologie en écologie planctonique

À partir de la définition de traits fonctionnels, il est possible de définir des
groupes fonctionnels, c’est-à-dire des groupes d’organismes ayant un rôle similaire
dans le fonctionnement de l’écosystème (e.g., Pomerleau et al., 2015; Benedetti et al.,
2016). La définition de traits fonctionnels permet aussi de décrire la diversité fonc-
tionnelle des communautés, définie comme la composante de la biodiversité qui in-
fluence le fonctionnement des écosystèmes (Diaz et Cabido, 2001; Petchey et Gaston,
2006; Villéger et al., 2008), c’est-à-dire, selon Petchey et Gaston (2006), qui concerne
l’ensemble des trucs que les organismes font. À partir d’expériences en laboratoire
conduites sur des assemblages d’espèces phytoplanctoniques regroupant des espèces
issues de di↵érents groupes fonctionnels, Behl et al. (2011) ont ainsi estimé l’im-
portance relative de la diversité taxinomique et de la diversité fonctionnelle sur la
production primaire.

Nous reviendrons sur ces notions de traits fonctionnels et de groupes fonctionnels
en section 2.4.2 et section 3.1.1.

2.1.3 Couplage physique-biologie dans la colonne d’eau

Le plancton ne pouvant lutter contre les courants, le transport et la distribution des
organismes planctoniques sont fortement influencés par l’hydrodynamisme (Prairie
et al., 2012; McManus et Woodson, 2012). Des études récentes suggèrent également
que le plancton pourrait, en retour, impacter la physique des océans (voir l’article de
synthèse de Katija, 2012, à ce sujet). Dans cette section, loin d’être exhaustive, je me
contenterai de rappeler quelques principes de bases du couplage physique-biologie
concernant le plancton marin.

Advection et di↵usion, deux processus clefs

L’hydrodynamisme agit directement sur le transport du plancton à travers deux
processus :

• l’advection, c’est-à-dire le transport par le courant moyen, qui déplace les par-
ticules d’un point A à un point B, dans une direction donnée et à une vitesse
donnée (Figure 2.5A),

• la di↵usion turbulente, qui résulte des instabilités du courant moyen et en-
gendre, comme la di↵usion moléculaire (Figure 2.5B) qui permet la di↵u-
sion des hautes vers les faibles concentrations et tend à homogénéiser les
concentrations, un transport aléatoire dans toutes les directions de l’espace
(Figure 2.5C).

À l’échelle des océans, la di↵usion moléculaire, responsable de la dilution d’un
goutte d’encre dans un verre d’eau, est le plus souvent négligeable par rapport à la
di↵usion turbulente. Cependant, lorsqu’il existe des contrastes dans l’advection, on
peut observer la formation de filaments à cause de phénomènes de cisaillement. De
tels filaments peuvent par exemple être observés lorsqu’on dépose une goute d’encre
dans un verre d’eau qui a été agité au préalable. Les gradients de concentrations
étant alors plus importants, la di↵usion moléculaire peut alors jouer un rôle dans
l’homogénéisation plus rapide de la goutte d’encre dans le verre d’eau.

Nous reviendrons sur le formalisme mathématique de l’advection et de la di↵usion
dans la section 2.1.5 dédiée à la modélisation couplée physique-biologie.
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Figure 2.5: L’advection (A) est le transport par le courant moyen. La di↵usion est le
transport induit par les instabilités du courant. On distingue la di↵usion moléculaire (B),
liée au mouvement aléatoire des molécules, de la di↵usion turbulente (C), induite par le
mélange turbulent dans les océans.

Et le comportement de nage dans tout ça ?

Nous l’avons vu, le plancton, par définition, ne peut nager contre le courant. Les
organismes planctoniques sont néanmoins capables d’un comportement de nage sur
la verticale qui peut résulter d’une nage active ou simplement d’une modification
de leur flottabilité (McManus et Woodson, 2012). Ceci est loin d’être anodin dans
les environnements présentant des variations de courants sur la verticale (Metaxas,
2001; McManus et Woodson, 2012).

C’est par exemple le cas dans les zones côtières soumises aux courants de marées,
où les courants sont plus forts en surface et orientés vers la côte à marée montante
et vers le large à marée descendante. Dans ce cas, il peut exister des interactions
physique-biologie complexes, comme par exemple des comportements de nage per-
mettant aux larves planctoniques d’invertébrés benthiques côtiers de rester à proxi-
mité des côtes et donc des habitats adultes. Pour ces organismes, les vitesses ver-
ticales de nage atteignent généralement quelques mm/s (Chia et al., 1984). C’est
ainsi le cas de la migration tidale (en fonction du cycle lunaire de la marée ; Chen
et al., 1997; Hill, 1991) et de la migration ontogénique (en fonction des stades de
développement ; Lagadeuc, 1992; Thiébaut et al., 1992). Ainsi, la migration tidale se
caractérise le plus souvent par des larves qui nagent vers la surface pendant la marée
montante et vers le fond pendant la marée descendante, ce qui permet alors (étant
donnés les profils verticaux des vitesses du courant) un transport sélectif des larves
vers la côte et donc favorise la rétention larvaire ou la recolonisation de sites côtiers
après un transport vers le large. Pendant ma thèse, j’ai ainsi montré que le compor-
tement vertical des larves planctoniques d’invertébrés côtiers avait pour conséquence
de réduire la variabilité du transport des cohortes larvaires (Ayata et al., 2010).

Une autre composante de la migration du plancton concerne les migrations
nycthémérales, i.e. en fonction du cycle jour/nuit (Diel Vertical Migration ou DVM
en anglais ; Doney et Steinberg, 2013; Brierley, 2014). Ainsi, le zooplancton migre
vers le fond en journée pour éviter les prédateurs visuels en surface et migre la nuit
vers la surface où il broute le phytoplancton, ce qui a également des conséquences sur
le profil vertical d’oxygène et donc sur la biogéochimie de la colonne d’eau (Doney
et Steinberg, 2013).
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Concrètement, à quelles échelles spatio-temporelles ont lieu ces interactions ?

Ces interactions physique-biologique ont lieu à toutes les échelles spatio-temporelles
(Prairie et al., 2012; Fuchs et Gerbi, 2016) et résultent en fait de la superposition de
ces échelles entre les processus physiques et les processus biologiques (Dickey, 1990).
En partant de la plus petite vers la plus large échelle, on peut ainsi citer les e↵ets
de la physique sur la biologie à travers l’impact :

• de la turbulence à micro-échelle sur la croissance des organismes unicellulaires
et sur les taux de rencontre des organismes planctoniques (Visser et Kiorboe,
2006; Barton et al., 2014),

• de la couche limite benthique sur la sédentarisation des larves planctoniques
(Koehl et Hadfield, 2010),

• du cisaillement dans la formation de couches minces de plancton (Durham
et al., 2009),

• des ondes internes sur la distribution du plancton (Shanks, 1983; Lennert-Cody
et Franks, 1999),

• des structures à submésoéchelle, comme les fronts ou les tourbillons, sur la
distribution du plancton (Omta et al., 2008; Lévy et al., 2012; Mahadevan,
2016),

• des structures à mésoéchelle sur la distribution et la diversité du plancton
(McGillicuddy et al., 1998; Lévy et al., 2014).

A l’échelle globale, les conditions environnementales (irradiance, température,
disponibilité en nutriments) influencent l’abondance relative, la structure et la di-
versité des communautés planctoniques et peuvent ainsi expliquer la diminution de
la diversité du phytoplancton et du zooplancton avec la latitude (Barton et al., 2010;
Rombouts et al., 2010). Comme souligné par Barton et al. (2010), à ce déclin de la
biodiversité de l’équateur vers les pôles peut se superposer des zones de très fortes
biodiversité (ou hot spots) dans les régions où la circulation océanique est la plus
énergétique et où l’apport en nutriments est important (dans les régions d’upwelling
par exemple).

Jusqu’ici, je me suis ainsi intéressée au rôle des structures tourbillonnaires (Ayata
et al., 2009) et des plumes d’eau dessalées (Ayata et al., 2011) sur la rétention du
méroplancton en zone côtière, aux conséquences de la saisonnalité des conditions
environnementales sur le transport larvaire (Ayata et al., 2010) et à l’influence du
changement climatique sur la dispersion larvaire (Lett et al., 2010) et sur la distri-
bution du zooplancton (Benedetti et al., 2017).

De la plus petite à la plus large échelle, on peut également citer les e↵ets de la
biologie sur la physique à travers :

• l’impact du plancton sur la viscosité via la production de mucilage et de mucus
(e.g., Seuront et al., 2010),

• l’impact de la nage et des courants de nutrition sur les mouvements du fluide
à micro-échelle (Visser, 2007; Kiørboe, 2011a),

• les conséquences de la migration du zooplancton sur le mélange vertical et le
transport des nutriments (Katija et Dabiri, 2009; Katija, 2012).

Bien que ces e↵ets de la biologie sur la physique océanique semblent plus anecdo-
tiques (Visser, 2007), ce n’est pas le cas des e↵ets de la biologie sur la biogéochimie
océanique et donc sur le climat global (e.g., Bopp et al., 2005).
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2.1.4 Biogéographie marine

La biogéographie est l’étude de la distribution géographique des espèces et de leurs
habitats (Briggs, 1995; Cox et Moore, 2000; Lomolino et al., 2010). Elle inclue
également l’étude des relations entre les organismes et leur environnement. La dis-
tribution des espèces est limitée à la fois par des facteurs abiotiques (gradients
environnementaux) et biotiques (interactions biologiques comme la prédation, la
compétition, etc.).

En milieu marin, l’habitat est en trois dimensions (deux horizontales, une ver-
ticale) et les barrières biogéographiques sont moins prononcées et donc plus com-
pliquées à identifier qu’en milieu terrestre. Dans leur livre Biogeography : An Ecolo-
gical and Evolutionary Approach, Cox et Moore (2000) ont d’ailleurs écrit que ⌧la
vie habille les continents, mais teinte à peine les océans�b. Néanmoins, les limites
d’aire de distribution des espèces marines correspondent le plus souvent à des zones
de fortes discontinuités hydrologiques, par exemple à cause de forts gradients ther-
miques, au-delà desquelles l’espèce ne peut survivre (Suchanek et al., 1997; Zacherl
et al., 2003). Elles sont également associées à des zones où l’hydrodynamisme pour-
rait jouer le rôle de barrière à la dispersion (Gaylord et Gaines, 2000; Zacherl et al.,
2003) (Figure 2.6).

Figure 2.6: Hydrodynamisme et barrières à la dispersion. À gauche : les discontinuités
des principaux courants le long des côtes américaines (flèches fines, en bleu) co-occurent
avec les limites d’aires de distribution des espèces marines (flèches épaisses, en rose). À
droite : Conséquences de la courantologie côtières (petites flèches noires), sur les zones de
sédentarisation des larves (rectangles) émises par des populations côtières (ronds) et sur les
limites d’aire de distribution (en rose). Figures modifiées d’après Gaylord et Gaines (2000).

Historiquement, le milieu marin a été décrit par Ekman (1935) (dans un livre écrit
en allemand et traduit en anglais par la suite : Ekman (1953)) comme un ensemble
de grandes régions et de sous-régions (ou provinces zoogéographiques), situées en
zone chaude, tempérée, ou polaire, séparées par des barrières géographiques et à
fort taux d’endémisme.

Par la suite, le talus continental a été divisé par Briggs (1974) en un ensemble de
grandes régions biogéographiques, elles-mêmes sous-divisées en provinces plus petites
et définie par un taux d’endémisme (arbitraire) de 10 %. Ces régions côtières et du
talus continental ont par la suite été remises à jour (Briggs, 1995). Certaines études

bLife clothes the land ; it merely stains the sea.
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se sont également intéressées à définir une biogéographie des espèces benthiques
(e.g., Golikov et al., 1990). Plus récemment, Spalding et al. (2007) ont défini des
écorégions marines (Marine Ecoregions Of the World ou MEOW) comme des ⌧zones
dont la composition spécifique est relativement homogène et clairement distincte de
celle des systèmes adjacents [...] En termes écologiques, se sont ces unités fortement
cohésives, su�samment grandes pour englober les processus écologiques ou d’histoire
de vie des espèces les plus sédentaires�. La définition de ces écorégions vise à aider
les activités de conservation et de protection des écosystèmes marins, elle prend donc
en compte une dimension sociétale (impact anthropique, zones à risques).

Concernant le milieu pélagique, c’est grâce aux premières données satellitaires
de production primaire océanique obtenues dans les années 90 que les premières
provinces biogéographiques hauturières ont pu être décrites, tout d’abord à l’échelle
de l’Atlantique Nord (Sathyendranath et al., 1995), puis à l’échelle de l’océan global
(Longhurst, 1998). Longhurst (1998) a ainsi proposé un système de biomes découpés
en provinces biogéochimiques, dont les limites ne sont pas fixes dans le temps et
l’espace mais qui peuvent néanmoins être identifiées automatiquement (Oliver et
Irwin, 2008). En se basant sur ces provinces biogéochimiques, mais également sur
la distribution des espèces (elle-même influencée par l’histoire évolutive des espèces,
leurs capacités de dispersion et leurs degrés d’isolement), Spalding et al. (2012)
ont récemment proposé une classification biogéographique des eaux épipélagiques de
l’océan global (Figure 2.7). A plus fine échelle, des sous-découpages ont également été
réalisés comme dans le Pacifique Nord (Gregr et al., 2012) ou en Mer Méditerranée
(Ayata et al., en révision). En parallèle, les frontières biogéographiques décrites par
Briggs (1995) ont à nouveau été mises à jour par Briggs et Bowen (2012) pour y
inclure la distribution des poissons et proposer une biogéographie pélagique.

Figure 2.7: Provinces pélagiques de l’océan global. Le nom des provinces pélagiques sont
indiqués. Le talus continental (jusqu’à 200m de fond) est signalé en bleu très clair. Les autres
couleurs représentent les di↵érents biomes : polaire, de transition, de gyre, équatorial, de
bord ouest, de bord est, de mer fermée. Figure issue de Spalding et al. (2012).
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2.1.5 Outils numériques pour l’écologie planctonique

Modélisation couplée physique-biologie-biogéochimie

La modélisation couplée physique-biologie-biogéochimie permet de simuler conjointe-
ment la dynamique océanique, les cycles biogéochimiques et la dynamique du planc-
ton marin. Elle repose sur l’écriture des processus physiques, biogéochimiques et
biologiques sous forme d’équations mathématiques décrivant l’évolution temporelle
des variables dites d’état à l’aide d’équations di↵érentielles. Pour les modèles les plus
simples, ces équations peuvent être résolues de manière analytique pour en déduire
des propriétés générales. Dans le cas de modèles plus complexes, ces équations se-
ront intégrées numériquement, c’est-à-dire qu’une solution approchée sera calculée
par ordinateur, à partir de conditions initiales données et de paramètres (supposés)
connus.

Dans un contexte eulérien, on cherchera à décrire ce qui se passe en un point fixe
de l’espace. Ainsi l’évolution temporelle de la concentration en plancton C(x, t) en
un point x de l’espace à l’instant t s’écrira (en une dimension) à l’aide d’une dérivée
partielle de C(x, t) en fonction du temps :

@C(x, t)

@t
= P (C, x, t) + J(C, x, t)

où P (C, x, t) représente la variation de concentration due au transport physique
et J(C, x, t) la variation de la concentration due aux processus biogéochimiques
et biologiques. Ce dernier terme sera estimé à partir de la somme des sources ou
gains (e.g., croissance, reproduction, ...) moins la somme des puits ou pertes (e.g.,
broutage, mortalité, ...). Le transport physique résulte d’un terme d’advection par
le courant moyen u (représenté par une dérivée partielle par rapport à l’espace x) et
d’un terme de di↵usion inversement proportionnel au gradient de concentration (et
qui a donc tendance à homogénéiser la concentration dans l’espace, représenté par
une dérivée partielle seconde par rapport à l’espace x) :

P (C, x, t) = � @

@x

⇣
u.C(x, t)

⌘
+

@

@x

⇣
D
@C(x, t)

@x

⌘

où u est donc le courant moyen et D le coe�cient de di↵usion turbulente. Une telle
équation peut être étendue à deux ou trois dimensions. Dans le cas de la dimension
verticale, on peut également représenter un terme de chute ou de nage verticale
(Willis, 2011).

Dans un contexte lagrangien, on cherchera à décrire la trajectoire d’un objet ou
d’une particule individuelle. On décrira alors l’évolution de ses coordonnées spatiales
en fonction du temps. Le transport physique sera alors représenté ainsi :

dxi
dt

= u.dt+ f(D).dt

où xi est la coordonnée dans l’espace d’un élément i (une particule, une bouée
dérivante, ou un individu), u est toujours le courant moyen et D le coe�cient de dif-
fusion turbulente. La fonction f(D) pourra être représentée grâce à des phénomènes
de marche aléatoire (Visser, 1997, 2008). Une telle équation peut également être
étendue à deux ou trois dimensions. L’intérêt de l’approche lagrangienne, bien que
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plus coûteuse en temps de calcul, est qu’elle permet de prendre en compte le com-
portement individuel de chaque objet (ou particule) dont on simule la trajectoire.

Si u et D sont connus alors on peut estimer le transport physique du plancton.
Ce sont ces équations qui sont donc utilisées dans les modèles couplés physique-
biologie pour simuler la concentration des organismes planctoniques (mais aussi des
traceurs physiques comme la température ou la salinité et des traceurs biogéochi-
miques comme les nutriments) dans les océans. J’ai ainsi utilisé et/ou développé des
modèles eulériens (Ayata et al., 2009, 2014) et lagrangiens (Ayata et al., 2010).

Les paramètres utilisés dans les modèles sont le plus souvent issus de la littérature
et parfois estimés à partir d’expériences ou de mesures in situ. De nombreux pa-
ramètres sont cependant très mal connus. Des techniques d’optimisation peuvent
alors être appliquées afin d’estimer au mieux certains paramètres à partir des données
dont l’on dispose (Ward et al., 2010). J’ai ainsi développé une méthode d’optimisa-
tion des paramètres biogéochimiques par algorithme génétique (Ayata et al., 2013).

Je reviendrai en détails sur les modèles de dispersion larvaire en section 2.2.2 et
les modèles biogéochimiques en section 2.3.1.

Analyses statistiques multivariées pour l’écologie

Aujourd’hui, les analyses statistiques multivariées jouent un rôle important en écologie
(Legendre et Legendre, 2012) et donc en particulier pour l’étude des écosystèmes
pélagiques. Les biologistes (ou écologistes) devraient ne pas avoir peur de (et encore
mieux : être formés à) l’utilisation des statistiques. D’autant qu’à l’ère du big data
et autres jeux de données de grande ampleur, les statistiques multivariées proposent
des outils indispensables à l’exploration des données. Combinées à des méthodes
issues de la bioinformatique, elles peuvent même contribuer à éclairer d’un nouvel
angle les données biologiques (comme combinées à l’analyse de réseaux, voir par
exemple Guidi et al., 2016).

En e↵et, ces techniques peuvent être appliquées à une large gamme de données et
permettent ainsi d’analyser les données issues d’observations in situ (campagnes en
mer), issues de bases de données en ligne, issues de modèles (en fonction des dimen-
sions temporelles et spatiales en particulier), issues de séquençage haut débit, etc.
J’ai ainsi utilisé des ordinations contraintes en espace réduit (Anderson et Willis,
2003), en particulier des RDA (analyses de redondance) appliquées à des données
d’observation (Ayata et al., 2011) ou issues de modèles (Ayata et al., 2010) pour
identifier des facteurs explicatifs (parfois combinées à de la partition de variance),
ou des MCA (analyses des correspondances multiples, Husson et al., 2010) com-
binées à des méthodes de groupement pour identifier des groupes d’espèces ayant
des caractéristiques similaires (Benedetti et al., 2016).

Les relations statistiques, comme par exemple la relation entre la présence d’une
espèce et des variables environnementales, peuvent aussi permettre de construire des
modèles statistiques, comme les modèles de distribution d’espèce ou modèle de niche
environnementale (Robinson et al., 2011). C’est ce type de modèles statistiques que
j’ai récemment utilisés dans le cadre de la thèse de Fabio Benedetti (Benedetti et al.,
2017). Je présenterai avec plus de détails ces modèles en section 2.4.3.

Je vais maintenant présenter mes travaux de recherches autour de trois axes
thématiques : la dispersion larvaire, la production primaire et la biogéographie du
zooplancton.
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2.2 Connectivité et dispersion larvaire

2.2.1 Dynamique des métapopulations marines

La dynamique des populations marines dépend de la connectivité, définie comme
l’échange d’individus entre populations plus ou moins éloignées (Cowen et al., 2007;
Pineda et al., 2007). Ces populations constituent alors une métapopulation (Le-
vins, 1969; Harrison, 1991; Hanski, 1999; Botsford et al., 1994). En milieu marin,
où l’habitat est très fragmenté, une métapopulation correspond donc à un réseau
de populations locales discrètes dont chacune détermine en grande partie sa propre
dynamique (auto-recrutement) mais dont une partie de la dynamique est également
influencée par les autres populations locales à travers la dispersion d’individus (Krit-
zer et Sale, 2003).

Chez les invertébrés benthiques et les poissons démersaux, la dispersion est as-
surée par une phase larvaire planctonique (méroplancton), on parle alors de cycle
de vie bentho-pélagique (Figure 2.8). Pour ces organismes, les phases juvéniles et
adultes sont benthiques et plus ou moins sédentaires et inféodées au substrat, tandis
que la phase larvaire est planctonique (Eckman, 1996; Thorson, 1950) et présente
donc des caractéristiques écologiques radicalement di↵érentes (habitat, nourriture,
etc.) (Bachelet, 1990).

Figure 2.8: Cycle de vie bentho-pélagique. Chez de nombreuses espèces d’invertébrés
marins, les adultes vivent fixés sur le fond (en marron) tandis que les larves planctoniques
sont libres et transportées par les courants (en bleu). Si elles rencontrent un habitat favorable
à l’issue de leur développement, elles peuvent se sédentariser au sein de leur population
parentale ou d’une population distante, ou encore fonder une nouvelle population. Dans le
cas contraire elles meurent.

Dès 1946, Thorson a souligné l’importance du transport et de la survie lar-
vaire dans la dynamique des populations d’invertébrés marins et leur variabilité
spatio-temporelle. Cette idée fût reprise et formalisée par la suite par la théorie du
supply-side ecology, qui met en exergue le rôle majeur des apports larvaires et de
la dispersion dans la dynamique des populations marines (Gaines et Roughgarden,
1985; Lewin, 1986). Selon cette théorie, ce sont les processus a↵ectant la phase lar-
vaire qui sont responsables de la variabilité spatio-temporelle du nombre d’individus
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dans une population en déterminant les conditions initiales du recrutement (Caley
et al., 1996).

Selon les définitions proposées par Cowen et al. (2007) et Pineda et al. (2007),
le transport larvaire est la résultante de deux phénomènes (Figure 2.9A) : (i) le
transport physique des larves par advection et di↵usion turbulente et (ii) le com-
portement natatoire des larves sur la verticale. Le transport larvaire correspond
donc au déplacement des larves dans la masse d’eau. Le terme de dispersion larvaire
désigne quant à lui l’ensemble des processus régulant la dissémination des larves,
depuis la ponte au sein de la population parentale jusqu’à la sédentarisation au sein
d’un habitat benthique (Figure 2.9B). La dispersion est donc la résultante des ca-
ractéristiques de la reproduction (e.g., lieu et période de ponte), de la survie larvaire,
du transport larvaire et de la sédentarisation (e.g., choix de l’habitat). Les distances
de dispersion estimées chez les organismes marins (algues, invertébrés, poissons) à
partir des données génétiques s’échelonnent du mètre au millier de kilomètres (Kin-
lan et Gaines, 2003; Gaines et al., 2007).

Figure 2.9: Définitions du transport (A) et de la dispersion larvaire (B) selon Pineda et al.
(2007). Les processus impliqués dans le transport larvaire sont indiqués par des flèches bleu
clair (transport physique résultant des processus d’advection et de di↵usion, comportement
vertical de nage), les processus impliqués dans la dispersion larvaire sont indiqués par des
flèches roses (transport, ponte, survie larvaire, sédentarisation). Figures modifiées d’après
Pineda et al. (2007).

La connectivité inclue la dispersion et la survie post-larvaire. Elle régit la persis-
tance des populations locales (Hastings et Botsford, 2006), les limites biogéographiques
de distribution des espèces (Gaylord et Gaines, 2000; Zacherl et al., 2003), mais
aussi les potentialités d’expansion des espèces en réponse à des perturbations, qu’il
s’agissent de changements des conditions environnementales dus à des pollutions ou
au changement climatique, à la fragmentation de l’habitat ou aux invasions biolo-
giques (Cowen et Sponaugle, 2009).
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Dans la suite de cette section je présenterai de courtes synthèses sur la modélisation
de la dispersion larvaire, l’importance des structures à méso-échelle sur la dispersion
larvaire, les conséquence du changement climatique sur la dispersion et la prise en
compte de la connectivité pour la protection de la biodiversité marine.

2.2.2 Modélisation de la dispersion larvaire

La modélisation couplée biologie-physique est un outil puissant pour l’étude de la
dispersion et de la connectivité (Werner et al., 2007). Ces modèles couplés allient un
modèle physique de circulation océanique (modèle hydrodynamique) à un modèle de
transport larvaire ou de dispersion larvaire, c’est-à-dire en prenant en compte explici-
tement la ponte, la survie (ou la mortalité) et la sédentarisation (Pineda et al., 2007).
Un nombre plus ou moins important de paramètres biologiques et environnementaux
ainsi que leurs interactions peuvent donc être pris en compte : date et lieu de ponte,
quantité de larves émises, transport par des courants réalistes propres à la zone
d’étude (en particulier incluant les processus à méso-échelle), survie/mortalité et
développement larvaire, comportement natatoire, comportement de sédentarisation.

Nous avons vu en introduction (section 2.1.5) que l’on pouvait distinguer les
modèles eulériens des modèles lagrangiens. Ceci s’applique en particulier aux modèles
de dispersion larvaire (Figure 2.10).

Figure 2.10: Equations de la dispersion larvaire. En haut : principe général du couplage
avec le modèle hydrodynamique. Au milieu : Équation eulérienne du transport larvaire
(équation d’advection-di↵usion-mortalité). En bas : Équation lagrangienne, individu-centrée.
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Les modèles eulériens permettent de simuler l’évolution temporelle de la concen-
tration larvaire dans chaque maille du modèle en résolvant l’équation d’advection-
di↵usion-mortalité (Figure 2.10 milieu). Historiquement, ce sont ces modèles qui ont
tout d’abord été utilisés pour simuler la dispersion larvaire. Ainsi, un modèle eulérien
théorique a permis de simuler l’influence d’une circulation côtière idéalisée sur la dy-
namique des populations de balanes (Roughgarden et al., 1988). Plus tard un autre
modèle théorique a permis de tester plusieurs hypothèses sur les conséquences de
di↵érents courants océaniques simples et couramment observés le long des côtes sur
la dispersion larvaire et la dynamique des populations (Gaylord et Gaines, 2000).
Des modèles de dispersion eulériens ont ensuite été utilisés pour simuler la disper-
sion larvaire dans des environnements hydrodynamiques réalistes, comme pour les
bivalves Mytilus galloprovincialis et Mytilus edulis dans le sud-ouest de l’Angleterre
(Gilg et Hilbish, 2003), le polychète Pectinaria koreni en Manche (Ellien et al., 2004;
Jolly et al., 2009), l’étoile de mer invasive Asterias amurensis dans le sud de l’Aus-
tralie (Dunstan et Bax, 2007), les coraux de l’océan Pacifique Tropical (Treml et al.,
2008), ou encore le polychète Sabellaria alveolata responsable de la construction de
récifs biogéniques dans la Baie du Mont-Saint-Michel (Ayata et al., 2009).

Les modèles lagrangiens, qui permettent le suivi de trajectoires individuelles de
particules larvaires (Figure 2.10 bas), sont donc des modèles individu-centrés (Indivi-
dual Based Models ou IBM, Miller, 2007; Werner et al., 2001). Avec l’augmentation
des puissances de calcul des ordinateurs modernes, les modèles lagrangiens ont été
largement utilisés ces dernières années pour suivre in silico les trajectoires poten-
tielles d’un très grand nombre de particules larvaires (Cowen et al., 2000; Miller,
2007; Werner et al., 2001). La dispersion lagrangienne de particules passives a ainsi
permis de caractériser la dispersion dans certaines régions côtières, comme le long des
côtes chiliennes (Aiken et al., 2007), dans le nord du Golfe de Californie au Mexique
(Marinone et al., 2008), ou hauturières, comme le long d’une dorsale océanique dans
l’Océan Pacifique (McGillicuddy et al., 2010). Et puisque la distribution verticale
des particules larvaires peut être imposée, des modèles lagrangiens ont aussi servis
à modéliser la dispersion de particules à di↵érentes profondeurs le long des côtes
nord américaines (Edwards et al., 2007), en Atlantique Nord (Blanke et al., 2012)
ou autour d’Hawäı (Vaz et al., 2013).

Dans des modèles lagrangiens plus réalistes, les particules peuvent être caractéri-
sées par des paramètres biologiques très simples pour représenter la biologie larvaire
ou bien par des paramètres biologiques spécifiques estimés in situ ou en laboratoire,
en particulier concernant la ponte, la croissance ou le comportement natatoire des
larves (Metaxas et Saunders, 2009). La dispersion lagrangienne a ainsi permis de
simuler la dispersion d’espèces ⌧types�, comme les invertébrés des sables fins dans
le Golfe de Gascogne (Ayata et al., 2010), les coraux au large de Singapour (Tay
et al., 2012), les coquillages en mer d’Irlande (Robins et al., 2013) ou les bivalves
profonds de l’Atlantique Nord (Etter et Bower, 2015).

Enfin d’autres études ont modélisé la dispersion lagrangienne en se basant sur des
paramètres biologiques spécifiques, tels que la croissance et de comportement larvaire
de la morue Gadus morhua en Atlantique Nord-Est (Vikebø et al., 2005, 2007), le
comportement de nage des larves de deux espèces d’hûıtres, Crassostrea virginica
et Crassostrea ariakensis, dans la baie de Chesapeake (North et al., 2008), la ponte
et la mortalité température-dépendance de deux espèces d’annélides des sources
hydrothermales profondes, Riftia pachyptila et Alvinella pompejana, au niveau d’une
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cheminée hydrothermale de la dorsale du Pacifique Oriental (Bailly-Bechet et al.,
2008), les caractéristiques de ponte et les vitesses de nage des larves du loup de
mer Centropristis striata en Atlantique Nord Est (Edwards et al., 2008) ou du
mérou brun Epinephelus marginatus en Méditerranée (Andrello et al., 2013), les
caractéristiques de ponte de la balane Chthamalus montaguila le long des côtes
anglaises (Keith et al., 2011), la mortalité du hareng Atlantique Clupea harengus
en Mer du Nord (Peck et Hufnagl, 2012), la durée de vie des larves d’invertébrés
profonds du Golfe du Mexique (Young et al., 2012), la durée de vie température-
dépente des larves de la coquille Saint-Jacques Pecten maximus en baie de Saint-
Brieuc et en baie de Seine (Nicolle et al., 2013), ou encore la ponte, la mortalité et le
comportement de nage du poisson demoiselle Stegastes partitus dans les Keys (Vaz
et al., 2016).

2.2.3 Influence relative des facteurs physiques et biologiques sur la
dispersion larvaire

La prise en compte fine et réaliste de tous les paramètres biologiques qui influencent
la dispersion larvaire et de leurs interactions avec les conditions environnementales
demeure un défi (Hannah, 2007; Leis, 2007; Metaxas et Saunders, 2009). Cependant,
ces quinze dernières années ont permis de mieux comprendre l’impact relatif des
facteurs physiques et biologiques sur la dispersion larvaire et la connectivité en
milieu marin.

De quoi dépend la distribution des larves planctoniques ?

En milieu côtier, l’environnement hydrodynamique complexe est susceptible de con-
traindre le transport des organismes méroplanctoniques, comme les tourbillons côtiers,
la couche limite côtière, ou le cisaillement vertical (Largier, 2003). Il a ainsi été
montré que le méroplancton pouvait se retrouver ⌧piégé� puis transporté par des
plumes estuariennes qui jouent alors le rôle de barrière physique à leur transport
vers le large (Thiébaut et al., 1996; Shanks et al., 2002, 2003b). J’ai également déjà
mentionné en section 2.1.3 que les caractéristiques biologiques des espèces, et en par-
ticulier le comportement de nage sur la verticale, pouvaient moduler ce transport, en
particulier lorsque les structures hydrodynamiques auraient tendance à transporter
les larves vers le large comme dans les estuaires (Thiébaut et al., 1992) ou dans les
zones d’upwelling (Shanks et al., 2003a; Queiroga et al., 2007).

Les campagnes in situ permettent de collecter le méroplancton et d’en décrire la
distribution. Dans le Nord du Golfe de Gascogne, j’ai par exemple mis en évidence le
rôle prépondérant de l’organisation spatiale des structures hydrologiques à mésoéchelle
(c’est-à-dire ici d’une plume estuarienne côtière) dans la variabilité de la distribu-
tion du méroplancton (Ayata et al., 2011). A partir de données récoltées lors de
campagnes océanographiques que j’ai dirigées en tant que chef de mission, j’ai pu
identifier certains facteurs responsables de la distribution du méroplancton. En utili-
sant des d’analyses statistiques multivariées (en particulier de la partition de variance
à partir de régressions multiples et d’analyses canoniques de redondances ou RDA)
j’ai quantifié le rôle relatif de l’espace géographique seul (position géographique des
stations d’échantillonnage), de l’environnement seul (hydrologie) et de la structu-
ration spatiale de l’environnement (structures à mésoéchelle) dans la distribution
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du méroplancton (Figure 2.11). Ces résultats ont révélé que ce n’étaient pas les ca-
ractéristiques hydrologiques des masses d’eau en tant que telles qui contrôlaient les
abondances larvaires, mais la structuration spatiale de ces caractéristiques, c’est-à-
dire les structures hydrologiques à mésoéchelle, en lien avec la distribution des zones
de ponte. Ainsi, la présence de structures dynamiques capables de piéger les larves
à proximité des habitats adultes favorise la rétention larvaire en zone côtière.

Figure 2.11: Distribution du méroplancton dans le Nord du Golfe de Gascogne et fac-
teurs explicatifs. À gauche : abondances larvaires du polychète Pectinaria koreni en mai
2008 superposées à la salinité de surface, mettant en avant la localisation d’une plume d’eau
dessalée. À droite : partition de variance permettant de quantifier l’importance relative de
l’hydrologie seule, de l’espace seul et de leur interaction (structure spatiale de l’environne-
ment) dans la distribution des abondances larvaires. Une partie des comptages larvaires a
été réalisée par Robin Stolba que j’ai co-encadré pendant son stage de Master 2 et qui est
donc deuxième auteur de l’article issu de ce travail (Ayata et al., 2011).

Par la suite, d’autres études ont continué à décrire certaines structures hydrody-
namiques agissant comme des structures de rétention pour les larves d’invertébrés
côtiers, comme les structures frontales (e.g., Weidberg et al., 2014; Hidalgo et al.,
2014) ou les plumes dessalées (e.g., Höfer et al., 2017). En revanche, seulement un
très petit nombre d’études ont permis de quantifier les rôles relatifs de l’hydrologie,
de la biologie et des structures spatiales dans la distribution du méroplancton (Mee-
rho↵ et al., 2014; Sorochan et Quijón, 2014; Silberberger et al., 2016). Ces études ont
néanmoins confirmé l’importance de la structuration spatiale de l’environnement en
lien avec les facteurs biologiques (lieux et dates de ponte) dans la distribution du
méroplancton.

Interactions biophysiques et connectivité

Les modèles couplés biophysiques permettent de simuler l’environnement hydrody-
namique de manière très réaliste, c’est-à-dire en prenant en compte tous les forçages
qui en gouvernent la dynamique : bathymétrie, conditions de marée, conditions
météorologiques (régime de vent et pression atmosphérique), débits fluviaux, tur-
bulence à micro-échelle. S’ils ont permis de montrer que le transport physique seul
ne pouvait expliquer la rétention larvaire ou certaines des divergences génétiques
observées in situ (McGillicuddy et al., 2010; Etter et Bower, 2015), ils ont avant
tout permis de démonter l’impact sur la dispersion larvaire de structures hydrody-
namiques à mésoéchelle, telles que les tourbillons hauturiers dans la diminution des
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temps de transport larvaire transatlantique (Blanke et al., 2012) ou les tourbillons
côtiers dans la rétention larvaire des espèces côtières (Ayata et al., 2009).

J’ai ainsi simulé la dispersion larvaire et la connectivité entre les récifs d’Her-
melles de la Baie du Mont-Saint-Michel (Figure 2.12 ; Ayata et al. (2009)). Ces récifs
intertidaux sont construits par le polychète tubicole grégaire Sabellaria alveola. Les
plus grands récifs du monde se situent le long des côtes françaises, en particulier en
Baie du Mont-Saint-Michel, en Manche, où se trouvent un petit récif (0,29 km2) et
un très grand récif d’environ 2,23 km2, menacé de destruction par les activités hu-
maines. L’existence d’une barrière physique à la rétention avait été suggérée par des
observations in situ et des données génétiques pour expliquer la présence et le main-
tien de ces récifs en Baie du Mont-Saint-Michel. En utilisant un modèle eulérien
de dispersion larvaire spécifique aux Hermelles et prenant en compte le compor-
tement grégaire de sédentarisation des larves, j’ai ainsi pu démonter le rôle d’un
tourbillon côtier au large de Saint-Malo dans la rétention des larves à l’échelle de
la baie (Figure 2.12, milieu). J’ai aussi démontré que la connectivité entre les récifs
était bidirectionnelle et très variable en fonction des conditions de vent, mais que le
plus grand récif était la source de la plupart des larves capables de se sédentariser
(Figure 2.12, bas).

Les modèles couplés permettent également de quantifier le rôle relatif de di↵érents
paramètres biologiques. On peut ainsi citer les études ayant testé l’impact sur la dis-
persion de :

• la date de ponte (Baums et al., 2006; Edwards et al., 2007, 2008; Mitarai et al.,
2008; Ayata et al., 2009, 2010; Vaz et al., 2013),

• la croissance et/ou la durée de vie larvaire (Aiken et al., 2007; Edwards et al.,
2007; Siegel et al., 2003; Vikebø et al., 2005; Ayata et al., 2010; Treml et al.,
2012; Young et al., 2012; Nicolle et al., 2013),

• la mortalité larvaire (Ellien et al., 2004; Peck et Hufnagl, 2012), ou encore
• le comportement natatoire des larves (Paris et Cowen, 2004; Fiksen et al.,
2007; Paris et al., 2007; Vikebø et al., 2007; North et al., 2008; Ayata et al.,
2010).

Il ressort de ces di↵érentes études que ce sont, en réalité, les interactions entre
environnement physique et caractéristiques biologiques qui régissent la dispersion et
la connectivité en milieu marin.

Ainsi, à l’aide d’un modèle lagrangien, j’ai identifié des conditions particulières
permettant des échanges larvaires à travers une zone de transition biogéographique
entre le Golfe de Gascogne et la Manche (Ayata et al., 2010)c. Pour les populations
d’invertébrés côtiers de sables fins, j’ai démontré l’importance de la variabilité sai-
sonnière des conditions hydroclimatiques et des traits d’histoire de vie (phénologie de
la ponte, durée de vie larvaire, comportement natatoire des larves) dans le transport
larvaire et la connectivité le long des côtes Atlantiques françaises (Figure 2.13). J’ai
aussi montré que des échanges larvaires étaient rares mais possibles entre le Golfe
de Gascogne et la Manche. Ces échanges, unidirectionnels du Sud vers le Nord, ne
semblent en e↵et possibles que lorsque les évènements de ponte ont lieu pour cer-
taines conditions hydroclimatiques (forts apports fluviaux suivis de forts vents de
sud-ouest) et que les durées de vie larvaires sont relativement longues (4 semaines).

cCes travaux ont également fait l’objet d’une communication grand public sur un blog dédié à
l’utilisation des maths pour les sciences.
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Figure 2.12: Simulation eulérienne de la dispersion larvaire entre récifs d’Hermelles
(d’après Ayata et al. (2009)). En haut : Une barrière physique à la dispersion avait été
suggérée pour expliquer la présence d’importants récifs d’Hermelles en Baie du Mont-Saint-
Michel. Au milieu : Evolution temporelle des concentrations larvaires simulées par un modèle
eulérien. Les larves ont été émises depuis le grand récif, et la dispersion est simulée en condi-
tions de marées réalistes mais sans vent. On constate en e↵et que les larves sont piégées
dans un tourbillon côtier. En bas : Évolution du nombres de recrues simulées en conditions
réalistes de marées et de vent de 2000 à 2004 pour des pontes mensuelles d’Avril à Octobre
depuis le grand récif et depuis le petit récif. Les couleurs indiquent le récif de ponte et le
récif de sédentarisation. La connectivité a donc lieu dans les deux sens entre les deux récifs,
même si le grand récif joue un rôle clef étant donné sa forte fécondité. On constate également
que certaines conditions particulières de vent favorisent une très forte rétention à l’échelle
de la Baie du Mont-Saint-Michel comme en Octobre 2001, en Mai et en Juin 2002, ou en
Mai 2003.
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Figure 2.13: En haut : Simulation lagrangienne de la dispersion larvaire à l’aide d’un
modèle bio-physique : trajectoires moyennes de 1000 larves émises depuis 16 populations
côtières en Manche et dans le Golfe de Gascogne simulant une ponte A) en avril 2003 et B)
en mai 2003 (d’après Ayata et al. (2010)). Les courbes de couleurs représentent le transport
moyen des larves depuis chacune des 16 populations côtières représentée par un point. Les
flèches violettes indiquent le sens de la dispersion. Pour les larves émises depuis les popu-
lations du Golfe de Gascogne, on constate une inversion du sens de la dispersion entre ces
deux dates de ponte, tandis que la dispersion moyenne des larves émises en Manche n’est pas
modifiée. On remarque que les larves émises en avril 2003 depuis les populations du Nord
du Golfe de Gascogne sont transportées vers la Manche permettant ainsi la connectivité à
travers la mer d’Iroise. En bas : Résultat d’une analyse canonique des redondances (RDA)
sur les 17 descripteurs utilisés pour décrire la dispersion de 1120 événements de ponte si-
mulés pour 5 ans, 7 mois, 16 populations parentales et 2 durées de vie larvaires (PLD). Les
principaux facteurs responsables de la variabilité de la dispersion sont la localisation de la
population parentale et le mois de ponte et dans une moindre mesure la durée de vie larvaire.
En revanche, aucun e↵et interannuel significatif n’a pu être observé.
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Par exemple, dans une zone soumise à la marée comme la mer d’Irlande, Robins
et al. (2013) ont montré qu’un comportement de nage synchronisé avec la marée
avait pour conséquence de permettre aux larves d’invertébrés côtiers (d’estuaires ou
de sables fins) de rester plus proches des côtes pendant leur dispersion, d’augmen-
ter le taux de rétention locale et d’augmenter la connectivité avec les populations
proches, contrairement à ce qui a été simulé en l’absence de comportement de nage
ou avec un comportement nycthéméral (migrations jour/nuit). Pour les larves de
poissons coralliens des Keys en Floride, Vaz et al. (2016) ont montré que the perfect
storm a lieu lorsqu’il y a co-occurence des phénomènes physiques et biologiques,
en l’occurence lorsque la ponte a lieu alors que les structures frontales du courant
de Floride sont présentes à proximité des récifs et que les larves, caractérisées par
un comportement vertical ontogénétique, se retrouvent piégées par des tourbillons
cycloniques.

Bien que la modélisation biophysique demeure un outil puissant, elle est cepen-
dant souvent limitée par nos faibles connaissances de la biologie des organismes et le
manque de données spécifiques issues d’observation ou d’expérimentation en labo-
ratoire, en particulier concernant la mortalité larvaire, les comportements de nage
(stimuli, vitesses) et les caractéristiques physiologiques des larves (taux de crois-
sance, nutrition) (Peck et Hufnagl, 2012). D’importants e↵orts sont donc encore
nécessaires pour caractériser au mieux les paramètres biologiques spécifiques utilisés
dans les modèles de dispersion larvaire.

2.2.4 Conséquence du changement climatique sur la dispersion

Les conséquences du changement climatique sur les écosystèmes marins sont nom-
breuses (Fields et al., 1993; Harley et al., 2006; Cheung et al., 2009, 2013; Poloc-
zanska et al., 2013), en particulier sur la distribution de la biodiversité, la composi-
tion des communautés, les abondances, la phénologie, la physiologie, la démographie,
la productivité des écosystèmes, la calcification des organismes, ou encore la connec-
tivité des métapopulations marines (Munday et al., 2009; Lett et al., 2010; Gerber
et al., 2014; Wilson et al., 2016; van Gennip et al., 2017)d.

Ainsi, l’augmentation de la température de l’eau due au changement global pour-
rait modifier la phénologie de la reproduction des invertébrés côtiers (Lawrence et
Soame, 2004), ce qui induirait des modifications des interactions trophiques des
larves planctoniques (Edwards et Richardson, 2004; Kirby et al., 2007) et donc
diminuerait la survie larvaire et le succès de la dispersion. L’augmentation de la
température pourrait aussi accélérer le développement larvaire et donc conduire à
des durées de vie larvaire plus courtes (Duarte, 2007; O’Connor et al., 2007). En
parallèle, des modifications de la circulation des courants pourraient induire des
changements dans les schémas de dispersion et donc modifier la connectivité (Wil-
son et al., 2016; van Gennip et al., 2017). Enfin, la fragmentation et/ou la perte
d’habitat dues au changement global pourraient également fortement diminuer la
connectivité des populations marines (Gerber et al., 2014).

dLes lectrices et lecteurs intéressés plus spécifiquement par les conséquences du changement
climatique sur la dispersion des larves de poissons pourront également se référer à Llopiz et al.
(2014)
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A l’échelle du Golfe de Gascogne, j’ai ainsi testé les conséquences d’un change-
ment dans la phénologie de la reproduction (pontes précoces) et d’une accélération
du développement larvaire (durées de vie larvaires raccourcies) sur la connectivité
(Figure 2.14). Ces travaux ont été publiés dans un article de synthèse où je suis
deuxième auteur (Lett et al., 2010).

Figure 2.14: Conséquences d’une diminution de la durée de vie larvaire (PLD) de 4 à 2
semaines sur A) la distance de dispersion moyenne et B) la taille de la connectivité pour
une espèce générique d’invertébré côtier d’habitat fragmenté du Golfe de Gascogne (d’après
Lett et al. (2010)). En Europe, une augmentation maximale de la température de 5,3°C était
prédite par le 4ème rapport du GIEC (IPCC, 2007). Conformément à ces prédictions, une
température moyenne de 9°C atteindrait alors 14,3°C. Une telle variation de température
aurait pour conséquence une diminution de 50 % de la durée de vie larvaire de 4 à 2 semaines
selon la relation entre température et durée de vie larvaire proposée par O’Connor et al.
(2007). Une telle diminution de la durée de vie larvaire induirait une diminution de 45 %
de la distance moyenne de dispersion dans le Golfe de Gascogne (de 73 ± 51 km à 40
± 29 km) et à une diminution de 30 % de la taille de connectivité (de 55 ± 13 connections
à 37 ± 8 connections), définie comme le nombre de connections entre les 16 populations
adultes considérées. Les valeurs moyennes et les déviations standard (barres d’erreur) ont
été calculées pour 35 dates de pontes simulées de Février à Août pour les années 2001 à 2005
et pour 16 populations adultes (cf Ayata et al. (2010) pour plus de détails sur le modèle
utilisé). J’ai aussi montré qu’une phénologie avancée, et donc des pontes précoces, pourraient
induire dans le Golfe de Gascogne une inversion du sens de la dispersion (nous avons vu que
le transport larvaire avait généralement lieu vers le nord-ouest de Février à Avril et vers le
sud-est de Mai à Aout, Figure 2.13 ; Ayata et al. (2010)). Ces pontes précoces pourraient
favoriser la connectivité vers les populations les plus septentrionales et augmenter la taille
de connectivité (de 48 ± 9 à 65 ± 12 connections).

Une possible augmentation de la connectivité à petite échelle et une diminu-
tion de la connectivité à plus grande échelle spatiale ont par la suite été également
montrées dans d’autres régions du globe et pour d’autres organismes, comme les
espèces associées aux récifs coralliens du Pacifique Sud (Kendall et al., 2013), ou les
petits poissons pélagiques dans le courant de Humboldt le long des côtes chiliennes
(Brochier et al., 2013).

Par ailleurs, les barrières hydrodynamiques à méso-échelle pourraient limiter
les changements de distributions des espèces attendues en réponse à la hausse des
températures (Keith et al., 2011; Gerber et al., 2014; Cetina-Heredia et al., 2015).
Plusieurs études récentes se sont donc plus spécifiquement intéressées à estimer les
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conséquences sur la dispersion larvaire d’une modification des courants combinée
à une augmentation des températures, que ce soit pour le mérou brun Epinephelus
marginatus en Méditerranée (Andrello et al., 2015) ou pour les espèces associées aux
récifs coralliens dans le Pacifique Sud (Kendall et al., 2016).

2.2.5 Dispersion, connectivité et protection de la biodiversité

En plus du changement climatique, la biodiversité marine doit actuellement faire face
à de nombreux problèmes également dus à l’homme, tels que la surpêche, l’eutrophi-
sation, les invasions biologiques et la dégradation et/ou la destruction des habitats
(Gray, 1997; Fogarty et Botsford, 2007; Jones et al., 2007; Costello et al., 2010; Selig
et al., 2014). Pour proposer des mesures adaptées de protection, de conservation et
de gestion de la biodiversité marine, la connaissance des modalités de dispersion et
des patrons de connectivité est un pré-requis indispensable (Roberts, 1997; Almany
et al., 2009; Botsford et al., 2009). En e↵et, la taille, la localisation et le nombre
de réserves marines à mettre en place pour assurer une conservation optimale de
la diversité seront largement déterminés par les échelles spatiales de la dispersion
larvaire des espèces ciblées et le degré de connectivité des habitats considérés (Jones
et al., 2007; Palumbi et al., 2003; Palumbi, 2004).

La modélisation couplée bio-physique de la dispersion et de la connectivité per-
met ainsi de répondre à certaines des questions associées à la protection de la
biodiversité marine. Il est par exemple possible de modéliser la dispersion larvaire
d’espèces invasives pour mieux comprendre le succès de leur invasion (Herbert et al.,
2012) ou de modéliser l’influence du transport lié aux activités humaines, et parti-
culier aquacoles, dans la dispersion des espèces (Woodin et al., 2014). Pendant ma
thèse, j’ai ainsi collaboré avec un autre doctorat de mon laboratoire pour construire
un modèle analytique de dispersion larvaire pour une espèce invasive, le gastéropode
Crepidula fornicata (Rigal et al., 2010).

Dans un contexte de gestion et de conservation d’un patrimoine naturel, l’étude
de la dispersion et de la connectivité peut aussi aider à identifier des zones prioritaires
pour la protection et le management (Magris et al., 2014) et ainsi définir des aires
marines protégées (ou MPA), que ce soit à des échelles régionales (Treml et Halpin,
2012; Andrello et al., 2013; Garavelli et al., 2014; Rossi et al., 2014; Dubois et al.,
2016) ou locales (Basterretxea et al., 2012; Pujolar et al., 2013; Bray et al., 2017), et
en particulier pour des zones très di�ciles d’accès comme l’océan profond (Hilário
et al., 2015).

A l’échelle de la Baie du Mont-Saint-Michel, mes travaux ont ainsi permis de
mettre en évidence l’importance relative des facteurs bio-physiques expliquant la
présence dans cette zone de deux des plus grands récifs biogéniques d’Europe, les
récifs d’Hermelles, et de souligner la nécessité de la protection conjointe de ces deux
récifs (Ayata et al., 2009) (cf. Figure 2.12).
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2.3 Production primaire et fonctionnement des écosystèmes
pélagiques

J’ai e↵ectué une mobilité thématique pour mon post-doctorat (Sept. 2010-Mai 2012).
Celui-ci s’est déroulé à l’INRIA Rocquencourt (Institut National de Recherche en
Informatique et Automatisme) et au LOCEAN-IPSL (Laboratoire d’Océanographie
et du Climat : Expérimentations et Approches Numériques, UMR 7159). Mon pro-
jet de post-doctorat portait sur la représentation de la production primaire dans
les modèles biogéochimiques océaniques. Après avoir présenté rapidement ce type
de modèles (principes, limitations), je présenterai mes résultats sur l’importance de
la prise en compte de la photoacclimatation et la stœchiométrie variable du phy-
toplancton pour modéliser la production primaire océanique. Je reviendrai dans le
chapitre suivant sur les limites actuelles des modèles biogéochimiques océaniques et
sur certaines perspectives de recherche associées (section 3.3.1).

2.3.1 Modélisation biogéochimique océanique

Les modèles biogéochimiques océaniques sont aussi appelés modèles d’écosystèmes
marins. Ils permettent de représenter les processus fondamentaux qui régulent les
cycles biogéochimiques (carbone, azote, phosphore, ...), d’estimer à l’échelle globale
ou régionale la réponse des écosystèmes marins aux forçages climatiques, de prédire
l’état futur de ces écosystèmes et d’identifier l’importance relative des di↵érents fac-
teurs environnementaux sur ces écosystèmes, qu’il s’agisse de perturbations d’origine
anthropique ou de fluctuations naturelles (Allen et al., 2010).

Parmi les premiers modèles utilisés pour simuler la dynamique du plancton et
des cycles biogéochimiques dans les océans, le modèle de Fasham et al. (1990) a
été précurseur. Ce modèle repose sur une vision simplifiée de la physique dans la
couche supérieure des océans et sur une représentation minimale de l’écologie planc-
tonique à travers un réseau trophique épuré. Ce modèle de type NPZD (Nutriment,
Phytoplancton, Zooplancton, Détritus) permet de prendre en compte les processus
⌧de base� impliqués dans la pompe à carbone biologique (Boyd et Newton, 1995;
Legendre et Le Fèvre, 1995; Field et al., 1998) : la production primaire par le phy-
toplancton, la production secondaire par le zooplancton et la reminéralisation de
la matière détritique (Figure 2.15). Les premiers modèles NPZD permettront ainsi
de quantifier les flux de carbone océaniques et de décrire leur saisonnalité (Fasham
et al., 1993; Doney et al., 1996; Six et MaierReimer, 1996).

Ces modèles seront par la suite améliorés pour permettre une représentation
plus réaliste des processus physiques, biogéochimiques et biologiques. En e↵et, si les
premiers modèles globaux n’ont utilisé qu’un compartiment unique pour représenter
la dynamique biogéochimique (Najjar et al., 1992; Maier-Reimer, 1993), ils sont
maintenant capables de simuler en 3D la dynamique de dizaines (Le Quéré et al.,
2005) voire d’une centaine de compartiments planctoniques (Follows et al., 2007;
Lévy et al., 2014). Et ce sont des modèles de ce type qui sont aujourd’hui utilisés
pour prédire la dynamique future des cycles biogéochimiques océaniques et leur
rétroaction sur le climat (e.g., Bopp et al., 2013).
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Figure 2.15: Représentation du plancton dans les premiers modèles biogéochimiques
océaniques de type NPZD. N : Nutriment, P : Phytoplancton, Z : Zooplancton, D : Détritus.
Les processus associés et la représentation mathématique des équations di↵érentielles
décrivant l’évolution temporelle des variables N, P, Z et D sont indiqués à droite.

Parmi les modèles biogéochimiques océaniques simulant la dynamique du planc-
ton (Follows et Dutkiewicz, 2011), on peut distinguer plusieurs types :

• les modèles physiologiques, qui reposent sur une représentation fine des proces-
sus physiologiques responsables de la croissance des organismes planctoniques,
et en particulier de la production primaire (Flynn, 2001; Geider et al., 1998;
Pahlow et Oschlies, 2009) ;

• les modèles en PFT (Plankton Functional Types), qui permettent de simu-
ler la dynamique de plusieurs types planctoniques, regroupant les organismes
selon leur fonction biogéochimique : pico-hétérotrophes, cyanobactéries, dia-
zotrophes, phytoplancton calcifiant, diatomées, phytoplancton mixte (tels que
les dinoflagellés autotrophes), micro-zooplancton, méso-zooplancton et macro-
zooplancton (Le Quéré et al., 2005) ; parmi les modèles en PFT on peut par
exemple citer les modèles NEMURO (Kishi et al., 2007, 2011), HAMMOC
(Maier-Reimer, 1993; Maier-Reimer et al., 2005), PlankTOM5 (Sinha et al.,
2010; Buitenhuis et al., 2010; Le Quéré et al., 2016), MIRO (Lancelot et al.,
2005, 2011), Eco3M (Baklouti et al., 2006b), ou PISCES (Aumont et Bopp,
2006; Aumont et al., 2015) ; ce type de modèle est donc très largement utilisé,
nous verrons cependant en section 3.3.1 les principales critiques qui leur sont
faites (Anderson, 2005; Hood et al., 2006; Hofmann, 2010; Thingstad et al.,
2010) ;

• les modèles basés sur les traits (trait-based models), qui reposent sur la modélisation
de traits fonctionnels (Litchman et al., 2007), comme les caractéristiques pig-
mentaires des organismes photoautotrophes (Hickman et al., 2010) ou la taille
des organismes planctoniques (Ward et al., 2012) et sur des relations de com-
promis en les di↵érents traits (Edwards et al., 2013; Flynn et al., 2015).

On peut également ajouter à cette liste les modèles end-to-end, qui cherchent à
représenter les niveaux trophiques supérieurs et en particulier les poissons (Travers
et al., 2007; Shin et al., 2010; Fulton, 2010) et qui vont en général coupler un modèle
PFT à un modèle basé sur les traits pour les populations de poissons (e.g., Ruzicka
et al., 2012; Murphy et al., 2012; Lefort et al., 2015).
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D’après Allen et al. (2010), ⌧un problème fondamental [pour la modélisation
biogéochimique océanique] est de trouver le niveau de complexité approprié qui
permettra aux modèles d’écosystèmes marins d’avoir la meilleure capacité à prédire
les flux biogéochimiques�e. Je reviendrai dans le troisième chapitre de ce mémoire
sur les limites actuelles de ces modèles (section 3.3.1).

2.3.2 Modélisation de la production primaire

Brefs rappels sur la photosynthèse oxygénique

La photosynthèse, réalisée par les organismes phototrophes, permet de fixer le car-
bone inorganique en matière organique en utilisant l’énergie lumineuse, selon la for-
mule CO2+H2O+lumière ! (CH2O)n+O2 (photosynthèse oxygénique). Dans les
océans, elle est réalisée par le phytoplancton, qu’il s’agisse de cyanobactéries (e.g.,
Prochlorococcus, Synechococcus) ou d’eucaryotes phototrophes (comme les diatomées
ou les algues vertes unicellulaires)f.

La photosynthèse se déroule en deux phases. Dans la première phase, la lumière
est captée par les centres réactionnels ou photosystèmes. Les photons sont capturés
par les pigments (chlorophylles et caroténöıdes principalement) situés dans des an-
tennes collectrices. Lorsqu’une molécule de chlorophylle obtient, avec l’aide des pig-
ments adjacents, une énergie d’excitation su�sante, un électron est transféré entre
des molécules acceptrices d’électrons formant la châıne de transport d’électrons. Ce
transfert d’électrons génère un potentiel chimiosmotique permettant le stockage de
l’énergie sous forme d’adénosine triphosphate (ATP). Il permet aussi la synthèse
d’une coenzyme réductrice, le nicotinamide adénine dinucléotide phosphate (noté
NADPH sous sa forme réduite). Dans la photosynthèse oxygénique, les molécules
d’eau (H2O) jouent le rôle de donneurs d’électrons et des molécules de dioxygène
(O2) sont produites. Dans une seconde phase, indépendante de la lumière et parfois
appelée phase sombre, l’ATP et le NADPH interviennent dans des voies métaboliques
permettant de convertir le dioxyde de carbone en molécules organiques, comme les
sucres.

Modélisation de la photosynthèse

Les premiers modèles de photosynthèse se sont basés sur des relations empiriques
liant la production de carbone organique à la lumière (Steele, 1962; Webb et al.,
1974; Jassby et Platt, 1976; Platt et al., 1980). Et à l’exception des modèles phy-
siologiques, qui se sont attelés à prendre en compte les processus physiologiques
sous-jacents, la plupart des modèles biogéochimiques cités précédemment reposent
sur de fortes simplifications sur la physiologie du phytoplancton (Zonneveld, 1998;
Baklouti et al., 2006a). Parmi ces simplifications on peut en citer deux principales :
l’utilisation d’une stœchiométrie carbone/azote (C/N) constante et la non prise en
compte de la photoacclimatation (capacité des cellules phytoplanctoniques à ajuster
leur contenu pigmentaire en fonction des conditions environnementales). En e↵et, il

eA fundamental problem [for ocean biogeochemical modelling] is to find the appropriate level
of complexity that will enable ecosystem models to have the most skill in predicting biogeochemical
fluxes.

fPour une synthèse sur l’histoire évolutive de ces organismes, on pourra consulter Falkowski
et al. (2004).
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n’est pas simple de transposer directement dans des modèles biogéochimiques glo-
baux des modèles dérivés d’expériences physiologiques en laboratoire, qui impliquent
généralement une seule espèce de phytoplancton, et qui explorent un ensemble li-
mité de conditions de forçage (apport en nutriments, température, lumière). Cette
transposition a d’ailleurs fait l’objet de nombreux débats (Flynn, 2003a; Franks,
2009; Anderson, 2010; Flynn, 2010; Allen et Polimene, 2011; Flynn et al., 2015).
Je vais maintenant présenter certains de ces modèles de croissance du phytoplanc-
ton qui sont utilisés actuellement dans les modèles biogéochimiques océaniques pour
simuler la dynamique des écosystèmes marins.

Les modèles les plus simples permettant de simuler la croissance du phytoplanc-
ton utilisent une représentation hyperbolique (de type Michaelis-Menten ou Holling-
type II) de l’absorption de nutriments (Monod, 1949, 1950) et supposent une stœ-
chiométrie constante entre le carbone, l’azote et le phosphore (Redfield et al., 1963)
(Figure 2.16a). Dans ces modèles, le phytoplancton est représenté par une seule
variable d’état (la biomasse du phytoplancton) et est exprimée soit en carbone,
soit en azote, soit en phosphore. Les biomasses exprimées dans telle ou telle unité
peuvent ensuite être converties dans une autre unité en utilisant des rapport stœ-
chiométriques constants. En raison de leur relative simplicité, ces modèles de crois-
sance ont été largement utilisés pour des études à l’échelle globale (e.g., Bopp et al.,
2001; Aumont et Bopp, 2006; Follows et al., 2007; Dutkiewicz et al., 2009).

Figure 2.16: Représentation schématique de la physiologie du phytoplancton dans les
modèles biogéochimiques océaniques : a) Modèle de Monod ou de Redfield (rapports stœ-
chiométriques constants), b) Modèle en quota ou modèle de Droop, où chaque élément a
sa propre dynamique, c) Modèle cellulaire, où chaque composante cellulaire est représentée
explicitement. Abréviations : AA : acides aminés, C : carbone, CH : carbohydrates (sucres),
DIC : carbone inorganique dissous, DIN : azote inorganique dissous, DIP : phosphore in-
organique dissous, LIP : lipides, N : azote, , NUC : acides nucléiques, P : phosphore, PR :
protéines. Figure modifiée à partir de Follows et Dutkiewicz (2011).

Des formulations plus sophistiquées, inspirées de l’œuvre originale de Droop
(1968, 1983), représentent explicitement la dynamique des quotas internes des cel-
lules phytoplanctoniques (Geider et al., 1998; Flynn, 2003b; Klausmeier et al., 2004;
Baklouti et al., 2006b; Flynn, 2008; Bougaran et al., 2010; Mairet et al., 2011; Ber-
nard, 2011) (Figure 2.16b). Dans ces formulations, le phytoplancton est représenté
par au moins deux variables, habituellement la biomasse du phytoplancton en car-
bone et en azote. Cela permet de dissocier, en fonction de l’état physiologique du
phytoplancton, la dynamique de l’absorption des nutriments (qui peut par exemple
être réalisée de nuit) de celle de la fixation du carbone (qui nécessite l’énergie lu-
mineuse). Di↵érentes versions de ces formules ont été appliquées avec succès aux
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modèles biogéochimiques océaniques dans des configurations physiques simples (i.e.,
en une dimension ; Lancelot et al., 2000; Allen et al., 2002; Lefèvre et al., 2003;
Mongin et al., 2003; Blackford et al., 2004; Salihoglu et al., 2008) mais aussi plus
complexes (i.e., en trois dimensions ; Tagliabue et Arrigo, 2005; Vichi et Masina,
2009; Vogt et al., 2010).

Enfin, des modèles représentant l’ensemble des processus cellulaires (réplication
de l’ADN, transcription en ARN, synthèse des protéines, synthèse des lipides, synthèse
des pigments, etc.) peuvent aussi être développés (Figure 2.16c). De tels modèles sont
alors basés sur des relations de compromis entre les di↵érentes fonctions cellulaires
(Pahlow et Oschlies, 2009) ou sur la construction de réseaux métaboliques (Yang
et al., 2000; Shastri et Morgan, 2005).

Puisque les pigments jouent un rôle essentiel dans la capacité des cellules phyto-
planctoniques à utiliser l’énergie lumineuse, plusieurs modèles ont cherché à représen-
ter leur dynamique, en particulier celle de la chlorophylle a (Chl). Dans les modèles
les plus simples, le rapport Chl/C est constant (absence de photoacclimatation).
Dans les modèles plus complexes, le rapport Chl/C est variable (modèles avec pho-
toacclimatation). Ce rapport peut être estimé à partir d’une relation empirique
(comme à partir des valeurs de température, de lumière et de taux de croissance li-
mitée par les nutriments, Cloern et al., 1995), ou être défini de manière mécanistique,
soit à partir de relations statistiques (Geider et Platt, 1986; Doney et al., 1996; Bis-
sett et al., 1999), soit en simulant explicitement l’évolution temporelle de la concen-
tration en chlorophylle grâce à une équation di↵érentielle (Geider et al., 1997; Flynn
et Flynn, 1998; Baumert et Petzoldt, 2008; Ross et Geider, 2009). Geider et al.
(1998) ont ainsi proposé un modèle de croissance du phytoplancton, calibré à partir
d’expériences en laboratoire, dans lequel la production de chlorophylle est propor-
tionnelle à l’assimilation de l’azote et à la fixation du carbone. Ce modèle sera
ensuite inclus dans un modèle biogéochimique océanique pour simuler la production
primaire en zone oligotrophe (Lefèvre et al., 2003).

Stœchiomérie et photoacclimatation

Des variations significatives de la stœchiométrie du phytoplancton par rapport aux
rapports de Redfield ont été observées, à la fois dans des cultures expérimentales
(en conditions limitées en éléments nutritifs) (Sciandra, 1991) et in situ (Martiny
et al., 2013a,b) (Figure 2.17). Ces variations ont mis en évidence les limites des
modèles de type Redfield-Monod et la nécessité de formulations non-redfieldiennes
(formulations en quotas) (Flynn, 2003a, 2010).

En outre, les formulations qui supposent un rapport Chl/C constant ne par-
viennent pas à reproduire certaines données expérimentales (Flynn, 2001) ni cer-
taines observations in situ (Doney et al., 1996; Lévy et al., 1998), ce qui suggère la
nécessité de prendre également en compte la photoacclimatation dans les modèles
biogéochimiques océaniques.
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Figure 2.17: Variabilité régionale et saisonnière du rapport C/N dans les oceans, estimée
à partir du ratio entre carbone particulaire organique (POC) et azote particulaire organique
(PON), mesurés à partir de 38 468 observations ponctuelles réalisées dans l’océan global.
Les régions oligotrophes (en bleu) et eutrophes (en rose) ont été distinguées à partir de la
valeur médiane de PON (1,0 µmol/L). La valeur de Redfield de 6,6 molC/molN est indiquée
à titre de comparaison. Figure issue de Ayata et al. (2014) et réalisée à partir des données
de Martiny et al. (2013b).

Cependant, il n’est pas facile de trouver le bon compromis entre un modèle trop
simple, incapable de reproduire correctement la dynamique observée, et un modèle
trop complexe, qui présente trop de paramètres non connus et qui ne peuvent être
contraints par des données trop limitées (Flynn, 2003b). En comparant des résultats
de modèles à des données issues d’expériences en laboratoire, Flynn (2003a) a suggéré
que les modèles en quota avec une relation Chl/C empirique ⌧devraient être adéquats
pour la plupart des scénarios de modélisation océanographique�. Il faut cependant
garder à l’esprit que même si un modèle qui repose sur des hypothèses simplifiées
peut être capable de reproduire les données observées, ce modèle n’est pas forcément
correct (Mitra et al., 2007; Flynn, 2010).

Dans ce contexte, j’ai cherché à comparer de manière rigoureuse plusieurs représen-
tations de complexité croissance de la croissance du phytoplancton, incorporées dans
un modèle biogéochimique océanique simple et couplé à un modèle physique à une
dimension (Ayata et al., 2013). J’ai ainsi démontré, en milieu oligotrophe, la nécessité
de prendre en compte la photoacclimatation (grâce à un rapport Chl/C variable)
pour simuler le maximum de chlorophylle de subsurface observé et de représenter
une stœchiométrie C/N variable pour simuler des grandeurs réalistes de production
primaire (Figure 2.18).
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Figure 2.18: Cycles saisonniers des nitrates, de l’azote organique particulaire (PON), de
la chlorophylle et de la production primaire, modélisés et observés à la station oligotrophe
BATS en 1998. Du haut vers le bas, quatre modèles de complexité croissante ont été utilisés
pour représenter la production primaire : modèle de Redfield (rapport C/N constant) avec
rapport Chl/C constant (P1.0), modèle de Redfield (rapport C/N constant) avec un rapport
Chl/C diagnostique (P1.5), modèle en quota (rapport C/N variable) avec un rapport Chl/C
diagnostique (P2.5) et modèle en quota (rapport C/N variable) avec un rapport Chl/C
prognostique (P3.0). Les simulations ont été réalisées après optimisation des paramètres par
algorithme microgénétique. La profondeur de la couche de mélange observée est superposée
en blanc sur les profils verticaux observés de la concentration en nitrate. Figure modifiée
d’après Ayata et al. (2013).

Par la suite, en couplant ces modèles biogéochimiques à un modèle physique
en trois dimensions capable de représenter la circulation à méso-échelle d’un bassin
océanique, j’ai quantifié les conséquences de la prise en compte d’un rapport C/N
variable dans les estimations de production primaire à l’échelle régionale (Ayata
et al., 2014). J’ai ainsi montré que la plasticité du rapport C/N du phytoplancton
avait pour conséquence de faire varier l’e�cacité de la fixation du carbone (par
rapport aux estimations prédites pour des rapports C/N constants) et permettait en
particulier en conditions oligotrophes de fixer plus de carbone que ce que prédirait
un modèle de Redfield, et, inversement, de fixer moins de carbone en conditions
eutrophes (Figure 2.19). Ces variations dans les productions primaires simulées ne
sont pas négligeables puisqu’elles peuvent atteindre 30 % de la production estimée.
Il semble donc essentiel d’incorporer des rapports stœchiométriques variables dans
les modèles biogéochimiques océaniques, comme il est par exemple prévu de le faire
dans les années à venir dans le modèle biogéochimique PISCES (Aumont et al.,
2015).
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Figure 2.19: Conséquences de la prise en compte d’un rapport C/N variable (modèle
en quota) pour modéliser la production primaire océanique : a) Moyenne annuelle de la
concentration en chlorophylle en surface simulée par le modèle. b) Moyenne annuelle de la
concentration en chlorophylle en surface observée par satellite en Atlantique Nord (GlobCo-
lour). c) Moyenne annuelle du rapport C/N du phytoplancton en surface simulé par le modèle
(molC/molN). d) Moyenne annuelle de l’e�cacité de la fixation du carbone en surface simulée
par le modèle, calculé comme la di↵érence relative entre le rapport C/N de l’assimilation
et la valeur classique du rapport de Redfield (6,6 molC/molN). Les deux régions contourées
par une ligne noire ont été déterminée par la concentration en nitrate à 50 m : une région
eutrophe au Nord (>5 mmolN/m3) et une région oligotrophe au Sud (<0.5 mmolN/m3).
e) Variabilité saisonnière et régionale du rapport C/N du phytoplancton en surface et f) de
l’e�cacité de la fixation du carbone (surconsommation et sous-consommation en carbone,
par rapport à ce qui serait simulé avec un rapport C/N constant pour le phytoplancton).
Les valeurs calculées pour les régions oligotrophes sont en bleu et celles calculées pour les
régions eutrophes en rose. Figure modifiée d’après Ayata et al. (2014).
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Spectre lumineux et croissance du phytoplancton

Nous l’avons vu, le phytoplancton fixe du carbone inorganique grâce à la photo-
synthèse en utilisant l’énergie lumineuse. Les modèles de croissance prennent donc
en compte la quantité de lumière disponible. Or, seules les radiations dont les lon-
gueurs d’onde se situent entre 350 et 700 nm peuvent servir à la photosynthèse (PAR,
rayonnement photosynthétiquement actif) et parmi celles-ci, seules celles dont les
photons pourront être captés par les pigments photosynthétiques (e.g., chlorophylles
et caroténöıdes) pourront être utilisés (PUR, rayonnement photosynthétiquement
utilisable) (Morel, 1978). Il semble donc important de prendre en compte non seule-
ment la quantité de lumière disponible, mais également sa qualité, c’est-à-dire sa
couleur (longueurs d’onde ou spectre lumineux), dans les modèles. Ceci est en par-
ticulier nécessaire lorsque l’on cherche à modéliser la croissance du phytoplancton
dans des milieux où la concentration en particules est très élevée et peut atténuer
de manière di↵érentielle les longueurs d’onde disponibles. Ainsi, certains modèles
biogéochimiques discrétisent le spectre lumineux en deux ou trois couleurs dont l’ab-
sorption varie (e.g., le rouge, le vert et le bleu, Aumont et al., 2015) en se basant sur
les coe�cients d’absorption estimés par Morel (1988) puis modifiés par Morel et Ma-
ritorena (2001)g. Cependant, la prise en compte de l’ensemble du spectre lumineux
est essentiel dans les modèles utilisés pour simuler la croissance de phytoplancton
dans des cultures denses à haut rendement, où la lumière est très rapidement ab-
sorbée et où l’absorption di↵érentielle des photons selon leur longueur d’onde se joue
dès les premiers centimètres à la surface de la culture.

C’est dans ce contexte que j’ai collaboré avec Martin Laviale et Olivier Bernard à
l’encadrement d’un étudiant de Master 1, Philippe Le Noac’h, sur la prise en compte
du spectre lumineux dans les modèles de croissance du phytoplancton (Figure 2.20).
Un article est en préparation à partir des travaux réalisés par Philippe Le Noac’h
(2016) pendant son stage de Master 1.

Figure 2.20: Prise en compte du spectre lumineux dans les modèles de croissance.
À gauche : Plateforme expérimentale FullSpectrum du LOV pour la culture de phytoplanc-
ton sous serre. Les filtres colorés permettent de sélectionner une partie du spectre lumineux
auquel chaque bassin de culture est exposé (© M. Laviale). À droite : Évolution temporelle
de la biomasse phytoplanctonique (en azote) pour di↵érentes conditions de culture : filtre de
lumière verte (en vert), filtre de lumière rouge (en rouge), filtre neutre (en gris) et conditions
de contrôle (en noir). Les données expérimentales sont représentées par des points (données
manquantes pour le bassin contrôle), les valeurs simulées par des courbes. Figure modifiée
d’après Le Noac’h (2016).

gPour une synthèse des très nombreux travaux menés par André Morel sur l’optique océanique,
on pourra se référer à l’article de ses collègues Antoine et al. (2014).
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2.4 Biodiversité et biogéographie du plancton marin

Depuis mon recrutement comme mâıtre de conférences à l’UPMC, rattachée au La-
boratoire d’Océanographie de Villefranche-sur-Mer (LOV, UMR 7093), j’ai développé
un programme de recherche sur la distribution de la biodiversité et la biogéographie
du plancton, et plus particulièrement du zooplancton en Mer Méditerranée. Ces tra-
vaux, initiés dans le cadre du programme européen FP7-PERSEUS, ont été soutenus
par le programme national MERMEX de l’INSU, et en particulier l’action PlankMed
du WP5 de MERMEX.

Après avoir présenté le rôle des copépodes dans le fonctionnement des écosystèmes
pélagiques, je présenterai l’approche fonctionnelle du zooplancton à travers la définition
de traits fonctionnels, l’identification de groupes fonctionnels et la description de la
biogéographie de ces traits. Enfin, je présenterai l’impact du changement climatique
sur la diversité des communautés de copépodes marins, en particulier estimé grâce
à l’utilisation de modèles de niche environnementale.

2.4.1 Rôle des copépodes dans le fonctionnement des écosystèmes
pélagiques

Les copépodes sont parmi les organismes zooplanctoniques les plus abondants dans
l’océan, à la fois en abondance et en biomasse (Longhurst, 1985; Verity et Smetacek,
1996; Humes, 1994; Mauchline, 1998; Frangoulis et al., 2004; Bron et al., 2011;
Kiørboe, 2011a)h. D’après Turner (2004), les copépodes représenteraient entre 70 et
90 % des abondances totales du mésozooplancton marin. Au total, près de 14 700
espèces de copépodes marins sont reconnues (Walter et Boxshall, 2017). Parmi celles-
ci, plus de 2 600 espèces planctoniques ont été recensées et décrites par Razouls et al.
(2005-2017). Les copépodes planctoniques sont présents dans l’ensemble des habitats
pélagiques, des estuaires à l’océan ouvert, de la surface aux eaux les plus profondes.
Leur biogéographie est très variable, puisque certaines espères ont des distributions
très limitées, et d’autres sont cosmopolites et présentes à l’échelle de l’océan globali.

En raison de leur abondance, les copépodes jouent un rôle central dans les
cycles biogéochimiques et en particulier la pompe à carbone biologique (Steinberg
et Landry, 2017) (Figure 2.21). Ils réalisent la production secondaire en consom-
mant du phytoplancton, du microzooplancton (protistes hétérotrophes), du petit
mésozooplancton (oeufs et stades larvaires de copépodes par exemple) et des détritus
(Sherr et al., 1986; Stoecker et Capuzzo, 1990; Calbet, 2001; Frangoulis et al., 2004;
Calbet et Saiz, 2005; Saiz et Calbet, 2007) et sont eux-même consommés par les
stades larvaires et juvéniles de poissons, comme chez la morue, le thon, le merlu, la
sardine ou l’anchois (Beaugrand et al., 2003; Heath et Lough, 2007; Catalán et al.,
2011; Morote et al., 2011; Costalago et al., 2014). En consommant leurs proies, les
copépodes ont aussi tendance à relâcher des particules détritiques et du carbone
dissous, un processus appelé sloppy feeding en anglais et qui contribue également
aux flux de carbone (Møller et al., 2003; Møller, 2005; Saba et al., 2009, 2011).

hUne étude récente, basée sur des données d’imagerie, a néanmoins mis en évidence l’impor-
tance quantitative des radiolaires, qui pourraient supplanter les copépodes au sein des métazoaires
planctoniques marins (Biard et al., 2016).

iBien que l’existence d’espèces cryptiques pourraient remettre en question la biogéographie
précédemment décrite pour certaines espèces (Goetze, 2003; Cornils et Held, 2014; Gutiérrez-Aguirre
et al., 2014).
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Figure 2.21: Importance du zooplancton et des copépodes dans les flux biogéochimiques
océaniques. À gauche : rôle des organismes micro-, méso- et macro-zooplanctoniques dans
les flux biogéochimiques. À droite : Processus métaboliques des copépodes associés aux flux
d’azote et de carbone. Les copépodes vont consommer de la matière organique particulaire
(en azote, PON, et en carbone, POC) en consommant leurs proies (phytoplancton et/ou
zooplancton). À partir du carbone ingéré, une partie est respirée et libère du dioxyde de
carbone, le reste est utilisé pour la croissance et le reproduction (production secondaire).
Ils vont aussi relâcher de la matière organique particulaire dans le milieu en s’alimentant
(sloppy feeding), en produisant des pelotes fécales, en libérant leurs anciennes carapaces au
cours de la mue et en mourant. Ils vont libérer de la matière organique dissoute (DOC) via
l’excrétion ou par leurs pelotes fécales. Figure modifiée d’après Steinberg et Landry (2017).

Enfin, les copépodes contribuent à l’export de carbone à travers leur mortalité,
la production de mues et la production de pelotes fécales capables de libérer du car-
bone organique dissous (Turner, 2002; Saba et al., 2011; Turner, 2015). Les carcasses
de copépodes sont abondantes dans le plancton (Tang et al., 2006; Elliott et Tang,
2011) et leur chute peut contribuer significativement à l’export de carbone (Frangou-
lis et al., 2011). De plus, l’export vers les couches profondes de l’océan est favorisé
par les importantes migrations que peuvent réaliser les copépodes, qu’il s’agisse de
migrations nychtémérales (diel vertical migration, DVM) (Steele et Henderson, 1998;
Yamaguchi et al., 2002; Hansen et Visser, 2016) ou de migrations ontogéniques ou sai-
sonnières (Kobari et al., 2008; Jónasdóttir et al., 2015). Ainsi, les grands copépodes
subarctiques (e.g., Calanus spp. en Atlantique Nord ou Neocalanus spp. dans le Pa-
cifique Nord), bien connus pour leurs importantes réserves lipidiques, migrent en
profondeur pendant l’hiver (Bradford-Grieve et al., 2001; Kobari et al., 2008; Dar-
nis et Fortier, 2012; Jónasdóttir et al., 2015). Récemment, Jónasdóttir et al. (2015)
ont montré que les migrations annuelles de Calanus finmarchicus pendant l’hiver
vers des profondeurs situées entre 600 et 1400 mètres conduisaient à un export de
carbone (en raison de leur métabolisme lipidique et de leur mortalité tout au long
de l’hiver) équivalant au flux de carbone organique particulaire (POC) associé à la
chute de la neige marine.

Etant donné leur importance écologique, les copépodes sont également des senti-
nels de l’impact du changement climatique sur les écosystèmes marins (Hays et al.,
2005; Richardson, 2008; Beaugrand et al., 2010). Nous y reviendrons en section 2.4.3.
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2.4.2 Approche fonctionnelle des copépodes planctoniques

Traits fonctionnels des copépodes planctoniques

Nous avons déjà mentionné les traits fonctionnels, ces caractéristiques des orga-
nismes qui contrôlent leur fitness ou succès évolutif, en section 2.1.2. Concernant les
organismes zooplanctoniques, une typologie de leurs traits fonctionnels basée sur le
rôle écologique et le type de ces traits a été proposée par Litchman et al. (2013)
(Figure 2.4). Récemment, Hébert et al. (2017) ont proposé d’étendre la classifica-
tion initialement proposée par Litchman et al. (2013), d’une part en distinguant les
di↵érents compartiments auxquels l’énergie pouvait être allouée (et donc en prenant
mieux en compte les traits de type physiologique), et, d’autre part, en identifiant
explicitement des ⌧traits d’e↵et� (e↵ect trait en anglais) capable d’a↵ecter directe-
ment le fonctionnement des écosystèmes.

Parmi ces traits (fonctionnels et/ou d’e↵et), Thomas Kiørboe (2011b) a identifié
trois caractéristiques propres aux copépodes pélagiques qui pourraient expliquer leur
succès numérique parmi le zooplancton marin :

• Leur corps en forme de torpille et pourvu d’antennules sensorielles (Verity et
Smetacek, 1996) et l’organisation de leur muscles moteurs rendent les copépodes
extrêmement e�caces pour détecter et échapper aux prédateurs, avec des vi-
tesses lors des sauts d’échappement et des forces produites dix fois plus impor-
tantes que pour les autres organismes planctoniques de taille similaire (Kiørboe
et al., 2010).

• La capacité de percevoir leurs proies à distance et de les capturer, soit lors-
qu’elles arrivent dans leur courant de filtration ou dans leur sphère de per-
ception, permet de s’a↵ranchir en partie de la di�culté de filtrer l’eau pour
y récupérer ses proies (Kiørboe, 2011a). En e↵et, l’utilisation de courant de
filtration ou de sauts actifs pour attaquer ses proies ne se retrouve que très
rarement parmi les autres organismes zooplanctoniques.

• Une recherche e�cace des partenaires sexuels (Kiørboe et Bagøien, 2005), dans
un environnement où les partenaires sont pourtant rares, est permise grâce à la
perception à distance de phéromones sexuels (Parker, 1902). Ceci permet une
reproduction sexuelle avec un accouplement à chaque génération (ce qui est
relativement rare dans le plancton) et procure un avantage puisqu’elle permet
de s’a↵ranchir plus facilement de mutations délétères et de promouvoir les
⌧meilleurs gènes� grâce à la sélection sexuelle.

Plusieurs études récentes ont cherché à informer les traits fonctionnels des orga-
nismes zooplanctoniques, et en particulier des copépodes marins (Pomerleau et al.,
2015; Benedetti et al., 2016; Hébert et al., 2016a,b; Brun et al., 2017; Kenitz et al.,
2017). Pomerleau et al. (2015) ont documenté les traits fonctionnels de 42 espèces
zooplanctoniques du Pacifique Nord-Est Subarctique, et en particulier la taille du
corps, le groupe trophique (carnivore, omnivore, herbivore, détritivore), la stratégie
d’alimentation selon la classification proposée par Kiørboe (2011a) (à l’a↵ût, en
maraude, ou par courant de filtration) et la stratégie de ponte (avec ou sans sacs
ovigères). Le comportement de migration verticale a également été informé, ainsi
que la distribution verticale et l’habitat (bien que ces deux dernières informations
ne soient pas des traits fonctionnels sensu Violle et al. (2007)). Parmi ces 42 espèces,
31 étaient des copépodes.
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Au cours de la thèse de Fabio Benedetti (2013-2016), thèse que j’ai co-encadrée
au LOV, nous nous sommes intéressés aux copépodes de la Mer Méditerranée. Nous
avons ainsi décrit les traits fonctionnels de 191 espèces de copépodes parmi les plus
présentes et abondantes en Méditerranée (Benedetti et al., 2016) : la longueur mini-
male et maximale de leur corps, le groupe trophique, la stratégie d’alimentation et
la stratégie de ponte (Figure 2.22). Nous avons également renseigné leurs capacités
de migration verticale et leur habitat et ces données ont été publiées dans la base
de données en ligne PANGAEA (Benedetti et al., 2015).

Figure 2.22: Exemple de traits fonctionnels pouvant être définis pour les copépodes
pélagiques. Figure issue de la thèse de Fabio Benedetti (Benedetti, 2016).

Hébert et al. (2016a,b) ont rassemblé pour le zooplancton des informations sur
13 traits d’e↵et (Hébert et al., 2017). Leur base de données inclut 201 espèces d’eau
douce et 191 espèces marines. Ces traits d’e↵et ont été choisi car contribuant aux
cycles du carbone, de l’azote et du phosphore. Ils incluent : la taille du corps, la com-
position élémentaire et biochimique du corps, les taux de respiration et d’excrétion
et les rapports stœchiométriques.

Encore plus récemment, Brun et al. (2017) ont publié une base de données sur
les traits fonctionnels des copépodes marins pélagiques de l’océan global. À partir
de données collectées dans la littérature et auprès d’experts, ils ont ainsi collecté un
total de 9.306 entrées pour 14 traits fonctionnels. Parmi ces traits, se trouvent la
taille du corps, le mode d’alimentation, la stratégie de ponte, la taille des oeufs, le
taux de respiration et la présence de myéline autour des fibres nerveuses. Cette base
de données est également accessible sur PANGAEA (Brun et al., 2016b).

Enfin, grâce à l’étude d’une série temporelle combinée à la description de traits
fonctionnels (et d’un modèle dynamique des communautés planctoniques), Kenitz
et al. (2017) ont décrit la succession saisonnière des traits du zooplancton en Manche,
en s’intéressant en particulier aux traits trophiques des 12 espèces de copépodes les
plus abondantes. Ils ont ainsi montré que la dynamique temporelle des communautés
planctoniques résultait du couplage entre traits trophiques du phytoplancton, du
microzooplancton et du mésozooplancton et que ce couplage pourrait conduire à une
cascade des traits trophiques à travers l’ensemble du réseau trophique pélagique.
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Groupes fonctionnels des copépodes planctoniques

La définition de traits fonctionnels peut servir à décrire la diversité fonctionnelle
des communautés de zooplancton marin (Pomerleau et al., 2015; Helenius et al.,
2017; Veŕıssimo et al., 2017)j, à proposer des indices écologiques (Beauchard et al.,
2017), mais aussi à identifier et décrire des groupes fonctionnels (Pomerleau et al.,
2015; Benedetti et al., 2016), c’est-à-dire des ensemble d’espèces partageant certaines
combinaisons de traits et donc assurant des rôles écologiques similaires et distincts
des autres groupes.

Pour les copépodes de Méditerranée, nous avons ainsi identifié et décrit les
groupes fonctionnels suivants (Benedetti et al., 2016) : les grands carnivores, les
petits carnivores, les petits herbivores filtreurs (sans sacs ovigères), les grands herbi-
vores filtreurs (sans sacs ovigères), les petits omnivores chassant à l’a↵ut (avec sacs
ovigères), les petits détritivores explorant la colonne d’eau (avec sacs ovigères) et les
petits herbivores filtreurs (avec sacs ovigères) (Figure 2.23).

Figure 2.23: Groupes fonctionnels de copépodes identifiés en Mer Méditerranée à partir
de la définition de leurs traits fonctionnels. Les groupes ont été identifiés en utilisant une
méthode de groupement hiérarchique sur les quatre premiers axes d’une analyse des corres-
pondances multiples (MCA, Husson et al., 2010) réalisée à partir de 4 traits fonctionnels :
la classe de taille de la longueur maximale du corps, le groupe trophique, la stratégie d’ali-
mentation et la stratégie de ponte (les autres traits décrits étant soit redondants, comme la
taille minimale, soit peu robustes, comme les capacités de migration). En fonction du niveau
de coupure choisi, 2, 3, ou 7 groupes fonctionnels peuvent être identifiés. Le premier niveau
de coupure distingue les espèces selon leur groupe trophique (carnivore vs. non-carnivore).
Parmi les espèces non-carnivores, le second niveau de coupure distingue les espèces selon leur
stratégie de ponte (ponte libre ou présence de sacs ovigères). Puis chacun de ces groupes
peut être subdivisé en deux sous-groupes de di↵érentes tailles et/ou avec di↵érentes stratégies
d’alimentation. Puisque des niveaux de coupure plus bas ne pouvaient pas être clairement
expliqués par les combinaisons de traits, un total de 7 groupes fonctionnels ayant un sens
écologique ont été retenus. Ici 106 espèces ont été utilisées. Des résultats similaires sont
obtenus avec 191 espèces (Benedetti et al., 2016). Figure d’après Benedetti et al. (soumis).

jmais également lacustre (Barnett et Beisner, 2007; Barnett et al., 2007, 2013; Vogt et al., 2013;
Bolduc et al., 2016; Russo et al., 2016).
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Biogéographie des traits fonctionnels des copépodes planctoniques

Dans un article de synthèse que la biogéographie des traits fonctionnels du plancton
marink, Barton et al. (2013) ont souligné son importance pour la compréhension des
facteurs régulant la structure et le fonctionnement des communautés planctoniques,
mais aussi pour valider et a�ner les modèles biogéochimiques océaniques et pour
prédire le réponse des écosystèmes planctoniques au changement global. Dans cette
synthèse, ces auteurs se sont concentrés sur quelques traits clefs du phytoplancton
(comme la taille de la cellule, la diazotrophie et la mixotrophie) et du zooplancton et
en particulier des copépodes (comme la taille du corps, les stratégies d’alimentation,
et le temps de génération) (Figure 2.24).

Figure 2.24: Biogéographie du temps de génération et des stratégies de diapause chez
les copépodes calanöıdes. La couleur indique le temps de génération moyen, calculé d’après
Mauchline (1998), pour 6 régions biogéographiques (antarctique, subantarctique, tempérée-
chaude ou d’upwelling, chaude, subarctique, arctique). Les zones en pointillés indiquent la
présence d’espèces avec des stratégie de diapause à la fin du stade copépodite. Figure issue
de Barton et al. (2013).

A partir de leur base de données sur les traits des copépodes marins à l’échelle
globale (Brun et al., 2017), Brun et al. (2016a) ont décrit les variations spatiales et
saisonnières de 4 des traits fonctionnels clefs des copépodes : la taille du corps, la
stratégie d’alimentation telles que décrites par Kiørboe (2011a), la taille relative de la
ponte (Neuheimer et al., 2015) et la présence de myéline autour des fibres nerveuses
(Lenz, 2012). Ils ont en particulier identifié de fortes variations avec la latitude, la
saison et les basins océaniques. Ces variations peuvent pour moitié être expliquées
par des variations des paramètres environnementaux. Ainsi, ils ont montré que la
taille du corps diminuait avec la température, conformément à ce qui était attendu
selon la temperature-size rule (Atkinson, 1994; Forster et al., 2012) en particulier
pour les copépodes marins (Horne et al., 2016), mais également avec la productivité,
contrairement à la loi de Bergmann (Huston et Wolverton, 2011) pourtant observée
pour des cultures expérimentales du copépode Acartia tonsa (Berggreen et al., 1988).

kpour une synthèse sur la biogéographie du bactérioplancton marin, on pourra se référer à Brown
et al. (2014).

51



2 Couplage physique-biologie en écologie planctonique

Dans le cadre de la thèse de Fabio Benedetti, nous avons cherché à savoir si
les espèces de copépodes partageant les mêmes traits fonctionnels occupaient des
niches environnementales - et donc des biogéographies - similaires (Benedetti et al.,
soumis). Pour tenter de répondre à cette question, la niche environnementale de
106 espèces de copépodes présents en Méditerranée a été modélisée en fonction de
leurs préférences environnementales calibrées à l’échelle globale (température, sali-
nité, profondeur de la couche de mélange, irradiance, biomasse phytoplanctonique).
Ces résultats ont montré que les copépodes herbivores filtreurs avaient une a�nité
pour les conditions plus froides, plus variables, et plus productives que les carni-
vores ; tandis que les détritivores et les omnivores chassant à l’a↵ût n’avaient pas de
préférences environnementales (Figure 2.25).

Figure 2.25: Biogéographie des groupes fonctionnels de copépodes présents en
Méditerranée. Une ACP est réalisée sur 11 descriptions de la niche écologique de 106 espèces
de copépodes présents en Méditerranée. Les 11 descripteurs de niche ont été calibrés à
l’échelle de l’océan global. Le premier axe de l’ACP (PC1) représente un gradient des condi-
tions les plus productives (PC1<0) au plus oligotrophes (PC1>0). Le second axe de l’ACP
(PC2) distingue les tolérances aux variations de température de surface et de concentration
en chlorophyll-a. Sur la figure de droite les positions des 106 espèces et des 7 groupes fonc-
tionnels correspondant sont représentées dans l’espace des niches (PC1, PC2). On constate
que les herbivores filtreurs préfèrent les conditions plus froides, plus variables et plus pro-
ductives que les carnivores ; tandis que les détritivores et les omnivores chassant à l’a↵ût ne
semblent pas avoir de préférences environnementales. La p-value indique que la di↵érence
de distribution des groupes fonctionnels dans l’espace des niches environnementales est si-
gnificative. Figure issue de Benedetti et al. (soumis).

2.4.3 Changement climatique et distribution du zooplancton

Modéliser la distribution des espèces

Hutchinson (1957) a défini la niche écologique d’une espèce comme un hypervolume
à n dimensions (ces dimensions représentant des variables environnementales ou des
ressources nécessaires au développement de l’espèce) au sein duquel l’espèce peut se
développer et se reproduire. Cette définition permet de distinguer l’enveloppe envi-
ronnementale dans laquelle l’espèce pourrait être présente (ou niche fondamentale),
de celle ou l’espèce est réellement présente (ou niche réalisée) en raison de ses inter-
actions biotiques et/ou de contraintes à sa dispersion (Pulliam, 2000). Les modèles
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de distribution d’espèces, aussi appelés modèles de niche environnementalel, sont
des modèles statistiques permettant d’estimer la distribution probable d’une espèce,
c’est-à-dire sa niche écologique sensu Hutchinson (1957), à partir des variables en-
vironnementales (Guisan et Zimmermann, 2000; Guisan et Thuiller, 2005; Elith et
Leathwick, 2009).

Puisque ces modèles simulent de manière statistique la probabilité d’occurrence
d’une espèce pour des conditions environnementales données, ils peuvent également
servir dans un contexte de changement climatique. Ils sont alors utilisés pour prédire
les distributions futures des espèces à partir de projections des conditions environ-
nementales (Bellard et al., 2012), en particulier celles issues des modèles climatiques
globaux forcés par les scénarios du Groupement Intergouvernemental sur l’Evolu-
tion du Climat (GIEC) (IPCC, 2013). Les modèles de distribution d’espèce sont donc
fréquemment utilisés pour estimer l’impact potentiel du changement climatique sur
la distribution de la biodiversité (Pearson et Dawson, 2003; Beaumont et al., 2008;
Cheung et al., 2009; Pereira et al., 2010; Thuiller et al., 2011; Bellard et al., 2012;
Cheung et al., 2013; Brotons, 2014; Mouquet et al., 2015).

Les distributions simulées par ces modèles résultent en partie de choix de pa-
ramétrisation pouvant générer une variabilité des résultats obtenus, aussi appelée
incertitude (Heikkinen et al., 2006; Araújo et New, 2007; Rocchini et al., 2011).
Cette incertitude peut résulter de la qualité des données biologiques ayant servi à la
calibration, du type de variables environnementales considérées, du type de modèle
statistique utilisé pour estimer la niche environnementale, des scénarios climatiques
et du modèle de circulation générale d’où sont issues les variables environnemen-
tales. Les études ayant cherché à quantifier le rôle relatif de ces di↵érentes sources
d’incertitude ont souligné le rôle majeur joué par le choix du modèle statistique
(Beaumont et al., 2008; Diniz-Filho et al., 2009; Buisson et al., 2010; Garcia et al.,
2012; Goberville et al., 2015; Benedetti et al., 2017).

En milieu marin, les modèles de distribution d’espèces ont surtout été appliqués
aux poissons, aux mammifères marins, ou aux invertébrés benthiques (Robinson
et al., 2011). Les études s’intéressant au plancton concernent principalement le
mésozooplancton, et en particulier les copépodes (e.g., Beaugrand et Helaouet, 2008;
Beaugrand et al., 2013; Chust et al., 2014; Villarino et al., 2015; Brun et al., 2016a;
Benedetti et al., 2017). Les études ayant permis de modéliser la distribution d’espèces
phytoplanctonique avec ce type de modèle demeurent rares (e.g., Irwin et al., 2012;
Pinkernell et Beszteri, 2014; Brun et al., 2015; Rivero-Calle et al., 2015; Barton
et al., 2016b).

Impact du changement climatique sur la diversité des communautés de copépodes

Dans les océans, le changement climatique semble favoriser l’abondance et l’étendue
spatiale des espèces zooplanctoniques a�liées à des eaux relativement chaudes (Beau-
grand et al., 2002a; Atkinson et al., 2004). Il a par exemple été montré qu’en Atlan-
tique Nord la distribution spatiale des assemblages de copépodes caractéristiques de
conditions sub-tropicales ou tempérées a augmenté entre 1960 et 1999, contrairement
aux assemblages d’eaux plus froides (Beaugrand et al., 2002a,b, 2010).

lEn anglais : Species Distribution Models ou SDM, également appelés Environmental Niche
Models ou ENM, ou encore Habitat suitability models.
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En utilisant des modèles de distribution d’espèce, Beaugrand et al. (2013) ont
montré que le changement climatique pourrait énormément influencer les abondances
locales du copépode Calanus finmarchicus en Atlantique Nord, avec par exemple des
augmentations d’abondances de plus ou moins 6 à 10 fois les variations temporelles
observées. De manière similaire, Villarino et al. (2015) ont montré que les commu-
nautés de copépodes d’Atlantique Nord pourraient subir un déplacement moyen vers
le Nord de 8,7 km/décennie, avec des pics saisonniers de 12 à 13 jours plus tôt pour
les abondances de Calanus finmarchicus et C. hyperboreus, et des changements im-
portants dans la structure des communautés avec un remplacement de 42,8 à 78,5 %
des espèces situées au sud du Front Océanique Polaire.

À l’occasion de la thèse de Fabio Benedetti, nous avons travaillé à l’échelle de
la Mer Méditerranée et nous avons montré que le changement climatique pourrait
entrainer une perte moyenne de 7% de la richesse spécifique des communautés de
copépodes de ce bassin à la fin du siècle (Benedetti et al., 2017). Les pertes de
richesse seraient plus fortes dans le bassin Est et les espèces perdues ne seraient
pas remplacées par d’autres (Figure 2.26). Une augmentation locale de la richesse
spécifique pourrait cependant être observée dans les zones les plus froides et les
moins salées, puisque les espèces les plus sensibles au changement climatique se
déplaceraient vers le Nord-Ouest du bassin pour suivre leur niche environnementale.
Fabio a également quantifié les sources d’incertitudes associées à ces prédictions et
a montré que le choix du modèle statistique était la source majeure d’incertitude,
en particulier car les modèles en présence-seule et en présence-absence fournissaient
des visions complémentaires des niches environnementales (Benedetti et al., 2017).

En plus de modifier la distribution des espèces et donc la richesse spécifique des
communautés zooplanctoniques, le changement climatique pourrait également modi-
fier la diversité fonctionnelle de ces communautés en a↵ectant de manière di↵érente
des espèces ayant des rôles écologiques distincts (Thuiller et al., 2006; Villéger et al.,
2011; Buisson et al., 2013; Cantarel et al., 2013; Gallagher et al., 2013; Foster et
Twitchett, 2014; Thuiller et al., 2014). Les études à ce sujet se sont presque exclusi-
vement intéressées aux espèces terrestres ou continentales (à l’exception des études
de Villéger et al. (2011) et Foster et Twitchett (2014) qui se sont intéressées aux in-
vertébrés benthiques fossiles et de l’étude de Albouy et al. (2015) qui s’est intéressée
aux poissons côtiers de Méditerranée). Des études récentes sur l’impact du chan-
gement climatique sur les communautés de poissons d’eau douce ont par exemple
confirmé l’hypothèse que les perturbations favorisent les communautés ayant des
combinaisons de traits fonctionnels similaires et donc l’homogénéisation de ces com-
munautés (Buisson et al., 2013). À l’échelle de l’avifaune européenne, Thuiller et al.
(2014) ont également montré que la sensibilité au changement climatique était dis-
tribuée de manière aléatoire sur le dendrogramme fonctionnel et que d’ici la fin du
siècle les espèces qui sont fonctionnellement uniques ne seraient pas plus a↵ectées
que les autres par le changement climatique. En revanche, la diversité de certains
traits fonctionnels, comme le régime trophique et le comportement d’alimentation,
pourrait être a↵ectée.

En milieu marin, l’étude de fossiles d’invertébrés benthiques du Permien et du
Trias a montré que malgré une extinction de 62 à 74 % des genres, quasiment tous
les groupes fonctionnels ont perduré à travers la crise de masse Permien-Trias qui a
eu lieu il y 252 millions d’années (Foster et Twitchett, 2014). Ces travaux semblent
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2.4 Biodiversité et biogéographie du plancton marin

Figure 2.26: Impact du changement climatique sur la distribution de la richesse spécifique
(diversité a) des communautés de copépodes en Mer Méditerranée. La di↵érence de richesse
spécifique a été estimée entre la fin de siècle (2069-2098) et la période historique (1965-1994).
Il s’agit d’une estimation consensus issue d’un ensemble de simulations utilisant 10 modèles
de niche environnementale et 3 scénarios climatiques. Des pertes de richesse spécifique (en
bleu) dominent l’ensemble du bassin et sont plus fortes à l’Est. Une augmentation locale
de la richesse spécifique (en rouge) est cependant observée dans les zones les plus froides et
les moins salées, en raison du déplacement vers le Nord-Ouest des espèces les plus sensibles
au changement climatique et plutôt a�liées à l’Atlantique Nord. L’e↵et du changement
climatique sur la composition des assemblages d’espèces (diversité b) a aussi été estimé
et a montré que la dissimilarité des assemblages était dominée par une perte de richesse
spécifique avec imbrication, c’est-à-dire que les espèces perdues n’étaient pas remplacées. Il
faut cependant garder en tête que les espèces lessepsiennes (originaires de la Mer Rouge et
pouvant passer le canal de Suez) n’ont pas été prises en compte. Figure d’après Benedetti
et al. (2017).

suggérer que les extinctions de masse en réponse aux changements climatiques passés
n’ont pas eu d’impact significatif sur la diversité fonctionnelle à l’échelle globale. Ces
auteurs ont aussi montré que le milieu du Trias était caractérisé par une régularité
fonctionnelle plus grande, en raison de la radiation de l’épifaune herbivore vigile.

Albouy et al. (2015) ont étudié l’impact du changement climatique sur la di-
versité fonctionnelle des communautés de poissons côtiers en Méditerranée et on
montré que l’extinction de 40 espèces de ces poissons, telle qu’estimée pour la fin
de siècle, n’entrainerait qu’une diminution de 3% de la diversité fonctionnelle de ces
communautés, en raison d’un important niveau de redondance fonctionnelle au sein
de celles-ci.

Les travaux de Fabio Benedetti pendant sa thèse ont montré des résultats compa-
rables pour les copépodes de Méditerranée (Figure 2.27). Parmi ceux-ci, les espèces
les plus sensibles au changement climatique feraient partie des herbivores filtreurs,
alors que les espèces carnivores et détritivores seraient relativement peu sensibles
et qu’il n’existerait pas de variation significative de la sensibilité au changement
climatique entre les groupes fonctionnels. Un article est en cours de rédaction à ce
sujet.
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Figure 2.27: Impact du changement climatique sur la diversité fonctionnelle des commu-
nautés de copépodes en Mer Méditerranée. La di↵érence de diversité fonctionnelle (DFD),
quantifiée à partir de l’indice de Faith, c’est-à-dire à partir des longueurs des branches du
dendrogramme fonctionnel (Faith, 1992), a été calculée entre les assemblages futurs (fin de
siècle) et présents en surface de la Mer Méditerranée. Puisque celle-ci est par construction
corrélée à la di↵érence de richesse spécifique présentée en Figure 2.26, la significativité sta-
tistique par rapport à une distribution nulle a été testée afin d’identifier les zones où le
changement climatique a↵ecte la DFD davantage que ce qui serait attendu juste à partir du
changement de richesse spécifique (Figure 2.26). La fréquence des p-values correspond au
nombre de fois où le changement climatique a a↵ecté la DFD de manière plus importante, ou
moins importante, que ce qui aurait pu être attendu de ses e↵ets sur la richesse spécifique.
Figure issue de la thèse de Benedetti (2016).
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2.5 Conclusion des travaux antérieurs

Au cours de ma thèse, de mon post-doctorat et maintenant en tant que mâıtre de
conférences, mes travaux de recherche m’ont donc permis d’acquérir une large culture
scientifique en écologie marine, en océanographie et en biogéochimie marine. J’ai en
e↵et eu la chance de pouvoir aborder une vaste gamme de questions scientifiques,
de la dynamique des populations à la biogéographie du plancton en passant par la
biogéochimie marine. Mes objets d’étude incluent les larves pélagiques d’invertébrés
benthiques, le phytoplancton, ou encore le zooplancton. Mes zones d’application
couvrent la Manche, l’Océan Atlantique et la Mer Méditerranée. Les outils que j’ai
mis en œuvre regroupent des campagnes d’échantillonnage in situ, des identifications
taxinomiques et génétiques en laboratoire, des analyses statistiques multivariées, de
la modélisation statistique de distribution d’espèces, de la modélisation eulérienne et
lagrangienne du transport larvaire et de la modélisation biogéochimique océanique.

J’ai ainsi eu l’occasion de collaborer avec des personnes ayant un large éventail
de compétences complémentaires aux miennes, que ce soit des collègues de Rosco↵,
du LOCEAN, de Villefranche, mais aussi de l’Ifremer Brest et Nantes, de l’IRD
Sète et Montpellier, de l’INRIA Sophia-Antipolis et Rocquencourt, de Météo-France
Toulouse, mais également de Suisse, d’Espagne, d’Allemagne et des Bermudes.

En arrivant au LOV, j’ai eu la chance de pouvoir bénéficier du projet FP7-
PERSEUS, grâce à l’implication de Philippe Koubbi (malgré son départ de Vil-
lefranche), mais aussi de Cécile Guieu et de Jean-Olivier Irisson. Ceci m’a donné
l’opportunité de participer à des conférences internationales dès mon arrivée à Ville-
franche, comme l’EGU en 2013, ce qui m’a permis de mettre en place ma collabora-
tion avec Samuel Somot et Fanny Adlo↵ de Météo-France Toulouse et avec François
Guilhaumon de l’UMR MARBEC à Montpellier, collaboration qui a débouché sur
le projet PlankMed dans lequel s’inscrivait le sujet de thèse de Fabio Benedetti.
Grâce au projet PERSEUS j’ai aussi eu la chance de pouvoir proposer un sujet de
Master 2 au LOV dès 2013 (le stage de M2 de Fabio Benedetti), à l’issue duquel
j’ai également pu déposer un sujet de thèse à l’ED 129 Sciences de l’Environnement
d’̂ıle de France, co-encadré par Cécile Guieu. Ce sujet a été financé grâce au projet
Européen KIC-Climat, ce qui a aussi permis à Fabio une mobilité internationale
pendant sa thèse. Cette mobilité nous a donné l’occasion de collaborer avec Meike
Vogt de l’ETH-Zürich (que j’avais rencontrée en 2014 à Bergen à l’occasion de la
conférence IMBER). C’est grâce à toutes ces interactions que j’ai réussi à mettre
très rapidement en place ma thématique de recherche sur la biogéographie du zoo-
plancton et de co-encadrer un doctorat, ce qui constitue une vraie chance lorsque
l’on vient d’être recruté(e) comme mâıtre de conférences.

Au sein de la communauté française, j’ai aussi activement participé à la commu-
nauté MerMeX de MISTRAL, en particulier à travers le workpackage 5 dédié à la
régionalisation de la Mer Méditerranée (cf. l’article de synthèse sur la régionalisation
que nous avons récemment soumis, Ayata et al., en révision) ou à la communauté
LEFE-CYBER (e.g., présentation invitée avec mes collègues d’Ifremer et du MIO
en 2015).
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J’ai aussi initié des collaborations à l’échelle européenne en organisant en Mars
2016 à Villefranche-sur-Mer le workshop EuroMarine PlankDiv Impact of climate
change on the distribution of plankton functional and phylogenetic diversity. Ce
workshop a rassemblé 36 chercheurs et jeunes chercheurs de 17 instituts de re-
cherche issus de 9 pays. Lors de PlankDiv, nous avons identifié cinq grands défis
pour la recherche en écologie planctonique dans les années à venir, ce qui a fait
l’objet d’une publication (Chust et al., 2017)m. Ces cinq défis incluent : (1) l’utilisa-
tion des données de séquençage haut débit en écologie planctonique, (2) l’approche
basée sur les traits fonctionnels pour faire le lien entre diversité du plancton et
fonctionnement des écosystèmes marins, (3) l’utilisation des modèles statistiques
de distribution d’espèces pour le plancton marin, (4) l’estimation de l’impact du
changement global sur la biogéographie du plancton et (5) le développement d’une
nouvelle théorie macroécologique à partir d’études en écologie planctonique.

D’un point de vue plus personnel, je pense quant à moi développer mes travaux
vers l’approche fonctionnelle du plancton marin (Barton et al., 2016a), en particulier
pour étudier l’impact du changement climatique sur la distribution de la biodiversité
planctonique mais aussi en utilisant les données de séquençage haut débit récemment
acquises en milieu marin (e.g., de Vargas et al., 2015; Guidi et al., 2016).

En 2017, je viens en e↵et d’obtenir des financements pour deux projets se si-
tuant dans la continuité de deux projets initiés en 2016, l’un portant sur l’étude
de la diversité et de la biogéographie du plancton en réponse au changement cli-
matique (projet EuroMarine PlankBioS), le second sur l’utilisation des données de
séquençage haut débit pour l’écologie planctonique (projet Sorbonne Universités
ModelOmics et deuxième année du projet LEFE-EC2CO FunOmics). En parallèle,
j’ai aussi obtenu pour l’année 2016/2017 un semestre de CRCT afin de démarrer
une collaboration avec Frédéric Maps de l’Université Laval à Québec sur l’étude du
plancton arctique. Ces di↵érents projets qui démarrent me permettent d’initier des
collaborations nouvelles, aussi bien en France qu’à l’étranger, sur des thématiques
ou des zones d’étude elles aussi nouvelles (utilisation des données génomiques ; océan
global et océan arctique).

Ce sont ces thématiques que je souhaite développer dans les années à venir et
que je vais maintenant présenter dans le chapitre suivant de ce mémoire (chapitre 3).

mArticle dont je suis dernière auteure.
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Hey man of science with your perfect rules of
measure, can you improve this place with the
data that you gather ?

Bad Religion, I Want to Conquer the World.

Chapitre 3

Perspectives de recherche

Dans les années à venir, je souhaite poursuivre l’étude de la diversité et de la
biogéographie du plancton dans un monde changeant (section 3.1), en particulier en
utilisant une approche fonctionnelle (Barton et al., 2016a). Je souhaite également
me former à l’utilisation des données de séquençage haut débit (demande en cours
de délégation CNRS pour l’année 2017-2018 pour rejoindre l’UMR Evolution Pa-
ris Seine). Je pense en e↵et que ces données donnent accès à de nouvelles dimen-
sions de la diversité planctonique et qu’elles peuvent être utilisées pour l’approche
fonctionnelle du plancton marin (section 3.2). Elles proposent également des pistes
pour améliorer la représentation du plancton et de sa diversité dans les modèles
d’écosystèmes marins (section 3.3). Ces di↵érentes questions pourront être abordées
à l’échelle de l’océan global, mais aussi à des échelles plus régionales, comme celle
de l’Océan Arctique (section 3.4). Dans ce chapitre dédié à mon projet de recherche
pour les années à venir, je détaillerai donc ces di↵érentes pistes de réflexions.

3.1 Diversité et biogéographie du plancton marin dans
un contexte de changement climatique

Mes travaux sur l’étude de la diversité et de la biogéographie du plancton marin dans
un contexte de changement climatique vont se poursuivre dans la continuité des col-
laborations entamées lors du Foresight Workshop PlankDiv, financé en 2016 par
le consortium international EuroMarine. Ces collaborations perdurent actuellement
pour l’organisation du groupe de travail PlankBioS Present and future plankton bio-
geography and the link between community structure, marine ecosystem functioning
and ecosystem service provision, à nouveau financé par EuroMarine et qui aura lieu
en Juin 2017 à Donastia-San Sebastian en Espagne. L’un des objectifs de PlankBioS
sera de monter un consortium international pour soumettre des projets fédérateurs
de plus grande ampleur sur le thème de la biodiversité et de la biogéographie du
plancton.

Cet axe de recherche bénéficiera donc de collaborations avec des écologues spécialis-
tes des métriques utilisées pour quantifier les di↵érentes facettes de la biodiver-
sité (François Guilhaumon, Sébastien Villéger), des phylogénéticiens spécialistes
du plancton marin (Astrid Cornils, Léocadio Blanco-Bercial) et des modélisateurs
spécialisés dans la biogéographie du plancton (Meike Vogt).
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3.1.1 Les di↵érentes facettes de la biodiversité

La biodiversité, ou diversité biologique, englobe l’ensemble des variations biotiques,
des gènes aux écosystèmes, et possède plusieurs facettes (Purvis et Hector, 2000).
Ainsi, di↵érents aspects de la biodiversité peuvent être quantifiés, d’une part selon la
méthode d’estimation choisie (richesse, régularité, dissimilarité), d’autre part selon le
type de variations observées (diversité taxinomiques, fonctionnelle, phylogénétique,
génétique) (Naeem et al., 2012) (Figure 3.1).

Figure 3.1: Biodiversités et fonctionnement des écosystèmes. Ce schéma représente au
centre un extrait de l’arbre phylogénétique des êtres vivants. La distribution des espèces
situées aux extrémités de cet arbre phylogénétique dépend en grande partie de filtres envi-
ronnementaux, représentés ici par des barrières en partie perméables (tirets noirs). Du centre
vers l’extérieur du diagramme sont représentées la diversité phylogénétique, taxinomique et
fonctionnelle, mais la biogéographie, les interactions biotiques et les variations génomiques
contribuent également aux di↵érentes dimensions de la biodiversité. Trois écosystèmes sont
représentés de gauche à droite : un écosystème forestier, un écosystème de savane et un
écosystème marin. Les microorganismes sont représentés par la ligne sombre à la base des
écosystèmes au niveau des sols ou des sédiments. Le fonctionnement des écosystèmes se
traduit par des processus biogéochimiques, représentés par des échanges de matière entre
la biosphère et l’atmosphère (flèches en haut du diagramme). Dans chaque écosystème sont
représentées de gauche à droite les extinctions attribuables aux pressions anthropiques et
qui conduisent à une réduction de la biodiversité locale et une homogénéisation biotique
(dominance des espèces domestiques). Pour simplifier, les réseaux d’interactions biotiques et
biogéochimiques ne sont pas représentés ici. Figure issue de Naeem et al. (2012).

J’ai déjà abordé la notion de diversité fonctionnelle en sections 2.1.2 puis 2.4.3, en
la définissant comme la composante de la biodiversité qui influence le fonctionnement
des écosystèmes (Diaz et Cabido, 2001; Petchey et Gaston, 2006; Villéger et al.,
2008).

La diversité phylogénétique quant à elle représente la diversité de l’histoire
évolutive des espèces. A partir d’un arbre phylogénétique, il est ainsi possible de me-
surer la distance évolutive entre les espèces appartenant à une communauté donnée.
La métrique la plus couramment utilisée est la somme de toutes les longueurs de
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branches reliant les espèces de cette communauté dans l’arbre phylogénétique (Faith,
1992). Il est également possible de définir d’autres indices prenant en compte les
abondances relatives des espèces présentes (Cadotte et al., 2010). Il a ainsi été montré
que la diversité phylogénétique pouvait influencer le fonctionnement des écosystèmes
et en particulier leur productivité (Cadotte et al., 2009; Gravel et al., 2012; Srivas-
tava et al., 2012). Par ailleurs, parmi les espèces les plus menacées par le changement
global, certaines ont des histoires évolutives uniques et doivent donc être des prio-
rités pour la conservation (Mace et al., 2003). À l’échelle des temps géologiques,
il a en e↵et été montré, à partir de l’étude de bivalves fossiles, que les extinctions
pouvaient toucher des espèces ayant des histoires évolutives plus ou moins longues
(Huang et al., 2015). C’est pourquoi la diversité phylogénétique peut également ser-
vir à sélectionner des zones prioritaires de conservation permettant d’optimiser la
protection d’espèces ayant des histoires évolutives diverses (Devictor et al., 2010;
Mouillot et al., 2011; Strecker et al., 2011; Winter et al., 2013; Guilhaumon et al.,
2015).

3.1.2 Comment mesurer ces di↵érentes facettes ?

De nombreuses métriques ont été développées pour quantifier la diversité fonction-
nelle (FD) et la diversité phylogénétique (PD) d’une communauté (diversité a), mais
aussi entre communautés (diversité b).

Composantes fonctionnelle et phylogénétique de la diversité a

Il existe en particulier deux grands types de métriques. Les premières reposent sur la
structure des dendrogrammes fonctionnels et des arbres phylogénétiques (tree-based
metrics) (Petchey et Gaston, 2002, 2006; Cardoso et al., 2014a). Elles se basent donc
directement sur la structure des arbres phylogénétiques mais nécessitent de définir
un dendrogramme fonctionnel à partir des données de traits fonctionnels.

Les secondes reposent sur des mesures de distances entre espèces dans l’espace
fonctionnel (ou hypervolume fonctionnel) et de distances phylogénétiques (distance-
based metrics) (Villéger et al., 2008; Cadotte et al., 2009; Laliberté et Legendre,
2010). Elles nécessitent donc de définir des espaces ou hypervolumes appropriés. Les
mesures de diversité fonctionnelle a basées sur des mesures de distance incluent des
mesures de richesse fonctionnelle (functional richness, FRich), de régularité fonction-
nelle (functional evenness, FEve), de divergence fonctionnelle (functional divergence,
FDiv), ou encore de dispersion fonctionnelle (functional dispersion, FDis) (Villéger
et al., 2008; Laliberté et Legendre, 2010) (Figure 3.2).

Composantes fonctionnelle et phylogénétique de la diversité b

La dissimilarité taxinomique entre communautés (diversité b) peut être décomposées
en deux composantes : le remplacement (turnover) et l’imbrication (nestedness) (Ba-
selga, 2010; Carvalho et al., 2012). Ces deux composantes dérivent des indices de
Sørensen et de Jaccard (voir la revue de Anderson et al., 2011, sur la diversité b).
Des métriques similaires ont donc été adaptées pour quantifier la dissimilarité fonc-
tionnelle et phylogénétique entre communautés, et en particulier pour la partitionner
entre ces deux composantes, le remplacement et l’imbrication (Leprieur et al., 2012;
Villéger et al., 2013; Cardoso et al., 2014b).
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Figure 3.2: Indices de diversité fonctionnelle basés sur des mesures de distance dans l’es-
pace fonctionnel. Les espèces sont représentées par des points dans cet espace (défini par
les valeurs de 2 traits ou par des combinaisons de plusieurs traits identifiées par des ana-
lyses multivariées). La taille de ces points est proportionnelle à leur abondance relative
avant et après une perturbation (en bleu et en rouge) ou au sein de deux communautés
(en bleu et en rouge). Plusieurs indices sont représentés : a) Identité fonctionnelle (position
des espèces dans l’espace fonctionnel) ; b) Richesse fonctionnelle (FRic, volume fonction-
nel occupé par les espèces) ; c) Régularité fonctionnelle (FEve, régularité de la distribution
des abondances dans l’espace fonctionnel) ; d) Divergence fonctionnelle (FDiv, proportion
de l’abondance totale assurée par les espèces ayant des positions extrêmes dans l’espace
fonctionnel) ; e) Dispersion fonctionnelle (FDis, déviation pondérée par les abondances de
la position des espèces par rapport au centre de l’espace fonctionnel occupé par la commu-
nauté) ; f) Entropie fonctionnelle (indice de Rao, somme pondérée par les abondances des
distances fonctionnelles entre chaque paire d’espèces) ; g) Spécialisation fonctionnelle (FSpe,
comparaison des abondances des espèces généralistes, au centre de l’espace fonctionnel, et
des espèces spécialistes, aux extrémités de l’espace fonctionnel) ; h) Originalité fonctionnelle
(FOri, mesure des distances minimales entre paires d’espèces dans l’espace fonctionnel et
inversement proportionnelle à la redondance fonctionnelle). Figure de Mouillot et al. (2013).

Des débats sur l’utilisation de telle ou telle métrique, qui a ses avantages et ses
inconvénients, restent néanmoins ouverts (voir par exemple Cardoso et al., 2014b,
et les références citées).

3.1.3 Comparaison des composantes fonctionnelle et phylogénétique
de la biodiversité marine

L’estimation conjointe des composantes fonctionnelle et phylogénétique de la biodi-
versité permet de décrire plus précisément la diversité. L’utilisation d’une approche
multifacette de la biodiversité des poissons côtiers de Méditerranée a ainsi montré
que si les aires marines protégées couvraient les zones de forte diversité taxinomique,
elle ne couvraient ni les zones de forte diversité fonctionnelle ni celles de forte di-
versité phylogénétique (Mouillot et al., 2011). Une telle approche a ensuite permis
de montrer que ces aires marines protégées ne couvraient pas mieux les di↵érentes
facettes de la biodiversité que si elles avaient été localisées au hasard (Guilhaumon
et al., 2015).
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Comparer entre elles les di↵érentes composantes de la diversité fonctionnelle
et/ou de la diversité phylogénétique (richesse, régularité, etc.) entre plusieurs zones
biogéographiques permet aussi de souligner la complexité de leur distribution et
de mieux comprendre des processus qui en sont responsables. À l’échelle globale,
une étude sur la diversité des communautés de poissons d’eau douce a par exemple
montré que bien que la diversité fonctionnelle était plus forte en Amérique du Sud,
la vulnérabilité fonctionnelle était homogène entre les di↵érentes régions du globe
(Toussaint et al., 2016). Une étude récente sur les fourmis a montré que la diversité
fonctionnelle et la diversité phylogénétique des communautés de fourmis en Europe
variaient entre biorégions mais étaient positivement corrélées l’une à l’autre au sein
de chacune de ces biorégions (Arnan et al., 2017). En milieu marin, et à partir du
séquençage chez le phytoplancton d’un gène codant pour la RUBISCO (ribulose-1,5-
bisphosphate carboxylase/oxygénase), l’enzyme permettant aux organismes photo-
trophes de fixer le dioxyde de carbone, de fortes di↵érences phylogénétiques et fonc-
tionnelles ont été suggérées entre les communautés phytoplanctoniques présentes
dans les di↵érents océans du globe (Samanta et Bhadury, 2016).

À l’échelle des communautés de copépodes en Mer Méditerranée, et dans la
continuité des thématiques abordées pendant la thèse de Fabio Benedetti, un tra-
vail est actuellement en cours avec mes collègues écologues (François Guilhaumon et
Sébastien Villéger de l’UMRMARBEC) et phylogénéticiens (Astrid Cornils de l’AWI
et Leocadio Blanco-Bercial de BIOS) afin de comparer la diversité fonctionnelle et la
diversité phylogénétique entre les écorégions Méditerranéennes définies par Spalding
et al. (2007) (Figure 3.3A). Pour cela, nous nous sommes basés sur les traits fonc-
tionnels décrits par Fabio (Benedetti et al., 2015) et sur les arbres phylogénétiques
construits par Astrid et Leocadio (Blanco-Bercial et al., 2011; Bucklin et al., 2011;
Cornils et Blanco-Bercial, 2013; Blanco-Bercial et al., 2014) (Figure 3.3B).

Nos travaux préliminaires ont souligné des di↵érences entre écorégions, avec des
zones à relativement faible diversité fonctionnelle et phylogénétique (la Mer d’Albo-
ran, le Golfe de Sidra), à relativement forte diversité fonctionnelle et phylogénétique
(la Mer Ionienne), et à relativement forte diversité phylogénétique et faible diversité
fonctionnelle (la Mer Egée et le basin Nord-Occidental) (Figure 3.3C). Cependant,
de nouvelles analyses doivent être faites avec un nouvel arbre phylogénétique mis à
jour pour inclure d’avantage d’espèces parmi les copépodes harpacticöıdes et incluant
de nouvelles familles, les Oncaeidae et les Mormonillidae. Il est également prévu de
collaborer avec Maria Grazia Mazzocchi de la Station Zoologique de Naples et avec
ses collaborateurs grecques (Ioanna Siokou-Frangou du HCMR), italiens (Valentina
Tirelli du OGS), espagnols (Maria Luz Fernandez de Puelles de l’IEO), ukrainiens
(Alexandra Gubanova de l’IMBR) et turques (Tuba Terbıyık Kurt, de l’Université
de Çukurova) afin d’ajouter d’avantage de données d’abondances (Mazzocchi et al.,
2014), en particulier en Mer Adriatique et dans le Basin Levantin. En fonction des
di↵érences observées entre écorégions, il sera intéressant d’identifier les espèces et
les facteurs environnementaux permettant d’expliquer les zones de plus forte et de
plus faible biodiversité zooplanctonique.
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Figure 3.3: Comparaison de la diversité fonctionnelle (FD) et de la diversité phy-
logénétique (PD) des communautés de copépodes entre écorégions Méditerranéennes.
A) Pour le moment, nos données couvrent 5 des 7 écorégions définies par Spalding et al.
(2007) : la Mer d’Alboran, le basin Nord-Occidental, le Golfe de Sidra, la Mer Ionienne et la
Mer Egée. B) L’arbre phylogénétique utilisé pour obtenir ces résultats préliminaires incluent
153 espèces de copépodes de Méditerranée. C) Les indices utilisés pour estimer la diversité
fonctionnelle et phylogénétiques ont été corrigés (standardized e↵ect size ou ses) pour per-
mettre une comparaison entre écorégions ayant des richesses spécifiques di↵érentes (sesFD,
sesPD). Il s’agit d’indices de richesse fonctionnelle et de richesse phylogénétique (diversité a).
La taille des points est proportionnelle à la richesse spécifique de chaque région. Des valeurs
positives indiquent des régions où la diversité fonctionnelle et/ou phylogénétique sont plus
fortes qu’attendu ; des valeurs négatives indiquent des régions où la diversité fonctionnelle
et/ou phylogénétique sont plus faibles qu’attendu.
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3.1.4 Autres pistes de recherche sur la diversité fonctionnelle

Méthode d’estimation de l’espace fonctionnel

Nous avons vu en section 3.1.2 que la diversité fonctionnelle pouvait être estimée
en mesurant la distance séparant des espèces dans un espace (ou hypervolume)
fonctionnel (Villéger et al., 2008; Laliberté et Legendre, 2010). Cet espace peut être
défini directement à partir des traits fonctionnels des espèces : chaque dimension
de l’espace fonctionnel correspond alors à un trait, comme dans la figure 3.2, et les
espèces sont positionnées dans cet espace à partir de leurs valeurs de traits (qui sont
alors leurs coordonnées dans l’espace fonctionnel). Si les espèces sont définies par n
traits fonctionnels, alors l’espace fonctionnel comporte n dimensions.

Or, il est préférable de ne considérer qu’un nombre restreint de dimensions
(idéalement deux, trois, ou quatre) représentant un maximum de la variabilité du
jeu de données initial. La seconde option est donc de ne considérer qu’un nombre res-
treint de dimensions, calculées à partir de combinaisons de traits, et représentant un
maximum de la variance fonctionnelle entre espèces. Pour cela, on utilisera donc une
méthode d’ordination en espace réduit (Legendre et Legendre, 2012) pour construire
un espace fonctionnel à partir des combinaisons de traits permettant de représenter
un maximum de variance avec un nombre réduit de dimensions indépendantes les
unes des autres (dimensions orthogonales, c’est-à-dire que la variabilité observées
sur une dimension n’est pas redondante avec ce qui serait observé sur n’importe
quelle autre dimension). Ces nouvelles dimensions sont ainsi construites à partir des
combinaisons de traits les plus significatives.

Le type des variables de traits (qualitatif, semi-quantitatif, quantitatif) condi-
tionnera alors le choix de la méthode d’ordination (Legendre et Legendre, 2012). Si
les traits sont tous quantitatifs, on pourra utiliser une ACP (Analyse en Compo-
sante Principale) pour définir un espace fonctionnel ayant un nombre restreint de
dimensions. Si certains sont quantitatifs et d’autres qualitatifs, alors deux options
sont possibles pour définir l’espace fonctionnel.

L’option choisie par Sébastien Villéger et al. (2008) pour définir un espace fonc-
tionnel est de calculer a priori une distance entre toutes les espèces à partir de leurs
traits fonctionnels, puis d’utiliser une Analyse en Coordonnées Principales (PCoA,
Principal Coordinates Analysis ; parfois aussi appelée MDS ou Multi-Dimensional
Scaling). Cette méthode d’ordination en espace réduit s’applique en e↵et à n’im-
porte quelle matrice de distance et permet de représenter, dans un espace euclidien
(comme le plan d’une feuille de papier), une distance non euclidienne. La métrique
de distance utilisée par Villéger et al. (2008) est la distance de Gower (Gower, 1971;
Podani, 1999). Elle permet de calculer la distance entre deux espèces à partir de
leurs valeurs de traits, qui peuvent être un mélange de traits quantitatifs (comme la
taille) et qualitatifs (comme le régime trophique qui a plusieurs modalités) (Podani
et Schmera, 2006). A l’origine, la distance de Gower (ou ⌧fonction de similarité� de
Gower) peut être calculée simultanément à partir de variables (ici les traits) très
diverses : des rapports (ratios), des intervalles, des variables qualitatives et même
en prenant en compte des données manquantes (Gower, 1971). La formule a été mo-
difiée plus tard par Podani (1999) pour inclure également des données quantitatives.
Dans cette formule modifiée, les variables qualitatives et quantitatives sont toutes
standardisées par leur gamme de variation (ou range), ce qui assure que toutes les
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variables/traits ont le même poids dans le calcul de distance. La distance de Gower
varie ainsi de 0 à 1, quelque soit le nombre de variables/traits.

Selon moi, le défaut de cette approche pour définir un espace fonctionnel est
de définir à priori une métrique sur laquelle basée la comparaison des traits des
espèces (la distance de Gower), mais surtout de considérer que l’espace obtenu par la
PCoA représente correctement l’espace fonctionnel. En e↵et, puisque cette méthode
d’ordination est appliquée à une matrice de distance non-euclidienne (la distance
de Gower), ceci conduit lors du calcul de l’espace réduit (euclidien) à des valeurs
propres négatives correspondant à la variabilité ne pouvant être représentée dans un
espace euclidien (Gower, 1982; Legendre et Legendre, 2012). Certes, il est possible
d’appliquer des corrections, comme ajouter la plus petite valeur constante possible
à toutes les mesures de distance (correction dite de Cailliez (1983)), ce qui permet
de n’obtenir ensuite que des valeurs propres positives. Cependant, le pourcentage de
variance alors associé aux premiers axes de l’analyse est ainsi gonflé artificiellement.
Il a certes été montré que si la plus petite des valeurs propres négatives a une valeur
absolue plus petite que la plus petite des valeurs propres positives, alors les distances
étaient correctement représentées dans l’espace réduit (Cailliez et Pagès, 1976). Or, à
ma connaissance, ceci n’est jamais vérifié lorsque les chercheurs utilisent la méthode
de Villéger et al. (2008) pour estimer l’espace fonctionnel. Ce défaut de l’utilisation
d’une PCoA à partir d’une matrice de distance de Gower a pourtant déjà été souligné
par Laliberté et Legendre (2010).

Une seconde option pour estimer l’espace fonctionnel est d’utiliser une méthode
d’ordination en espace réduit qui s’applique à tout type de variables/traits, comme
l’Analyse Factorielle des Correspondances Multiples (AFCM ou MCA en anglais)
(Husson et al., 2010). Pour les raisons évoquées plus haut, c’est cette méthode
que nous avons utilisé avec Fabio Benedetti pour décrire l’espace fonctionnel des
copépodes présents en Méditerranée (Benedetti et al., 2016) (section 2.1.2).

Il serait cependant intéressant de formellement confronter les deux approches :
Gower puis PCoA versus MCA, en prenant également en compte di↵érentes correc-
tions possibles pour éliminer les valeurs propres négatives (cf. Laliberté et Legendre,
2010). Une telle comparaison (en particulier des distances entre espèces estimées à
partir des traits bruts ou estimées dans les di↵érents espaces fonctionnels) devrait
être réalisée à la fois sur des données réelles, mais aussi sur des données artificielles,
afin de bien comprendre les éventuels biais associés à tel ou tel choix méthodologique.

Utilisation des données d’imagerie pour l’approche fonctionnelle du plancton

Durant ces dernières années, plusieurs systèmes d’imagerie automatique du planc-
ton ont été développés, aussi bien à partir d’échantillons fixés, comme le FlowCam
(Sieracki et al., 1998) ou le ZooScan (Gorsky et al., 2010), ou à partir d’organismes
in situ, comme le VPR (Video Plankton Recorder, Benfield et al., 1996), l’ISIIS (In
Situ Ichthyoplankton Imaging System, Cowen et Guigand, 2008), ou encore l’UVP
(Underwater Vision Profiler, Picheral et al., 2010). Associés à des méthodes de recon-
naissance automatique (e.g., Faillettaz et al., 2016), ces outils permettent d’acquérir
de manière automatique des informations sur la distribution des organismes planc-
toniques à des niveaux taxinomiques relativement faibles (Figure 3.4). Chaque vi-
gnette/organisme est ainsi associé(e) à un certain nombre de caractéristiques mor-
phologiques et/ou optiques, en plus d’une identification automatique taxinomique
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(à di↵érents degrés de résolution selon les groupes). Ces données pourraient être
utilisées pour associer des traits fonctionnels aux vignettes reconnues automatique-
ment, mais aussi pour définir des traits directement à partir des mesures d’imagerie
(la taille bien sûr mais pas seulement : forme, transparence, contenu lipidique ou
de réserve, etc.). Ces études d’imagerie ont récemment montré qu’elles pouvaient
transformer notre vision du monde pélagique. Biard et al. (2016) ont ainsi révélé
l’importance, jusqu’ici sous-estimée, des Radiolaires, ces protistes de grande taille
capable de former des colonies (Figure 3.4I).

Figure 3.4: Reconnaissance automatique du plancton à partir du ZooScan (la barre
d’échelle représente 1 mm) : (A) copépodes, (B) copépode Centropages sp., (C) copépode
harpacticöıde, (D) copépode poecilostomatöıde, (E) copépode Temora sp., (F) copépode
Oithona sp., (G) cladocères, (H) ostracodes, (I) radiolaires, (J) oeufs, (K) papillon de mer
(Limacina), (L) ptéropodes, (M) appendiculaires, (N) méduses, (O) siphonophores, (P) tha-
liacés, (Q) décapodes, (R) chaetognathes. Figure issue de Gorsky et al. (2010).

Les données d’imagerie des séries temporelles (e.g., Berline et al., 2012) seraient
des jeux de données idéaux pour cela, d’autant qu’elles sont souvent associées à
tout un ensemble de mesures de variables environnementales (température, nutri-
ments, etc.). Il serait ainsi possible de définir des groupes fonctionnels et de décrire
l’évolution temporelle de la diversité fonctionnelle des communautés planctoniques
en lien avec les conditions environnementales (e.g., Pomerleau et al., 2015). Ceci
était d’ailleurs l’une des perspectives de la thèse de Fabio Benedetti et Fabio tra-
vaillera dès le printemps 2017 sur ce type de données en collaboration avec Lars
Stemmann et Jean-Olivier Irisson au LOV.

Des données d’imagerie ont également été collectées à l’échelle globale dans le
cadre de Tara Oceans et Fabien Lombard travaille actuellement dessus au LOV. À
partir des données Tara, il serait donc intéressant de combiner les traits fonctionnels
estimés par imagerie à ceux estimés par les approches -omiques (voir section sui-
vante) afin de proposer une vision intégrée de la diversité fonctionnelle du plancton
marin (Karsenti et al., 2011).
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3.2 Utilisation des données de séquençage haut débit en
écologie planctonique

À travers le projet FunOmics financé pour deux ans par le programme LEFE-
EC2CO de l’INSU (2016-2017), le projet ModelOmics financé pour 18 mois par
le programme Emergence de Sorbonne Universités (2017-2018) et ma demande de
délégation CNRS pour rejoindre un an l’UMR Evolution Paris Seine en 2017/2018,
je souhaite développer mes thématiques vers l’utilisation des données issues du
séquençage haut débit des organismes planctoniques pour améliorer notre compréhen-
sion de la structure et du fonctionnement des écosystèmes pélagiques. Ces tra-
vaux s’appuieront sur une collaboration étroite avec des spécialistes des données
génomiques et transcriptomiques du plancton marin, et en particulier Lucie Bittner
de l’UMR Evolution Paris Seine.

3.2.1 Une porte s’ouvre sur le plancton marin....

La génomique environnementale (ou métagénomique) est une nouvelle méthode de
séquençage haut débit permettant de séquencer directement l’ensemble des molécules
d’ADN ou d’ARN présentes dans un échantillon. Elle permet de séquencer des
séquences particulières (comme le gène codant pour la petite sous-unité du ribosome,
l’ARNr 16S chez les procaryotes ou l’ARNr 18S chez les eucaryotes) ce qui permet
d’obtenir des informations sur la diversité génétique présente dans un échantillon na-
turel. Ce ⌧domaine de recherche émergent [...] regroupe l’ensemble des connaissances
acquises sur les organismes et les écosystèmes [...] par l’analyse de la séquence et de
l’expression des gènes, génomes et métagénomes�(Faure et Joly, 2016). Les données
-omiques, couplées à des méthode d’apprentissage automatique (machine-learning),
peuvent aussi permettent de reconstruire des réseaux d’interactions écologiques et
o↵rent des perspectives pour le suivi des écosystèmes (biomonitoring) (Bohan et al.,
2017).

Parmi les méthodes de séquençage haut débit, on peut distinguer le métabarcoding,
de la métagénomique et de la transcriptomique (Figure 3.5). Le métabarcoding cible
certaines séquences très conservées mais très variables entre espèces, comme le gène
codant pour la sous-unité du ribosome (ARNr 16S chez les procaryotes ou ARNr
18S chez les eucaryotes). Il permet ainsi d’identifier des organismes ou des taxons
à partir d’une ou plusieurs séquences d’ADN appelée(s) marqueur(s) moléculaire(s)
(Taberlet et al., 2012). Ces entités taxinomiques sont appelées OTUs ou Operational
Taxonomic Units (Blaxter et al., 2005). La diversité taxinomique estimée à partir du
métabarcoding est en général très proche de la diversité taxinomique estimée avec
des méthodes classique d’identification morphologique (Aylagas et al., 2016).

La métagénomique repose sur le séquençage de l’ensemble des molécules d’ADN
présentes dans un échantillon environnemental et donne une vision générale de l’en-
semble des gènes présents. Elle permet en particulier (et principalement pour les
génomes microbiens) de construire des librairies de séquences et d’en analyser les
fonctions potentielles (Riesenfeld et al., 2004).

Enfin, la transcriptomique est l’étude des transcriptomes, c’est-à-dire de l’en-
semble des séquences d’ARN messager (ARNm) présents dans un échantillon et
issus de la transcription de l’ADN. Elle fournit donc une information sur les gènes
transcripts et donc potentiellement exprimés.
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Depuis la mise au point des premières techniques de séquençage de l’ADN dans
les années 70 (le séquençage Sanger en 1977) et le premier séquençage d’un génome
entier en 1995 (la bactérie Haemophilus influenzae Rd.), les années 2000 ont vu
l’avènement de la deuxième génération des technologies de séquençage (Next Gene-
ration Sequencing ou NGS), aussi appelée séquençage haut débit (high-throughput se-
quencing), grâce aux séquenceurs Solexa d’Illumina, SOLiD de Life-Technologies, ou
au pyroséquenceur 454 de Roche (Faure et Joly, 2016). Ces méthodes de séquençage
haut débit, en plus d’être beaucoup plus rapides, sont surtout beaucoup moins
chères, ce qui explique leur succès. Il est maintenant possible de séquencer les
molécules d’ADN ou d’ARN d’une cellule isolée, ou encore d’une communauté toute
entière. Malgré les limites associées à l’utilisation de ces méthodes (Zinger et al.,
2012), ces approches moléculaires ont révélé ces dix dernières années l’importante
diversité des organismes marins ainsi que l’ampleur de ce qui nous restait encore
inconnu (e.g., Venter et al., 2004; DeLong et al., 2006; Lovejoy et al., 2006; Vaulot
et al., 2008; Rusch et al., 2007; Edwards et Dinsdale, 2007; Caron et al., 2012; Rinke
et al., 2013; de Vargas et al., 2015).

Figure 3.5: Techniques de séquençage haut débit des séquences nucléotidiques :
MétaGénomique (MetaG), MétaBarcoding (MetaB), MétaTranscriptomique (MetaT). Les
types d’acides nucléiques extraits sont indiqués en bleu. Les questions auxquelles ces données
permettent de répondre sont mentionnées en rouge. Figure d’Anne-Sophie Benoiston, dont
j’ai co-encadré le stage de Master 2 (Benoiston, 2016).

3.2.2 L’exemple des données acquises par l’expédition Tara Oceans

L’exploration des océans à travers l’organisation d’expédition à l’échelle globale a
permis des avancées scientifiques considérables, comme ce fût le cas il y a plus
de 150 ans lors des voyages du Beagle (1831-1836) ou du Challenger (1872-1876)
de la flotte royale britannique. Plus récemment, les expéditions Sorcerer II (2003-
2010) et Malaspina (2010-2011) ont permis de décrire les métagénomes procaryotes
depuis la surface des océans vers les couches bathypélagiques à plus de 1000 mètres
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de profondeur (Rusch et al., 2007; Duarte, 2015). L’expédition Tara Oceans (2009-
2013) a permis de compléter ces observations en échantillonnant à l’échelle de l’océan
global (Figure 3.6) une large gamme d’organismes planctoniques (des virus aux
larves de poissons) de la surface des océans à la zone mésopélagique (de 200 à 1000
mètres de profondeur) (Pesant et al., 2015). Les données récoltées par Tara Oceans
couvrent ainsi 210 écosystèmes et 20 provinces biogéographiques (Longhurst, 1998)
et comprennent plus de 35 000 échantillons.

Figure 3.6: Trajet d’échantillonnage (ligne verte) et stations échantillonnées (points
rouges) par l’expédition Tara Oceans à l’échelle de l’océan global entre 2009 et 2013. Fi-
gure issue de Pesant et al. (2015).

À partir des échantillons récoltés à l’échelle globale lors de l’expédition Tara
Oceans, les données suivantes ont été obtenues par le Génoscope grâce au séquençage
haut débit :

• Une collection de plus de 1 milliard de séquences d’ADN ribosomique (MétaBarcoding)
extraites des échantillons eucaryotes et représentant plus de 1 000 commu-
nautés planctoniques ;

• Des données de réservoir génomique eucaryote (MétaGénomique) et des données
d’expression de gène (MétaTranscriptomique) disponibles pour presque toutes
les stations d’échantillonnage et les fractions de taille ;

• Une collection de plus de 100 millions de gènes bactériens (MétaGénomique)
issus de toutes les stations d’échantillonnage de Tara Oceans et dont plus de
la moitié sont complètement nouveaux.

Grâce à ces données, la diversité moléculaire des communautés eucaryotes a été
estimée par le séquençage haut débit de la région V9 de l’ADN ribosomal 18S uti-
lisée comme marqueur taxinomique (MétaBarcoding) (de Vargas et al., 2015). Les
contenus génomiques des données Tara Oceans ont été décrits pour les lignées virales
(Brum et al., 2015; Roux et al., 2016) et les procaryotes (Sunagawa et al., 2015) (cf
section 3.2.3). Enfin, les séquences de gènes exprimés spécifiquement au moment
de l’échantillonnage (MétaTranscriptomique) sous di↵érentes conditions environne-
mentales et obtenues lors de l’expédition Tara Oceans sont en cours d’analyse et les
résultats associés n’ont pour le moment pas encore été publiés.
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Cette quantité unique de données -omiques a ainsi révélé certains aspects de
la diversité et de la structure des communautés planctoniques à l’échelle globale,
et en particulier l’étendue de notre ignorance (Chust et al., 2017). Pour les orga-
nismes planctoniques de taille intermédiaire, c’est-à-dire depuis les plus petits des
eucaryotes unicellulaires (protistes de plus de 0,8 µm) jusqu’aux petits métazoaires
de quelques millimètres, de Vargas et al. (2015) ont ainsi montré qu’un tiers des
séquences obtenues ne pouvaient être assignées à des groupes taxinomiques connus
(Figure 3.7). Il ressort par ailleurs de cette étude que la majorité de la biodiversité
marine eucaryote correspond à des lignées peu connues et non cultivées de protistes
hétérotrophes, en particulier parasites ou hôtes symbiotiques. L’utilisation de ces
données -omiques a aussi permis de mettre en évidence des réseaux d’interaction
complexes entre organismes planctoniques (Lima-Mendez et al., 2015), dont cer-
tains pouvaient être corrélés à certaines fonctions des écosystèmes comme l’export
de carbone (Guidi et al., 2016). Encore plus récemment, elles ont permis de décrire
la biogéographie et la dynamique des populations du petit copépode Oithona nana
à l’échelle globale (Madoui et al., soumis).

Figure 3.7: Composantes connues et inconnues de la biodiversité du plancton eucaryote.
Résultats obtenus à partir de l’analyse des séquences d’ADN ribosomique V9 des données
Tara Oceans (MétaBarcoding). Les séquences de chaque classe de taille (pico-nano, nano,
micro, méso) ont été classées parmi les 7 super-groupes actuellement reconnus pour les
organismes eucaryotes : Alvéolés, Opisthocontes, Excavata, Rhizaria, Straménopiles, Ar-
chaeplastidiés et Amibozoaires (chacun représenté par une couleur). Les autres séquences
ont été classées parmi les groupes connus mais dont la classification est incertaine (incertae
sedis en blanc), assignées parmi les procaryotes (environ 5 % des séquences, en gris sombre)
en raison de l’universalité des primers eucaryotes utilisés pour le séquençage, ou bien corres-
pondent à des séquences non assignées (quand les séquences sont similaires à moins de 80 %
d’une séquence connue, en gris clair) ou indéterminées (quand les séquences sont similaires
à plus de 80 % d’une séquence connue, en noir). La richesse de chaque groupe est estimée à
partir du nombre d’OTUs identifiées. Figure issue de de Vargas et al. (2015).

L’utilisation des données issues du séquençage haut débit o↵re ainsi des possibi-
lités inoüıes pour une meilleure compréhension du fonctionnement de l’écosystème
planctonique. Il est cependant à noter que des outils d’analyse spécifiques pour faire
face à cette grande quantité de données doivent encore être développés (Pompanon
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et Samadi, 2015) pour en tirer pleinement parti et améliorer notre compréhension
du fonctionnement des écosystèmes marins.

3.2.3 Identifier des traits fonctionnels à partir des données -omiques

Le développement de technologies de séquençage haut débit constitue une oppor-
tunité sans précédent pour accéder à des informations détaillées sur les traits fonc-
tionnels du plancton marin (cf section 2.1.2) à partir de données moléculaires. En
e↵et, la génomique environnementale permet d’obtenir des informations sur la taxi-
nomie et les abondances des organismes, mais aussi sur la phylogénie et sur les
potentialités et les capacités d’adaptation des espèces, et donc sur leur biologie et
leurs traits fonctionnels potentiels (Faure et Joly, 2016). Ainsi, ces données peuvent
être utilisées pour une approche fonctionnelle du plancton en inférant à partir du
séquençage des génomes et des transcriptomes des traits fonctionnels et/ou des fonc-
tions écologiques associées (production primaire, fixation de l’azote, recyclage de la
matière organique, broutage, stratégie de diapause, etc.).

Le cas des données métagénomiques

Nous avons vu que l’approche métagénomique permettait de construire des librairies
de séquences et d’en analyser les fonctions potentielles (Riesenfeld et al., 2004).
Elle est particulièrement adaptée pour les organismes microbiens, et en particulier
procaryotes.

Ainsi, à la station BATS, située dans la Mer des Sargasses, un gyre subtropical
de l’Atlantique Nord, Venter et al. (2004) ont été les précurseurs de la génomique
océanique et ont inventorié et annoté plus de 1,2 millions de gènes microbiens. Ils
ont ainsi découvert que de nombreux gènes présents étaient impliqués dans la photo-
synthèse. Ces gènes codaient pour des pigments photorécepteurs, et pour majorité ne
correspondaient pas à des chlorophylles mais à des rhodopsines. La métagénomique
a aussi montré que de nombreuses bactéries marines présentes à la surface des océans
semblaient ubiquistes, qu’il existait aussi des communautés spécifiques à certaines
régions de l’océan, et que la diversité des communautés microbiennes marines étaient
plus forte au niveau de l’équateur et suivait donc les mêmes lois biogéographiques
que les macroorganismes (Rusch et al., 2007; Pommier et al., 2007).

Deux ans plus tard, DeLong et al. (2006) ont décrit à partir du séquençage haut
débit de l’ADN microbien prélevé à la station HOT, située dans le gyre subtropical
du Pacifique Nord, les variations des groupes taxinomiques, des répertoires fonc-
tionnels de gènes et des métabolismes potentiels le long d’un gradient vertical de
la surface à la couche bathypélagique (4000 m). Ces auteurs ont ainsi montré que
les séquences associées à la photosynthèse, au métabolisme de la chlorophylle et de
la porphyrine (molécule impliquée dans le transport du dioxyde de carbone), ou au
métabolisme de la vitamine B6 étaient plus représentées dans les échantillons de la
couche photique (10 m et 70 m) et à la base de la couche du maximum profond
de chlorophylle (130 m) que dans les échantillons plus profonds (200 m, 500 m,
770 m, 4000 m). L’étude de la distribution verticale des gènes microbiens a ainsi
montré l’existence de di↵érentes communautés bactériennes sur la verticale ayant des
métabolismes et des modes de vie variés et a initié les études futures sur ⌧l’écologie
des gènes microbiens�. Il a également été montré que la diversité phylogénétique
et la diversité des traits fonctionnels des microorganismes marins diminuaient avec
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la profondeur dans une zone de minimum d’oxygène dans le Pacifique Sud (Bryant
et al., 2012).

À partir de 243 échantillons collectées lors de l’expédition Tara Oceans au sein de
68 stations couvrant l’ensemble des régions océaniques (à l’exception de l’Arctique),
Sunagawa et al. (2015) ont réalisé un séquençage haut débit de l’ADN environne-
mental (métagénomique) et intégré ces données aux génomes et métagénomes pu-
bliquement accessibles pour assembler et annoter un catalogue de gènes de référence
(OM-RGC, Ocean Microbial Reference Gene Catalog). Ce catalogue comprend plus
de 40 millions de gènes, dont 28% n’ont pu être assignés à une entité taxinomique
(bactérie, virus, eucaryote, archée, ou dernier ancêtre commun universela). Certaines
fonctions ont aussi pu être associées à ces gènes, comme par exemple la réplication,
la transcription, le cytosquelette, les mécanismes de défense ou le transport et le
métabolisme des acides nucléiques, des sucres, des lipides, ou du fer inorganique. Les
séquences ont ensuite été divisées en deux groupes. Le premier groupe comprend des
gènes orthologues (i.e., issus d’un ancêtre commun) intervenant dans des fonctions
ubiquistes (ou core functions) et dont plus de 73% de l’abondance est partagée avec le
microbiome de l’intestin humain. Le second groupe comprend des gènes orthologues
assurant des fonctions non-ubiquistes, et qui résultent donc de mécanismes adapta-
tifs. Ainsi, parmi ces fonctions non-ubiquistes, Sunagawa et al. (2015) ont observé
une augmentation du métabolisme des lipides dans les échantillons mésopélagiques
récoltés dans les zones de minimum d’oxygène (OMZ) du Pacifique Est et du nord
de l’Océan Indien.

Le cas des données de métabarcoding

Le métabarcoding ne permet quant à lui que d’identifier les taxons présents, et ce à
di↵érents degrés de résolution taxinomique (e.g., Bucklin et al., 2011; Blanco-Bercial
et al., 2014). Cependant, pour chaque taxon ou taxogroupe identifié, il est possible
de définir des traits fonctionnels en se basant sur les données de la littérature. C’est
ainsi ce que font Anne-Sophie Benoiston (en thèse à l’UMR Evolution Paris Seine)
à partir des données Tara Oceans, ou Pierre Ramond (en thèse à l’Ifremer Brest) à
partir de séries temporelles de la côte Atlantique. Je participe aux comités de thèse
d’Anne-Sophie et de Pierre et cette méthode d’assignation de traits fonctionnels,
bien que très fastidieuse, semble également très prometteuse.

Dans le cadre du stage de Master 2 d’Émile Faure que je co-encadre actuel-
lement avec Lucie Bittner, nous travaillons sur les données de métabarcoding et
métagénomique des organismes procaryotes et eucaryotes récoltées dans le cadre
de l’expédition Tara Oceans (Sunagawa et al., 2015; de Vargas et al., 2015). Émile
assigne les taxogroupes (identifiés par métabarcoding) à des groupes fonctionnels
correspondant en partie aux PFT décrits par Le Quéré et al. (2005) (e.g., pi-
cohétérotrophes, picoautotrophes, diazotrophes, phytoplancton calcifiant, phytoplanc-
ton siliceux, etc. ; nous y reviendrons en section 3.3.2). De manière similaire, il est
aussi prévu d’assigner à ces taxogroupes des traits fonctionnels parmi ceux com-
munément utilisés pour le plancton (Litchman et Klausmeier, 2008; Litchman et al.,
2013; Hébert et al., 2017). Avec Lucie Bittner, nous avons déposé un sujet de thèse
au programme IPV (Interfaces Pour le Vivant) de l’UPMC pour qu’Emile Faure
puisse continuer ces travaux ces trois prochaines années.

aLUCA ou last universal common ancestor

73



3 Perspectives de recherche

Le cas des données de transcriptomique

Une des limites de la métagénomique est son application aux organismes eucaryotes
pour lesquels les bases de données de gènes de référence sont beaucoup moins four-
nies que celles des procaryotes. Ceci vient en partie du fait qu’il est plus com-
pliqué de séquencer l’ADN contenu dans un noyau, et que la quantité d’ADN des
cellules eucaryotes est plus importante que celle contenue dans les cellules proca-
ryotes. Et à tout ceci s’ajoute le fait que les eucaryotes dont le génome a été décrit
sont rarement des organismes marins (Keeling et al., 2014). Une manière alterna-
tive de générer des séquences nucléiques de référence serait alors le séquençage des
ARN messagers (ARNm) c’est-à-dire la transcriptomique. En e↵et, celle-ci permet
une caractérisation rapide et e�cace des gènes qui sont exprimés, sans s’embêter
à séquencer de large portion d’ADN non codante (régions intergéniques, introns,
répétitions) (Keeling et al., 2014).

Puisque les données de transcriptome donnent accès aux gènes exprimés et donc
aux fonctions a priori réalisées, elles pourraient permettre de documenter les traits
fonctionnels réalisés par les organismes présents dans un échantillon donné (Zinger
et al., 2012). Une des limites de cette approche réside dans les bases de données dis-
ponibles mais des projets en cours, comme le Marine Microbial Eukaryotic Trans-
criptome Sequencing Project (MMETSP) qui vise à assembler et annoter plus de
650 transcriptomes d’eucaryotes marins (Keeling et al., 2014), devraient permettre
le développement de cette approche pour le plancton marin, et ainsi servir les études
d’écologie basées sur l’identification et la description de traits fonctionnels des orga-
nismes planctoniques.

En s’appuyant sur les données produites dans le cadre du MMETSP et sur la
métatranscriptomique du plancton eucaryote récolté à la station ALOHA dans le
gyre subtropical (oligotrophe) du Pacifique Nord, Alexander et al. (2015) ont décrit le
métabolisme des dinoflagellés, des diatomées et des haptophytes ainsi que la réponse
de ces métabolismes à un apport de nutriments. Leurs travaux ont montré des
réponses métaboliques di↵érentes pour les diatomées et les haptophytes par rapport
aux conditions oligotrophes, tandis que le métabolisme des dinoflagellés était peu
modifié à la suite de l’apport de nutriments. Enfin, ils ont aussi montré l’importance
des colimitations en nutriments, en métaux et en vitamines dans le métabolisme du
phytoplancton eucaryote et dans l’apparition d’un bloom. Ce type d’étude devrait
donc nous aider dans un futur proche à mieux comprendre le fonctionnement des
écosystèmes planctoniques.

L’approche

⌧
multi-omique

�

Gilbert et al. (2010) ont montré la puissance de l’approche ⌧multi-omique� en com-
binant métabarcoding des séquences d’ARNr 16S, métagénomique et métatranscrip-
tomique aux échantillons issus d’une série temporelle en Manche. Ils ont ainsi montré
que les archées suivaient la même dynamique saisonnière que les bactéries mais avec
une diversité relativement plus faible, que la diversité des séquences d’ARNr 16S
était corrélée à la diversité des transcripts, et que la diversité était plus forte en
hiver et la nuit. Une approche ⌧multi-omique� des traits fonctionnels du plancton
marin constitue donc une piste de recherche prometteuse.
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3.2.4 Pistes de reflexion

Afin de me former à l’utilisation des données issues du séquençage haut débit, j’ai fait
une demande de délégation auprès du CNRS pour rejoindre un an l’équipe Analyse
des données à haut débit en génomique de l’UMR Evolution Paris Seine (UMR 7138)
et travailler encore plus étroitement avec Lucie Bittner.

En parallèle aux thèses en cours ou prévues (Anne-Sophie Benoiston, 2016-2019 ;
Émile Faure, 2017-2020 ?), plusieurs groupes de reflexion sont en train de se monter
pour tirer au mieux parti de la grande quantité de données de séquençage haut
débit maintenant disponible sur le plancton marin, en particulier grâce aux données
acquises lors de l’expédition Tara Oceans.

Un premier groupe animé par Fabrice Not (AD2M, Rosco↵), Lionel Guidi (LOV)
et Damien Eveillard (LINA, Nantes) autour de l’océanographie moléculaire devrait
déboucher sur la soumission d’un projet ANR fin 2017. Ce groupe de travail vient
d’ailleurs d’être financé en 2017 par la mission interdisciplinaire du CNRS (Projet
MEGALODOM : MarinE bioGeochemistry : Advancing the Link between Observa-
tions, Data, and Models, projet piloté par Lionel Guidi).

Un second groupe animé par Chris Bowler (IBENS, Paris) et Maurizio Ribera
d’Alcalà (SZN, Naples) est en train de se constituer autour des questions liées à la
photosynthèse, au phytoplancton et à la production primaire. Ce groupe de réflexion
s’organise en quatre sous-groupes thématiques, à savoir biodiversité, phénotype,
génotype et biophysique-biogéochimie. Il est ainsi prévu que je co-anime le sous-
groupe biophysique-biogéochimie avec Benjamin Bailleul de l’IBPC (Institut de Bio-
logie Physico-Chimique, UMR 7141, Paris).

Enfin, il serait intéressant de regarder de plus près les données métazoaires col-
lectées dans le cadre de Tara Oceans. Pour cela, un groupe de réflexion dédié pourrait
inclure Amin Madoui et Eric Pelletier du Génoscope, qui travaillent actuellement sur
ces données -omiques, mais aussi Fabien Lombard et Lars Stemmann du LOV qui
travaillent sur les données d’imagerie. Je pense en e↵et qu’une approche concertée
pour l’analyse de la diversité fonctionnelle de ces données, à partir de la définition de
traits fonctionnels combinant imagerie et données -omiques, serait très prometteuse.

Enfin, une autre piste pour l’exploitation des données -omiques serait leur utilisa-
tion pour améliorer la représentation du plancton dans les modèles biogéochimiques
marins. Cette perspective de recherche fait l’objet de la section suivante de ce ma-
nuscrit (section 3.3).

75



3 Perspectives de recherche

3.3 Comment améliorer la représentation du plancton
dans les modèles biogéochimiques océaniques ?

3.3.1 Les limites des modèles actuels

Nous avons vu en section 2.3.1 que les modèles biogéochimiques océaniques per-
mettaient de simuler la dynamique de Types Fonctionnels Planctoniques ou PFT
(Figure 3.8) et que ces PFT avaient été décrits afin de grouper a priori les organismes
planctoniques selon leur fonction biogéochimique (Le Quéré et al., 2005; Hood et al.,
2006; Hofmann, 2010; Thingstad et al., 2010). Les PFT classiquement considérés
sont donc : les pico-hétérotrophes (e.g., bactéries et archées hétérotrophes), les pico-
autotrophes (e.g., cyanobactéries telles que Synechococcus et Prochlorococcus), le
plancton diazotrophe, le phytoplancton calcifiant (e.g., coccolithophores), le phyto-
plancton siliceux (e.g., diatomées), le phytoplancton producteur de DMS (diméthyl-
sulfure) (e.g. Phaeocystis), le phytoplancton mixte (tels que les dinoflagellés au-
totrophes), le micro-zooplancton (e.g. ciliés et flagellés hétérotrophes), le méso-
zooplancton (e.g. copépodes, appendiculaires, amphipodes) et le macro-zooplancton
(e.g. euphausiacés, salpes, ptéropodes). L’avantage de cette classification est qu’elle
permet de représenter l’ensemble des processus biologiques responsables des grands
cycles de la matière (C, N, P, Si, S, ...) et qu’elle est relativement simple puisque
basée sur la taille, la distinction autotrophe/hétérotrophe, et éventuellement la capa-
cité à fixer du diazote, de la silice ou à produire de la calcite. Ces raisons expliquent
donc que ce formalisme soit à la base de la plupart des modèles biogéochimiques
océaniques utilisés actuellement (cf section 2.3.1).

Figure 3.8: Types fonctionnels planctoniques (PFT) classiques, réseau trophique associé,
échelle de taille des organismes et date d’apparition géologique (Gy = 1 milliard d’année).
Figure issue de Thingstad et al. (2010).

Des critiques ont cependant été émises quant aux bases biologiques et écologiques
justifiant cette classification (Anderson, 2005; Flynn et al., 2015). Anderson (2005)
a insisté sur le manque d’information écologique pour caractériser les PFT et sur
l’agrégation d’organismes très di↵érents au sein d’un seul PFT. En e↵et, certains
groupes taxinomiques, et donc a fortiori les PFT, peuvent regrouper des orga-
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nismes ayant des fonctions écologiques très di↵érentes. Ainsi, les copépodes sont
généralement inclus parmi le PFT ⌧méso-zooplancton� alors que les communautés
de copépodes regroupent des espèces aux fonctions écologiques variées. Nous avons
par exemple vu en section 2.4.2 que l’on pouvait identifier plusieurs groupes fonction-
nels au sein des communautés de copépodes méditerranéens (Benedetti et al., 2016) :
petits et grands carnivores qui exercent un contrôle bottom-up sur le zooplancton,
producteurs secondaires contribuant à l’export de carbone, petits omnivores ubi-
quistes et détritivores profonds participant au recyclage de la matière organique.

Même lorsque les PFT regroupent des organismes relativement similaires, un
autre problème de cette approche est de savoir comment paramétrer ces modèles qui
agglomèrent malgré tout une grande diversité au sein de leurs bôıtes/variables (e.g.,
Cropp et Norbury, 2009). Depuis les premiers modèles en PFT, plusieurs études
ont certes cherché à prendre en compte la diversité des organismes représentés au
sein d’un PFT donné (Follows et al., 2007; Bruggeman et Kooijman, 2007). Dans
ces modèles, un très grand nombre de types phytoplanctoniques sont modélisés en
faisant varier leurs paramètres physiologiques au sein d’une gamme de variation
pré-définie.

Hood et al. (2006) ont clairement indiqué que les modèles en PFT reposaient sur
des groupes fonctionnels biogéochimiques, composés d’espèces très di↵érentes d’un
point de vue phylogénétique mais assurant les mêmes fonctions biogéochimiques.
Or, Flynn et al. (2015) ont tout aussi clairement souligné que, d’un point de vue
écologique, toute fonction biogéochimique est en fait réalisée par des types fonction-
nels très di↵érents. Par exemple, la calcification peut être pilotée par le phytoplanc-
ton, comme les coccolithophoridés, mais aussi par d’autres organismes planctoniques
très divers comme les foraminifères, qui sont des protozoaires, ou les ostracodes, qui
sont de petits crustacés.

Un autre problème soulevé par l’approche par PFT est la question de la représen-
tation des organismes mixotrophes (Stickney et al., 2000; Thingstad et al., 2010;
Flynn et al., 2013; Mitra et al., 2014, 2016; Ward et Follows, 2016) dont l’importance
en milieu marin à récemment fait l’objet de plusieurs articles de synthèse (Caron,
2016; Stoecker et al., 2017). Quant à la manière de représenter le broutage par les
niveaux trophiques supérieurs, elle reste une question ouverte (Hood et al., 2006)
que les modèles dits end-to-end tentent de résoudre (Travers et al., 2007; Fulton,
2010; Shin et al., 2010).

Pour réconcilier la modélisation et la biologie (ou l’écologie), Flynn et al. (2015)
suggèrent donc de prendre en compte dans nos modèles les capacités d’acclimatation
et d’adaptation des organismes planctoniques, ainsi que d’utiliser des traits fonc-
tionnels reliés entre eux par des relations de compromis (trait-based models). Mieux
prendre en compte la physiologie des organismes et leurs interactions trophiques était
aussi souhaité par Allen et Polimene (2011) pour construire une nouvelle génération
de modèles d’écosystème marin. Pour cela, ils ont proposé de modéliser une cellule
générique, en prenant en compte l’ensemble des fonctions physiologiques connues
(photosynthèse, assimilation des nutriments, ingestion, respiration, mécanismes de
défense contre le stress oxydatif, ...). Puis, à partir de ce modèle cellulaire, de définir
des PFT en fonction de leurs capacités à réaliser telle ou telle fonction physiologique.

Dans l’approche fonctionnelle, les traits fonctionnels sont représentés en prenant
en compte leurs relations de compromis, en particulier les relations allométriques
reliant certaines caractéristiques des organismes à leur taille et l’allocation des res-
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sources énergétiques entre croissance, reproduction et survie (Follows et Dutkiewicz,
2011). Parmi les directions futures à explorer pour la modélisation des communautés
planctoniques marines, en plus de la prise en compte de la mixotrophie (Mitra et al.,
2016) et des capacités d’acclimatation des organismes, Follows et Dutkiewicz (2011)
ont ainsi mentionné : ⌧We expect to see molecular and genomic studies, along with
individual-scale systems biology models, inform parameterizations of the trade-o↵s
that constrain organisms�b. C’est cette piste de recherche que je développerai dans
la partie suivante.

3.3.2 Comment améliorer les modèles grâce aux données -omiques ?

Il serait donc intéressant de définir des groupes fonctionnels non pas a priori et sur
des critères biogéochimiques (comme les PFT) mais selon des critères écologiques
ad hoc à partir de la liste des espèces considérées (ou présentes) et de la description
de leurs traits fonctionnels (comme ceci avait été suggéré pour les plantes terrestres,
e.g., Weitho↵, 2003). Il est par exemple possible de définir des groupes fonctionnels
phytoplanctoniques à partir des données satellites (Alvain et al., 2005; Mouw et al.,
2017), pourquoi ne pas utiliser les données -omiques pour faire de même mais pour
l’ensemble du plancton marin ? En e↵et, à partir de traits fonctionnels identifiés
grâce aux données de séquençage haut débit (cf section 3.2.3) il sera possible de
définir des groupes fonctionnels ad hoc, e↵ectivement présents in situ, et reposant
sur des bases écologiques. L’intérêt de ces groupes est qu’ils intégreront l’ensemble
de la diversité planctonique (connue). On peut donc penser que ces groupes seraient
beaucoup plus informatifs sur le fonctionnement des écosystèmes pélagiques que les
PFT classiques, qui eux ont été définis pour les modèles biogéochimiques, et permet-
traient de représenter plus précisément la dynamique des écosystèmes planctoniques.

Dès 2007, Hood et al. ont identifié plusieurs pistes pour modéliser et prédire la
dynamique du plancton marin microbien à l’ère de la génomique. En e↵et, comment
représenter dans les modèles biogéochimiques océaniques l’immense diversité planc-
tonique révélée par les données génomiques ? Ces auteurs ont suggéré que les données
génomiques pourraient permettre d’informer les modèles traditionnels (comme les
modèles en PFT), en particulier sur les organismes et les métabolismes qui sont
réellement présents dans les océans. Ils ont aussi reproché aux modèles tradition-
nels de ne pas prendre en compte explicitement le compartiment bactérien (Hood
et al., 2006), d’utiliser des valeurs de paramètres mal connues voire inconnues, et
d’être des modèles figés, c’est-à-dire ne pouvant pas ⌧évoluer� au cours des si-
mulations. Pour Hood et al. (2007), si les ⌧modèles ont vocation à être à l’avant
garde de la révolution en cours de l’océanographie microbienne, ils ont besoin de
changements radicaux de leur stratégie et de leur approche de modélisation�. Pour
cela, ces auteurs ont suggéré 1) de s’appuyer sur des théories écologiques fondamen-
tales pour guider le développement des modèles, comme par exemple le principe
d’optimisation des flux d’énergie d’Odum (1983), 2) de développer des approches
alternatives de modélisation sans pour autant développer des modèles plus ⌧com-
plexes� et impossible à paramétrer, par exemple en permettant une plus grande
⌧flexibilité� représentant les capacités d’acclimatation des organismes planctoniques

bUne traduction possible serait : ⌧Nous nous attendons à ce que les études moléculaires et
de génomique, associées à l’application à l’échelle de l’individu de modèles issus de la biologie des
systèmes, informent la paramétrisation des relations de compromis qui contraignent les organismes.�
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(e.g., Ayata et al., 2013, 2014) et 3) d’adopter une perspective totalement nouvelle
des interactions microbiennes.

Le modèle DARWIN développé par Follows et al. (2007), puis amélioré par la
suite pour prendre en compte plusieurs classes de tailles planctoniques (Ward et al.,
2012) ou encore la mixotrophie (Ward et Follows, 2016), permet de simuler une
grande diversité de paramétrisation, et donc potentiellement d’espèces, au sein de
chaque groupe fonctionnel. Il s’appuie sur des relations de compromis entre pa-
ramètres/traits et permet de faire ⌧émerger� une biogéographie du plancton marin.
Le modèle DARWIN répond donc en partie aux questions soulevées par Hood et al.
(2007).

Une autre question soulevée par ces auteurs concerne la représentation dans les
modèles des processus à petite échelle, comme la dynamique des populations et
l’agrégation à micro-échelle qui entraine la formation de hot spots d’activité micro-
bienne (Azam, 1998) qui pourraient être représentés par des modèles individu-centrés
(IBM ou Individual-Based Models). Mais finalement, en dix ans, j’ai l’impression que
le changement radical prôné par Hood et al. (2007) n’a pas vraiment eu lieu et que
les modèles utilisés par la communauté scientifique (dont le GIEC) ne prennent
toujours pas en compte cette immense diversité révélée par les données génomiques.

Plus récemment, Reed et al. (2014) ont utilisé des données issues de génomique
environnementale pour intégrer explicitement les microorganismes dans les modèles
biogéochimiques marins. Pour cela, ils ont adopté une approche fonctionnelle basée
sur des données génomiques. Les microorganismes ont ainsi été regroupés en fonc-
tion de leurs gènes fonctionnels et donc de leurs métabolismes. L’abondance de
ces gènes fonctionnels a ensuite été utilisée comme variable d’état dans un modèle
biogéochimique ⌧gène-centré�. La structure de ce modèle repose sur une vision
mécanistique ⌧classique� dans laquelle la croissance microbienne suit une loi de
type Michaelis-Menten avec inhibition en fonction de la disponibilité en nutriments
et dépend de la température. L’originalité repose donc sur le choix de gènes fonction-
nels comme variables d’état (nitrite réductase, nitrate réductase, sulfite réductase,
etc.). Ce modèle permet également de prendre en compte explicitement la plas-
ticité métabolique des microorganismes et de calculer la dynamique des variables
biogéochimiques (i.e., dioxygène, ammonium, nitrite, nitrate, etc.) à partir de re-
lations stœchiométriques reliant les nutriments et autres composés chimiques aux
réactions métaboliques associées à chaque gène fonctionnel. Ce modèle a été ap-
pliqué avec succès à la modélisation en 1D (une dimension, verticale) du cycle de
l’azote dans la zone de minimum d’oxygène (OMZ) de la Mer d’Arabie. Pour cela,
les principaux gènes considérés ont été le gène de l’hydrazine oxidoréductase (qui
intervient dans l’oxydation anaérobie de l’ammonium) et le gène de l’ammonium
monooxygènase.

Une des limites de l’approche proposée par Reed et al. (2014) est qu’elle ne per-
met de simuler que des métabolismes très bien connus, c’est-à-dire pour lesquels les
gènes ont été identifiés et les réactions métaboliques correctement décrites, comme
par exemple l’oxydation de l’ammonium chez les organismes chémolithoautotrophes.
Ceci s’applique donc bien à ces organismes qui peuvent être di↵érenciés selon leur
source d’énergie. En revanche, il semble que cette approche soit plus di�cilement
applicable aux organismes photoautotrophes (comme le phytoplancton) dont les
métabolismes sont tous très proches puisqu’ils utilisent la même source d’énergie
(i.e., la lumière). Reed et al. (2014) suggèrent donc, pour les organismes photo-
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trophes et dont la niche écologique varie selon leurs traits fonctionnelsc (Litchman
et Klausmeier, 2008) et non selon leur métabolisme énergétique, de considérer des
gènes qui seraient spécifiques à ces traits fonctionnels, plutôt que des gènes associés
à leur métabolisme photosynthétique.

Encore plus récemment, deux articles de synthèse/prospectives ont été publiés
sur la manière de lier données -omiques et modélisation des écosystèmes planc-
toniques ou microbiens. Mock et al. (2016) proposent de considérer une nouvelle
échelle pour modéliser les communautés microbiennes : celle de leurs composants
macromoléculaires. Ceci rejoint donc en parti l’approche développée par Reed et al.
(2014). Pour cela, Mock et al. (2016) proposent d’allier des approches d’écologie,
pour identifier les traits fonctionnels clefs des organismes planctoniques, à des ap-
proches de biologie des systèmes, afin d’intégrer les mesures physiologiques tradi-
tionnelles aux données -omiques. Quant à Stec et al. (2017), ils soulignent dans
leur article de synthèse la nécessité d’intégrer dans nos modèles biogéochimiques
les nouvelles connaissances issues des données -omiques du plancton marin, comme
l’importance de la mixotrophie, du parasitisme, de la symbiose, mais aussi des vi-
rus. Toutefois, l’importance des séquences non annotées (nommées unknown) pose
la question de la représentation dans les modèles de cette importante partie de la
biodiversité qui demeure encore inconnue.

Dans ce contexte, je souhaite donc utiliser les données -omiques pour 1) iden-
tifier des groupes planctoniques à l’échelle globale et les comparer entre provinces
biogéographiques, 2) incorporer ces nouveaux groupes planctoniques dans les modèles
d’écosystèmes marins et de manière plus générale 3) réfléchir à la façon dont ces
données apportent une nouvelle vision des écosystèmes planctoniques et 4) repenser
entièrement les modèles que nous utilisons actuellement pour intégrer cette diversité.

Ceci correspond en partie aux objectifs du projet ModelOmics pour lequel je
viens d’obtenir un financement Emergence de Sorbonne Universités pour 2017-
2018 et qui vise à utiliser les données de séquençage haut débit pour améliorer
la représentation du plancton dans les modèles d’écosystèmes marins. Ce travail est
en partie amorcé par le stage qu’Émile Faure est en train de réalisé pour son Mas-
ter 2. Je co-encadre ce stage avec Lucie Bittner de l’UMR Evolution Paris Seine en
collaboration avec Olivier Aumont du LOCEAN. Nous espérons qu’Émile obtiendra
un financement pour poursuivre en thèse en 2017-2020.

Plus généralement, des réflexions ont démarré avec plusieurs collègues biolo-
gistes, bioinformaticiens et océanographes sur ces thématiques : Fabrice Not, Da-
mien Eveillard, Lionel Guidi, Eric Pelletier, Samuel Cha↵ron et Pascal Hingamp
(en plus de Lucie Bittner et Olivier Aumont bien sûr). Ces reflexions n’en sont en-
core qu’à leurs débuts mais je suis convaincue qu’elles contribueront à terme à une
mini-révolution de notre vision du plancton marin et de sa représentation dans les
modèles biogéochimiques océaniques.

cReed et al. (2014) suggèrent par exemple de considérer des gènes pouvant être associés à
leur source de nutriments inorganiques (diazote ou ammonium pour l’azote), à leurs structures
(exosquelette calcaire, frustule de silice), à leurs pigments photosynthétiques, à leur motilité, ou
leur taille.
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Avant de conclure ce chapitre dédié à mes perspectives de recherche, je vais présenter
une dernière piste de réflexion pour les années à venir. En e↵et, j’ai obtenu en
2016/2017 un semestre de CRCT (Congé pour Recherches ou Conversions Thématiques)
de la section 67 du CNU afin de mettre en place une nouvelle collaboration avec
Frédéric Maps de l’Université Laval à Québec au Canada sur l’étude du plancton
arctique. Avec Frédéric Maps nous avons également soumis début 2017 un projet de
mobilité à l’appel d’o↵re franco-québécois Samuel de Champlain. Ces projets portent
sur la modélisation du fonctionnement de l’écosystème arctique et de sa réponse au
changement global grâce à une approche basée sur les traits fonctionnels. Ils s’ins-
crivent donc dans la continuité des pistes de réflexion décrites précédemment.

L’objectif est ici de développer des modèles d’écosystèmes planctoniques arc-
tiques basés sur les traits fonctionnels spécifiques aux organismes arctiques, afin
de proposer par la suite des simulations plus réalistes du fonctionnement de ces
écosystèmes et de mieux prédire leur évolution future. Ces travaux pourront bénéficier
des données récemment acquises dans l’Unité Mixte Internationale Takuvik, entre le
CNRS et l’Université Laval à Québec, sur la dynamique de la production primaire
arctique, la phénologie et la composition des communautés phytoplanctoniques et
zooplanctoniques et la physiologie des espèces phytoplanctoniques dominantes. Ils
pourront également s’appuyer sur les données de séquençage haut débit acquises
lors de l’expédition Tara Polar Circle en 2013. Ces travaux permettront ainsi de
combiner l’ensemble de ces données et de les intégrer à des modèles dynamiques
d’écosystèmes pélagiques, ayant une structure similaire à ceux couramment utilisés
en biogéochimie marine, mais reposant sur une meilleure prise en compte des traits
fonctionnels du plancton arctique et sur la définition de groupes fonctionnels ad hoc.

Le milieu arctique, nouvelle frontière de la connaissance en écologie marine

Les observations récentes suggèrent que l’océan Arctique a subi de profondes mo-
difications au cours des dernières décennies. Les estimations du GIEC prévoient un
océan Arctique libre de glace en fin d’été avant le milieu du siècle, une perspective qui
laisse entrevoir l’intérêt stratégique sans précédent de cette région. Les écosystèmes
arctiques se caractérisent par une forte diversité en lien avec la variété des habitats
liée à la glace (glaces de mer, zones marginales de glace, océan libre ; Figure 3.9).
Or, sous l’e↵et des changements environnementaux, certains de ces habitats uniques
évoluent rapidement, modifiant la structure, le fonctionnement et la biodiversité des
écosystèmes marins arctiques, l’architecture des réseaux trophiques pélagiques, ainsi
que la distribution, la biogéographie et l’abondance d’espèces clés pouvant influencer
l’ensemble de l’écosystème.

Dynamique de la production primaire en arctique et modifications récentes

La dynamique du phytoplancton arctique est directement liée à celle du couvert de
glace (Ardyna et al., 2013) (Figure 3.10). Ainsi, le bloom de printemps est directe-
ment induit par la disparition de la banquise qui permet, d’une part, au rayonnement
solaire de pénétrer dans l’océan et, d’autre part, un apport de nouveaux nutriments
en surface et subsurface induit par le mélange vertical dû au vent. Un second bloom
peut également avoir lieu en automne en réponse au mélange vertical induit par
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Figure 3.9: Schéma général du réseau trophique arctique, avec une transition du milieu
côtier à gauche vers l’océan ouvert à droite : le compartiment planctonique joue un rôle
pivot dans l’écosystème marin arctique. Figure issue de Darnis et Fortier (2012).

le vent et il a été récemment montré que ce second bloom était de plus en plus
fréquent aux hautes latitudes (Ardyna et al., 2013). Une fraction significative de la
production primaire est réalisée en subsurface, entre 40 et 70 m de profondeur, où se
situe un maximum de biomasse phytoplanctonique (Martin et al., 2013). Ces maxi-
mums de chlorophylle de subsurface contribuent fortement à la production primaire
et aux flux azotés en raison de la forte e�cacité photosynthétique du phytoplanc-
ton arctique à faible lumière. En e↵et, une acclimatation extrême de ces organismes
aux très faibles lumières leur permet de croitre rapidement malgré des conditions
défavorables (Huot et al., 2013). Ainsi, des études expérimentales récentes ont per-
mis de mieux comprendre la physiologie des diatomées arctiques et de quantifier
leurs paramètres de croissance (Lacour et al., 2017).

Figure 3.10: Dynamique du bloom phytoplanctonique en Arctique. Figure modifiée d’après
Ardyna et al. (2013).
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Le changement climatique entraine des changements majeures pour l’écosystème
marin arctique. Ainsi, la fonte de la banquise a conduit à une augmentation de 20%
de la production primaire pan-arctique au cours des dix dernières années (Bélanger
et al., 2013). La phénologie des blooms et la structure des communautés phytoplanc-
toniques sont également altérées (Ardyna et al., 2014; Tremblay et al., 2012). Ainsi
les espèces phytoplanctoniques les plus petites, caractéristiques des conditions oligo-
trophes, sont de plus en plus abondantes et les espèces habituellement rencontrées
dans les eaux plus chaudes migrent vers l’océan Arctique (Tremblay et al., 2012).

Afin de correctement représenter la dynamique de la production primaire arc-
tique dans les modèles biogéochimiques, et dans le but de prédire son évolution à
venir, il est donc nécessaire de prendre en compte les traits physiologiques propres
au phytoplancton arctique (adaptation aux températures très froides, photoacclima-
tation aux faibles lumières, stratégies de survie dans l’obscurité prolongée, structure
en taille des communautés).

Dynamique du zooplancton arctique et transfert vers les échelons trophiques

supérieurs

Les copépodes jouent un rôle central dans les écosystèmes marins arctiques en terme
de biomasse et de fonctionnement, en particulier en assurant des fonctions de pro-
duction secondaire (Forest et al., 2011) (Figure 3.11). Ils sont capables de s’a↵ranchir
des conditions hivernales défavorables pendant une longue période de diapause et
peuvent ainsi fournir une source de nourriture importante pour les échelons tro-
phiques supérieurs. Une méta-analyse récente sur le rôle du métabolisme des lipides
chez les copépodes arctiques a permis de révéler les possibles mécanismes contrôlant
la diapause chez ces espèces (Maps et al., 2014).

Figure 3.11: À gauche : Bilan des flux de carbone au sein du réseau trophique planctonique
arctique. On y voit le rôle central joué par trois espèces de copépodes (représentés en rouge
sombre : Calanus glacialis (cgl), Metridia longa (mlo) et Calanus hyperboreus (chy)) au sein
du mésozooplancton. Figure issue de Forest et al. (2011). À droite : Principaux copépodes
arctiques : 1) Calanus glacialis, 2) C. hyperboreus, 3) Oithona similis et 4) Metridia longa.

Il a également été récemment montré que les migrations verticales saisonnières
observées chez sept espèces dominantes de copépodes arctiques ont des conséquences
directes sur les conditions de température expérimentées par ces espèces et donc sur
leur croissance et/ou leur survie (Darnis et Fortier, 2014). Ces travaux suggèrent que
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les traits fonctionnels des copépodes arctiques (comme par exemple leur capacité de
diapause ou leur régime de migration) dictent leur distribution (Berge et al., 2015).

Une meilleure prise en compte de ces traits fonctionnels, spécifiques à l’environne-
ment arctique, est donc indispensable dans les modèles d’écosystèmes planctoniques
afin de correctement estimer l’impact du changement global sur ces communautés.

Des pistes à explorer

Plusieurs pistes semblent pertinentes pour une approche fonctionnelle du planc-
ton arctique. Par exemple, il serait intéressant de développer un module de pho-
toacclimatation spécifique au phytoplancton arctique, calibré à partir de données
expérimentales spécifiques, pour l’incorporer dans les modèles biogéochimiques clas-
siques comme le modèle PISCES (Aumont et al., 2015). Il faudrait également décrire
les traits fonctionnels des espèces planctoniques arctiques (principalement à partir de
recherches bibliographiques) puis identifier des groupes fonctionnels planctoniques
arctiques et décrire leur dynamique et la diversité fonctionnelle observées à partie
des données collectées à Takuvik, en particulier dans le cadre des projets Malina
(2008-2012) et Green Edge (2014-2019) ou des campagnes ArcticNet. Ces groupes
pourraient ensuite être inclus dans les modèles biogéochimiques pour en simuler la
dynamique. En e↵et, dans le cadre du projet Green Edge, il est prévu de calibrer
le modèle couplé océan-glace-biogéochimie marine NEMO-LIM-PISCES en 1D puis
de l’utiliser à des résolutions élevée (1/32°) et modérée (1/4°) en Baie de Ba�n
et à l’échelle pan-arctique. En parallèle à ces travaux, il serait donc pertinent de
développer une nouvelle configuration spécifique à l’Arctique prenant en compte à
la fois la photoacclimatation du phytoplancton arctique et des groupes fonctionnels
planctoniques arctiques.

Par ailleurs, les données de séquençage collectées en Arctique sur les organismes
planctoniques ont révélé certaines particularités du plancton arctique, comme la
quasi absence de cyanobactéries, remplacées par des picoeucaryotes autotrophes du
genreMicromonas (Pedrós-Alió et al., 2015), dont les capacités de mixotrophie pour-
raient expliquer leur succès et leur persistence pendant la nuit polaire (Berge et al.,
2015). Le séquençage haut débit a aussi révélé l’importante diversité des eucaryotes
unicellulaires arctiques et leur dynamique saisonnière complexe (Lovejoy et al., 2006;
Lovejoy et Potvin, 2011; Lovejoy, 2014; Monier et al., 2015; Thaler et Lovejoy, 2015;
Onda et al., 2017). Il sera donc intéressant d’utiliser les données -omiques collectées
en arctiques, et en particulier acquises lors de l’expédition Tara Polar Circle en
2013, pour informer les modèles d’écosystèmes planctoniques arctiques. L’analyse de
données métagénomiques a récemment montré que les communautés microbiennes
planctoniques arctiques étaient di↵érentes, à la fois d’un point de vue taxinomique
mais aussi fonctionnel, des communautés microbiennes de la glace de mer (Yergeau
et al., 2017). Ceci o↵re des perspectives intéressantes pour la modélisation de ces
communautés. Par ailleurs, le développement des méthodes de génomiques et de
transcriptomiques o↵rent également des opportunités pour l’étude des copépodes
arctiques et subarctiques, en particulier pour étudier l’expression saisonnière de cer-
tains gènes spécifiques à la diapause ou au métabolisme lipidique (Bron et al., 2011).
Pour toutes ces raisons, l’application des idées formulées précédemment sur l’utilisa-
tion des données -omiques pour l’approche fonctionnelle du plancton marin semble
donc particulièrement adaptée à l’étude du plancton arctique.
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Mes travaux de recherche de ces prochaines années s’inscrivent donc dans la conti-
nuité des thématiques que je suis en train d’initier à l’interface entre biogéographie,
écologie fonctionnelle, séquençage haut débit et modélisation des organismes planc-
toniques. Ces thématiques reposent sur de nouvelles collaborations en France (Lucie
Bittner, UMR Evolution Paris Seine ; Amin Madoui, Génoscope), en Europe (As-
trid Cornils, AWI, Allemagne ; Meike Vogt, ETHZ, Suisse) et internationales (Leo-
cadio Blanco-Bercial, BIOS, Bermudes ; Frédéric Maps, Université Laval, Canada)
en particulier via l’UMI Takuvik, ainsi que sur des collaborations existantes (Olivier
Aumont, LOCEAN) ou au sein du LOV (Lionel Guidi). Enfin, le démarrage de ces
thématiques est soutenu par des projets financés (FunOmics, ModelOmics, CRCT)
et plusieurs projets ont été soumis pour les années à venir (délégation CNRS, projet
Samuel de Champlain, sujet de thèse IPV).

Si elle est acceptée, ma demande de délégation CNRS au sein de l’UMR Evolu-
tion Paris Seine me permettra d’acquérir de nouvelles compétences en génomique et
transcriptomique, afin d’être à même de manipuler des données de séquençage haut
débit et de les utiliser pour l’étude du plancton marin. Dans un premier temps, je
prévois de me familiariser avec les données existantes et récemment collectées dans
le cadre de la campagne Tara Oceans (Pesant et al., 2015) et actuellement ana-
lysées au sein de l’UMR Evolution Paris Seine. Ces nouvelles compétences pourront
par la suite être appliquées à tout jeu de données similaire de type -omique, dont
l’acquisition connâıt une croissance exponentielle en milieu marin.

Enfin, je pense que certaines questions présentées ici ne sont pas spécifiques à
l’écologie marine mais pourraient aussi intéresser nos collègues qui travaillent en mi-
lieu continental, en particulier sur le plancton d’eau douce. De manière plus générale,
je pense que des interactions plus fortes entre milieu marin et milieu continental
permettraient une dissémination plus rapide des connaissances entre nos deux com-
munautés, ce qui serait bénéfique à nos di↵érentes disciplines.

Les pistes de recherches présentées ici englobent de vastes champs disciplinaires
(écologie, océanographie, biologie moléculaire, biogéochimie, bioinformatique). Mais
ces champs ne sont pas indépendants les uns des autres et travailler à leurs interfaces
permettra de faire avancer notre connaissance du plancton marin. Je crois en e↵et
que les diverses thématiques présentées ici, mais aussi celles que j’ai pu aborder dans
le chapitre 2, s’organisent en un réseau fortement connecté. Ce réseau, je l’ai donc
construit au fil des ans et je continue à le construire et à l’enrichir quotidiennement.
Dans le futur, il s’enrichira aussi des opportunités que je rencontrerai et que je n’en-
trevois peut-être pas encore. Certaines parties de ce réseau pourraient être attribuées
à certains champs disciplinaires, ou même à certains organismes (phytoplancton, zoo-
plancton, eucaryotes, procaryotes, copépodes, méroplancton, etc.), ou encore à cer-
tains outils d’étude (l’observation in situ, la modélisation, les analyses statistiques,
la génomique environnementale et le séquençage haut débit, l’expérimentation, etc.).
Cependant, je crois que c’est le réseau dans son ensemble qui, malgré sa complexité,
assurera la richesse et le dynamisme de ma carrière scientifique. Et les noeuds de ce
réseau seront renforcés, je l’espère, par la force et la qualité des interactions scienti-
fiques que j’entretiendrai avec mes collègues.
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La pensée consciente n’a duré et ne durera qu’un
moment. La pensée n’est qu’un éclair au milieu
d’une longue nuit, mais c’est cet éclair qui est
tout.

Henri Poincaré, La valeur de la science.

Chapitre 4

Conclusion générale

Pour conclure mon mémoire d’HDR, j’ai choisi d’en consacrer le dernier chapitre à
une brève présentation de ma vision de l’encadrement, du pilotage de projets et de
la recherche en général.

4.1 Apprendre à diriger des recherches

En tant que chercheurs, nous sommes quotidiennement amenés à encadrer des sta-
giaires ou des doctorants. Il est également courant de devoir superviser des cher-
cheurs post-doctorants ou du personnel technique (ingénieurs ou techniciens) mais
également de devoir animer une petite équipe de recherche. Or, l’encadrement d’étudiant,
la supervision de travaux de recherche et l’animation d’équipe ne font généralement
pas partie de notre formation initiale. Et même si l’on peut e↵ectivement apprendre
à diriger des recherches par l’expérience, je suis convaincue que la connaissance de
certaines techniques managériales de base ne peut que nous aider à mener à bien ces
tâches. Pour cela, je pense que les formations sur l’encadrement et la gestion d’équipe
constituent de précieuses opportunités et je déplore que de telles formations ne soient
pas obligatoires (ou plus largement suivies) car je suis convaincue qu’elles permet-
traient aux laboratoires de mieux fonctionner et aux doctorants, post-doctorants, et
personnels techniques d’êtres mieux accompagnés mais aussi d’être mieux considérés
par leurs collègues. Enfin, elles nous permettraient de mieux accomplir notre travail.

C’est pourquoi j’ai choisi, dès que je l’ai pu, de suivre une formation sur l’encadre-
ment des doctorants. Ainsi, en novembre 2015, j’ai suivi l’atelier ”Accompagnement
et management d’un projet doctoral” (Formation A-Enc2), organisé par l’Institut de
Formations Doctorales (IDF) de l’UPMC. Cet atelier organisé en petit groupe avait
pour but de repenser le doctorat et son encadrement comme un projet et donc d’y
appliquer les méthodes spécifiques à la conception et à la conduite de projet. J’ai en
particulier compris l’importance d’inscrire le projet doctoral (ou le projet de stage)
dans le cadre du projet du laboratoire d’accueil. Ceci est en e↵et essentiel pour as-
surer l’intégration du doctorant dans le laboratoire et l’équipe de recherche. Nous
avons également été formés à l’utilisation d’outils spécifiques au travail d’équipe et
à la gestion de projet. En 2017, j’ai prévu de suivre la suite de cet atelier dédiée
au retour d’expérience (Formation A-Enc3) que je n’avais pas pu suivre en 2016 en
raison de mon congé maternité.
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J’applique quotidiennement certaines des techniques de suivi de projet que j’ai
apprises lors de cette formation, en particulier pour le co-encadrement d’étudiants
avec Lucie Bittner. Ceci nous permet en e↵et de suivre l’avancement des étudiants
que nous co-encadrons, même si l’encadrement se fait à distance. Ainsi, nous organi-
sons des réunions par visioconférence toutes les semaines (et plus souvent si besoin).
Nous demandons aux étudiants de remplir un cahier de suivi en ligne (que nous
pouvons consulter et annoter régulièrement). Enfin, l’avancée du travail est assurée
par la mise en place, d’un commun accord, d’une feuille de route jalonnée d’objectifs
précis et de délivrables identifiés et accompagnée d’un calendrier à la fois réaliste,
ambitieux, et ajustable au fur et à mesure de l’avancée du travail de chacun.

Bien entendu, ces formations ne remplacent pas non plus l’expérience quotidienne
qui nous permet de mettre en place, de tester, d’éprouver, d’adapter nos méthodes
d’encadrement. Encadrer un étudiant en stage ou un doctorant demande du temps
et de l’investissement. Un encadrement de qualité nécessite donc de s’investir sur
un nombre restreint d’étudiants. L’encadrement doit aussi être souple et il faut
savoir l’adapter à la personne que nous encadrons et à l’évolution de sa maturité
scientifique. Je pense que chaque stagiaire ou doctorant que nous encadrons nous
apprend aussi quelque chose sur nous-même et que le secret d’un encadrement réussi
repose sur une communication et une écoute de qualité et réciproque, et sur la
curiosité et la motivation partagées.

Enfin, je pense qu’il serait intéressant que les laboratoires et les universités s’en-
gagent par écrit à promulguer de bonnes pratiques d’encadrement, par exemple à
travers la rédaction d’une charte éthique sur l’encadrement et la direction de re-
cherches. Au cours de ma courte carrière, j’ai en e↵et pu observer certaines situa-
tions néfastes aussi bien pour la personne encadrée que pour l’encadrant. Une telle
charte proposerait par exemple d’encadrer un nombre limité de stagiaires, de doc-
torants et/ou de post-doctorants, de les informer sur les suites possibles après la
thèse (pas uniquement dans la recherche académique), de leur apprendre à valoriser
leurs compétences et de les aider dans leur recherche d’emploi (que deviennent nos
étudiants une fois que nous les avons formés ? Aidons-nous su�samment les post-
doctorants de nos laboratoires dans leur recherche d’un poste permanent ?), de les
impliquer dans la communauté (en les faisant participer à des workshops ou à des
conférences et en leur présentant nos collègues) ou encore de rémunérer à sa juste
valeur le travail de chacun (quid des stagiaires dont c’est le deuxième master ? Quant
aux post-doctorants, il faudrait leur permettre de négocier leur salaire en fonction de
leur expérience professionnelle, éventuellement en diminuant la durée de leur contrat
si l’argent est limité, car certains ont déjà accumulé une longue expérience de re-
cherche). La rédaction d’une telle charte serait une excellente opportunité pour que
chacun d’entre nous s’interroge sur sa pratique de l’encadrement et pour que nous
échangions nos bonnes pratiques.

4.2 Ma vision de la direction de recherche

Diriger des recherches signifie pour moi mener à bien des questionnements et des
raisonnements scientifiques, animer une petite équipe de recherche (contenant au
minimum un chercheur - soi-même - et un stagiaire ou un doctorant que nous enca-
drons), et piloter un projet de recherche depuis la phase de gestation et de rédaction

88



4.2 Ma vision de la direction de recherche

du projet, jusqu’à la phase de valorisation et de publication des résultats obtenus.
Ceci nécessite donc de correctement encadrer, mais aussi d’être un bon chercheur,
c’est-à-dire quelqu’un d’avant tout curieux et inventif, et bien entendu rigoureux et
honnête. Dans le contexte actuel où les financements sont parfois di�ciles à obtenir,
il faut également être persévérant, savoir rebondir, mais aussi saisir les opportunités
que nous rencontrons, et garder en tête que la motivation première de notre travail
doit être le plaisir que nous y trouvons.

En tant que scientifique, nous avons également un rôle à jouer dans la société.
Certains oublient parfois que nous sommes rémunérés par de l’argent public et qu’il
est donc normal de communiquer à destination du grand public sur nos travaux
de recherche et de s’impliquer dans la dissémination de la connaissance auprès des
plus jeunes. L’argent qui finance nos projets est également très souvent de l’argent
public, il semble donc normal de publier nos résultats pour les rendre accessibles à
la communauté scientifique, mais il en va de même avec les données que nous avons
collectées et qui ne nous appartiennent pas. La science moderne, en phase avec la
société actuelle, se doit donc de communiquer ses résultats mais aussi ses données, à
travers leur publication dans des bases de données en accès libre. Nous nous devons
aussi de mieux communiquer sur notre travail, pour contribuer à ce que les chercheurs
aient une place reconnue dans nos sociétés contemporaines. Promouvoir la dimension
internationale de nos activités pourrait également contribuer à rendre notre monde
plus ouvert.

Pour moi, il est également normal de participer à l’animation de la recherche,
à travers le peer-reviewing d’articles et de projets scientifiques, l’organisation de
conférences, la participation à des jurys de thèse ou de concours, et la prise de
responsabilités administratives à di↵érents niveaux dans nos laboratoires. Il faut
certes rester vigilant à ne pas se disperser, à ne pas s’engager dans trop de projets
à la fois, et à ne pas perdre son temps et celui des autres dans des réunions inutiles,
mais je pense que toutes ces activités parfois considérées comme extra-scientifiques
peuvent s’avérer être, lorsqu’elles sont bien menées, des sources d’inspiration et de
rencontres avec des collègues et constituent, comme l’enseignement universitaire qui
représente la moitié de notre travail d’enseignant-chercheur, une richesse qui ne peut
qu’alimenter notre créativité scientifique.

Enfin, je suggérais plus haut la rédaction d’une charte éthique sur l’encadre-
ment. Une telle charte pourrait tout aussi s’appliquer à notre travail de recherche
en général, et en particulier inclure des règles claires de co-signature d’article scien-
tifique, mais aussi de promotion de l’égalité des genres au sein de nos laboratoires,
qui sont malheureusement encore à la traine sur certains de ces aspects.

Ma motivation pour mon métier vient de mon envie d’apprendre, de comprendre,
de découvrir, mais aussi de partager, d’inspirer, d’ouvrir les yeux, et de faire réfléchir.
En ça, le métier d’enseignant-chercheur me correspond parfaitement.

Bien évidemment, j’ai décrit ici une version idéalisée de ma vision de la direction
de recherches et de la recherche en général. Cependant, je crois que c’est cette vision
idéalisée qui doit être le moteur de notre métier.
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4 Conclusion générale

4.3 Pour conclure

Pour conclure, si c’est la soif de connaissances, l’amour des sciences et de la rigueur
scientifique et surtout la curiosité pour le monde qui nous entoure qui nous font
avancer, il me semble important de garder en tête un petit grain de folie qui nous
permet de penser en dehors des clous, nous force à continuellement remettre en
doute nos certitudes, et nous encourage à nous amuser, à prendre du plaisir dans ce
que nous faisons et à le partager.

Mon frère Samir m’a dit un jour : ⌧ Bah, tu sais, tant que Jean Claude Ameisen
ne cite pas tes articles dans son émission radiophonique Sur les épaules de Dar-
win, ... �”. Je terminerai donc ce manuscript par une citation issue de son livre Sur
les épaules de Darwin - Retrouver l’aube paru en 2014, que Samir m’a justement
o↵ert, et qui pourrait définir ce que je souhaite être mon projet de recherche pour
le futur :

Tenter de distinguer dans le merveilleux
foisonnement de la diversité du vivant, les liens
invisibles qui tissent la trame de ses innombrables
interactions.

Jean Claude Ameisen, Retrouver l’aube.

90



We’re jammin’, I want to jam it with you
We’re jammin’, jammin’, And I hope you like
jammin’ too

Bob Marley, Jammin’.
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Ayata, S.D., Stolba, R., Comtet, T., Thiébaut, E., 2011. Meroplankton distribution and its relationship to coastal
mesoscale hydrological structure in the northern Bay of Biscay (NE Atlantic). Journal of Plankton Research
33(8), 1193–1211.
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2013. Misuse of the phytoplankton–zooplankton dichotomy : the need to assign organisms as mixotrophs within
plankton functional types. Journal of Plankton Research 35, 3.

Fogarty, M., Botsford, L., 2007. Population connectivity and spatial management of marine fisheries. Oceanography
20, 112–123.

Follows, M.J., Dutkiewicz, S., 2011. Modeling diverse communities of marine microbes. Annual Review of Marine
Science 3, 427–451.

Follows, M.J., Dutkiewicz, S., Grant, S., Chisholm, S.W., 2007. Emergent biogeography of microbial communities
in a model ocean. Science 315, 1843–1846.

Forest, A., Tremblay, J.E., Gratton, Y., Martin, J., Gagnon, J., Darnis, G., Sampei, M., Fortier, L., Ardyna,
M., Gosselin, M., Hattori, H., Nguyen, D., Maranger, R., Vaqué, D., Marrasé, C., Pedrós-Alió, C., Sallon, A.,
Michel, C., Kellogg, C., Deming, J., Shadwick, E., Thomas, H., Link, H., Archambault, P., Piepenburg, D., 2011.
Biogenic carbon flows through the planktonic food web of the amundsen gulf (arctic ocean) : A synthesis of field
measurements and inverse modeling analyses. Progress in Oceanography 91, 410–436.

Forster, J., Hirst, A., Atkinson, D., 2012. Warming-induced reductions in body size are greater in aquatic than
terrestrial species. Proceedings of the National Academy of Sciences 109, 19310–19314.

Foster, W.J., Twitchett, R.J., 2014. Functional diversity of marine ecosystems after the late permian mass extinction
event. Nature Geosci 7, 233–238.

Frangoulis, C., Christou, E., Hecq, J., 2004. Comparison of marine copepod outfluxes : Nature, rate, fate and role
in the carbon and nitrogen cycles. Advances in marine biology 47, 253–309.

Frangoulis, C., Skliris, N., Lepoint, G., Elkalay, K., Go↵art, A., Pinnegar, J., Hecq, J.H., 2011. Importance of
copepod carcasses versus faecal pellets in the upper water column of an oligotrophic area. Estuarine, Coastal
and Shelf Science 92, 456–463.

Franks, P.J.S., 2009. Planktonic ecosystem models : perplexing parameterizations and a failure to fail. Journal of
Plankton Research 31, 1299–1306.

Frederiksen, M., Edwards, M., Richardson, A.J., Halliday, N.C., Wanless, S., 2006. From plankton to top predators :
bottom-up control of a marine food web across four trophic levels. Journal of Animal Ecology 75, 1259–1268.

Fuchs, H.L., Gerbi, G.P., 2016. Seascape-level variation in turbulence- and wave-generated hydrodynamic signals
experienced by plankton. Progress in Oceanography 141, 109 – 129.

Fulton, E.A., 2010. Approaches to end-to-end ecosystem models. Journal of Marine Systems 81, 171–183. Sympo-
sium on Advances in Marine Ecosystem Modelling Research, Plymouth, England, Jun 23-26, 2008.

Gaines, S., Roughgarden, J., 1985. Larval settlement rate : A leading determinant of structure in an ecological
community of the marine intertidal zone. Proceedings of the National Academy of Sciences of the United States
of America 82, 3707–3711.

Gaines, S.D., Lester, S., Eckert, G., Kinlan, B., Sagarin, R., Gaylord., B., 2007. Dispersal and geographic ranges
in the sea., in : Witman, J., Roy, K. (Eds.), Marine Macroecology. University of Chicago Press.

98



Bibliographie

Gallagher, R.V., Hughes, L., Leishman, M.R., 2013. Species loss and gain in communities under future climate
change : consequences for functional diversity. Ecography 36, 531–540.

Garavelli, L., Kaplan, D.M., Colas, F., Stotz, W., Yannicelli, B., Lett, C., 2014. Identifying appropriate spatial scales
for marine conservation and management using a larval dispersal model : The case of concholepas concholepas
(loco) in chile. Progress in Oceanography 124, 42 – 53.
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Heikkinen, R., Luoto, M., Araùjo, M., Virkkala, R., Thuiller, W., Sykes, M., 2006. Methods and uncertainties in
bioclimatic envelope modelling under climate change. Progress in Physical Geography 30, 751–777.

Helenius, L.K., Leskinen, E., Lehtonen, H., Nurminen, L., 2017. Spatial patterns of littoral zooplankton assemblages
along a salinity gradient in a brackish sea : A functional diversity perspective. Estuarine, Coastal and Shelf
Sciences , http ://dx.doi.org/10.1016/j.ecss.2016.08.031.

99



Bibliographie
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Tedetti, M., Sempéré, R., 2006. Penetration of ultraviolet radiation in the marine environment. a review. Photo-
chemistry and Photobiology 82, 389–397.

Thaler, M., Lovejoy, C., 2015. Biogeography of heterotrophic flagellate populations indicates the presence of
generalist and specialist taxa in the arctic ocean. Applied Environmental Microbiology 81, 2137–2148.

Thingstad, T.F., Strand, E., Larsen, A., 2010. Stepwise building of plankton functional type (PFT) models : A
feasible route to complex models ? Progress in Oceanography 84, 6–15.

106



Bibliographie
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Toussaint, A., Charpin, N., Brosse, S., Villéger, S., 2016. Global functional diversity of freshwater fish is
concentrated in the neotropics while functional vulnerability is widespread. Scientific Reports 6, 22125.
DOI :10.1038/srep22125.

Travers, M., Shin, Y., Jennings, S., Cury, P., 2007. Towards end-to-end models for investigating the e↵ects of
climate and fishing in marine ecosystems. Progress in Oceanography 75, 751–770.

Tremblay, J.E., Robert, D., Varela, D.E., Lovejoy, C., Darnis, G., Nelson, R.J., Sastri, A.R., 2012. Current state
and trends in canadian arctic marine ecosystems : I. primary production. Climatic Change 115, 161–178.

Treml, E.A., Halpin, P.N., 2012. Marine population connectivity identifies ecological neighbors for conservation
planning in the coral triangle. Conservation Letters 5, 441–449.

Treml, E.A., Halpin, P.N., Urban, D.L., Pratson, L.F., 2008. Modeling population connectivity by ocean currents,
a graph-theoretic approach for marine conservation. Landscape Ecology 23, 19–36.

Treml, E.A., Roberts, J.J., Chao, Y., Halpin, P.N., Possingham, H.P., Riginos, C., 2012. Reproductive output and
duration of the pelagic larval stage determine seascape-wide connectivity of marine populations. Integrative and
Comparative Biology 52, 525.

Turner, J., 2002. Zooplankton fecal pellets, marine snow and ratio between planktonic predators and their prey.
Limnology and Oceanography 39, 395–403.

Turner, J., 2004. The importance of small planktonic copepods and their roles in pelagic marine food webs.
Zoological Studies 43, 255–266.

Turner, J., 2015. Zooplankton fecal pellets, marine snow, phytodetritus and the ocean’s biological pumps. Progress
in Oceanography 130, 205–248.
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