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1991 — 1995
1995 — 1998
1994 — 1996
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Legendre (Co-responsable scientifique), Claude idfjll Bernard Salvat
(Directeur de these).

Mention : trés honorable avec félicitations du jury
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2003 — aujourd’hui

2001 — aujourd’hui

2000 - 2003
2000
1999
1998 — 1999

Responsable de I'Equipe 1 du LBEM«Ecosystemes littoraux anthropisés :
structure, fonctionnement, évolution». Equipe cosd@ode 13 chercheurs en
poste (équivalent temps plein : 9,15) et de 9 daats. Future responsable de
'équipe RESTRO «Fonctionnement des réseaux troglsigaux interfaces
continent - océan» du Centre de Recherche sur desyBtemes Littoraux
Anthropisés (CRELA). UMR tripartite CNRS — IfremerUniversité de La
Rochelle, en cours de création, par fusion deselctuBEM et CREMA
L'Houmeau.

Coordinatrice adjointe du Programme National Environnement Cotier
Chantier Golfe de Gascogne, aupres de Christinenfpup

Bénéficiaire d'urferime d’Encadrement Doctoral et de Recherchelepuis
octobre 2003.
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Marennes-Oléron). Construction et étude d'un mod&leréseau trophique de la vasiere de
Brouage (Bassin de Marennes-Oléron, France). FRarsecompte de la saisonnalité et des
échanges physiques pour la synthése constructisecalenaissances sur une zone intertidale
d'une région tempérée. Université de La Roche0&b6 8e I'encadrement. Directeur : C. Bacher,
Ifremer, CREMA L’Houmeau puis Ifremer Brest. Délmrt décembre 2001, soutenue le 3 mai
2005.

* Membre du comité de thése de Claire Pusinerh&i@limentaires et partage des ressources :
les petits cétacés du golfe de Gascogne. Univeaisitta Rochelle. Direction Vincent Ridoux,
ULR. Début en octobre 2001, soutenue le 22 nove200&.

» Degré D. Etude du réseau trophique des vasi@egé@serves ornithologiques de I'anse de
I'Aiguillon et définition de la capacité d’accugibur les oiseaux limicoles hivernants. Université
de La Rochelle. 10% de I'encadrement. Directeur. B&uriau, CNRS, CREMA L’'Houmeau..
Début en octobre 2001, fin prévue février 2006.

» Marquis E. Le microzooplancton dans le Golfe das€égne : importance, réle dans le
nutrition du mésozooplancton et intégration dansnadele de réseau trophique planctonique.
Université de La Rochelle. 10% de I'encadrementspRasable scientifique C. Dupuy, ULR.

Début en octobre 2003.

e El Grami B. Structure et dynamique d’'une commu@alanctonique lagunaire, Lagune de
Bizerte (Tunisie), influence de I'anthropisatiomiiersité de Tunis, Faculté de Bizerte. 20% de
'encadrement. Responsable scientifique A. Sakka,unis. Début en janvier 2004.

» Pascal P-Y. Etude comparée du fonctionnemenhinoe des vasiéeres intertidales : role du
réseau microbien benthique et modélisation. Unitéersle La Rochelle.Direction par
dérogation, co-responsables C. Dupuy, ULR, et P. Richard, CNFREMA I'Houmeau. Début
en octobre 2004.

» Baeta A. Characterization of the food web strieetun the Mondego Estuary and
development of mass balanced models for its commarin non eutrophied vs heavily
eutrophied areas. Consequences for ecosystem’s geraeat and recovery. Université de
Coimbra, Portugal. 20% de I'encadrement. DirecteG: Marques, IMAR. Début en septembre
2005.
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* Rousseau Y. Recherche expérimentale de protopoles|'étude de la bactérivorie chez la
méiofaune protozoaire et métazoaire des vasietestidtales. DEA EDEL, Université de La
Rochelle. 10 %. Février - juillet 2004.

* Leguerrier D. Modélisation par l'analyse inveeteétude par I'analyse numérique du réseau
trophique d'une vasiere intertidale : Brouage (Bas® Marennes-Oléron). Université de La
Rochelle. 100 %. Février - juillet 2001.

* Meynier L. Relations trophiques du Dauphin bldéubtanc (Stenella coeruleoalba) et du
Dauphine communDelphinus delphisde I'Atlantique Nord-Est : étude préliminaire.itBrsité
de La Rochelle. 25 %. Février - juillet 2001.

Bac + 4

» Kerleguer G. Modélisation des effets de polluasits le réseau trophique de la vasiére
intertidale de Brouage. Stage post Maitrise Unitede La Rochelle. 100 % juin - juillet 2004

» Petiau A. Impact des huitres en culture sur kead trophique d'un vasiere intertidale :
Brouage, bassin de Marennes-Oléron. Institut Nati@®gronomie — Paris Grignon. 100 %.
juillet - aolt 2002.

» Bartoli G. Realisation of a planktonic food welodel at steady state of Lac Biwa (Japan) by
the inverse analysis method. Stage post Maitrigeddsité de Caen. 100 %. Juillet - AoGt 2000.

» Vauchez F-E. Etude préalable a une analyse deauésophique benthique du Bassin de
Marennes-Oléron. Stage de Maitrise Université deRoghelle. 50 % (co-encadrement PG
Sauriau, CNRS, CREMA L’Houmeau). Juin - Juillet Q00

Activités d’enseignement

1999-2005 Maitre de Conférence (192 a 210h ETD pan)

Enseignements effectués en 3eme cycle

- DEA Exploitation Durable des Ecosystemes Littara@venu Master Recherche : responsable
du module «Analyse numérique des données écolagigjuges réseaux trophiques». Réalisation
de 14 h annuelles de cours / TP depuis 2000

- Ecole Doctorale de La Rochelle : participation audmie «Outils informatiques pour la
recherche». Enseignement «analyses statistiquesLSiat» (9 h TD) et «perfectionnement sur
EXCEL» (9h TD) depuis 2001.

- Ecole Nationale du Génie Rural, des Eaux et deét§ : participation au module d’Ecologie
(3h de cours) en 2000.

Enseignements effectués en ler et 2éme cycles
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- Domaines : Méthodologie scientifique, Bio-infortig@e, Ecologie Marine, Ecologie des Récifs
Coralliens, Bio-statistiques, Analyse Multivariée.
- Diplémes : tous de la 1ére année de DEUG (Liceada Maitrise (Master 1)

Autres:
Responsabilité de modules : 4 a 5 par an, en irgbque, statistique ou écologie
Passage au LMD : organisation la réflexion sunfmsveaux modules en écologie.

1998-1999 ATER (192hETD)

Contribution & l'organisation d’'une nouvelle madeeate la maitrise de Biologie des Populations
et des Ecosystemes de I'Université de Perpignanqiarticulier de son option “Ecosystémes
Marins” (contact entre I'Ecole Pratique des Halgasdes et I'Université de Perpignan)

Mise en place, des cours et des TP en analyse iqueaé&ppliquée aux données écologiques, en
ecologie fondamentale et en génétique des popuotatie cette maitrise.

Réalisation d’'un cours sur les réseaux trophiquesiiéieu corallien et d’'un TP concernant leur
modélisation, dans le module du DEA d’Océanologi@dgjique, dispenseé par I'Ecole Pratique
des Hautes Etudes.

1995-1998 Monitorat (64hETD par an)

Domaines enseigneés : biologie animale, celluldigeaétique

Participation a I'enseignement de 'EPHE sur lesifsécoralliens, dans le cadre du DEA
d’'Océanologie Biologique, sur les méthodes numésgemployées pour étudier les structures en
écologie des récifs coralliens.

Diffusion de l'information scientifique

Participation a l&Science en Féte conférence-débat sur les récifs coralliens etslenenaces
(octobre 2002).

Conférence de vulgarisation sur le fonctionnement écologiges récifs a I'E.C.O.L.E. de la
mer (aquarium de La Rochelle) (mai 2003).

Organisation d'une exposition sur les récifs coralliens présentée au Muséum stiiiie
Naturelle de Perpignan, au Siege du CNRS, au Mimstde I'Education Nationale, de
I'Enseignement Supérieur et de la Recherche, aistdia de I'Environnement et au Centre de la
Mer, Nausicaa (recherche de fonds en 1995, expogtiesentée a partir de septembre 1996).

-11 -



P.1)

P.2)

P.3)

P.4)

P.5)

P.6)

P.7)

P.8)

P.9)

L ISTE DES TRAVAUX

Publications de rang A

Niquil N, Jackson GA, Legendre L, Delesalle B (1998) isgenodel analysis of the
planktonic food web of Takapoto Atoll (French Padgra). Marine Ecology Progress Series
165: 17-29

Niquil N, Arias-Gonzélez JE, Delesalle B, Ulanowicz RE9@) Characterization of the
planktonic food web of Takapoto Atoll lagoon, usimgfwork analysis. Oecologia, 118 : 232-
241

Sasal PNiquil N, Bartoli P (1999) Community structure of digengearasites of sparid and
labrid fishes of the Mediterranean sea: a new amtroParasitology, 119 : 635 — 548

Amarista M,Niquil N, Balzan C, Pointier JP (2001) Interspecific cetitppn between
freshwater snails of medical importance: a Venezuekample. Comptes Rendus Académie
des Sciences Paris, Sciences de la vie / Life 8es824 : 1-6

Niquil N, Pouvreau S, Sakka A, Legendre L, Addessi LBbegne R, Charpy L, Delesalle B
(2001) Trophic web and carrying capacity in a pegster farming lagoon (Takapoto, French
Polynesia). Aquatic Living Resources 14(3) : 16%3-17

Sakka S, Legendre L, Gosselin Niguil N, Delesalle B (2002) Carbon budget of the
planktonic food web in an atoll lagoon (Takapotmereh Polynesia). Journal of Plankton
Research 24 : 301-320

Leguerriet D, Niquil N, Boileau N, Rzeznik J, Sauriau P-G, Le MoineBacher C (2003)
Food web numerical analysis of an intertidal mudéeosystem: Brouage, Marennes-Oléron
Bay, France. Marine Ecology Progress Series 246371

LeguerrierD, Niquil N, PetiauA, Bodoy A (2004) Modeling the impact of oystettave on
a mudflat food web in Marennes-Oléron Bay (Franki&tine Ecology Progress Series 273 :
147-162

LequerrierD, Bacher C, Benoit Eiquil N (sous presse) A probabilistic approach of flow-
balanced network based on Markov chains. Ecolodicalelling. Acceptée le 30 aolt 2005.

! Les noms soulignés sont ceux d’étudiants donejaiadré le travail.
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P.10)

P.11)

P.12)

P.13)

P.14)

P.15)

P.16)

P.17)

DegréD, LeguerrieD, Armynot du Chatelet E, Rzeznik J, Auguet J-QpDy C, MarquisE,
Fichet D, Struski C, Joyeux E, Sauriau PN&juil N (en révision) Comparative analysis of
the food webs of two intertidal mudflats during teeasons using inverse modelling:
Aiguillon Cove and Brouage Mudflat (France). Esto@rCoastal and Shelf Science.
Acceptée avec révisions le 22 septembre 2005.

Note de rang B

Niquil N (1995) Structures spatiales du phytoplanctors danlagon corallien et influences
environnementales (hydrologie, météorologie) suépartition. Journal de recherche
Océanographique, 20 (3-4) :150-151

Publications soumises a revues de rang A

Niquil N, KerleguerG, Leguerriel, Richard P, Legrand H, Dupuy C, Paskal, Bacher C
(soumise aux Cahiers de Biologie Marine) How wdblkelloss of production due to an
herbicide have repercussions in the food web ohtmtidal mudflat ? Sensitivity analysis of
an inverse model for Brouage mudflat, Marennes-@ld&ay, France.

Publications en préparation

Niquil N, Bartoli G, Urabe J, Jackson GA, Legendre L, Dupuy C, KuahKgpour
soumission a Freshwater Biology) Carbon stead staidel of the planktonic food web of
Lake Biwa, Japan.

MarquisE, Niquil N, Hartmann HJ, Delmas D, Herbland A, Sautour &y C, Bonnet D,

Carlotti F, Laborde P, Dupuy C (pour soumissidkgaatic Microbial Ecology). Planktonic
food web dynamics related to phytoplankton bloowettgoment within the Bay of Biscay,

France.

Niquil N (in prep) Parsimony in food webs ?

Niquil N, LeguerrieD, DegréD, Sauriau PG (in prep) Comparison using netwoikysis
of two mudflat food webs: Aiguillon Brouage and Bage Mudflat (France).

Dupuy C, Pastoureaud Ajquil N, Rickaert M (in prep) HPLC and cell microscopy
characterization of the phytoplankton communitied anvironmental influence in a coastal
pond.
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Conférences internationales avec comité de lecture

La plupart des participations a conférences naésret internationales sont des communications
orales. Le termposterest indiqué lorsqu’il s’agit non pas d’un oral sdiune communication
affichée.

C.1) Niquil N, Sakka A, Jackson GA, Delesalle B, Legendre997) Food-web analysis of the
plankton ecosystem in the lagoon of Takapoto Atench Polynesia. The American
Society for Limnology and Oceanography, AquaticeBce Meeting, Santa Fe, 10-14
February 1997. p 252oster

C.2) Niquil N, Sakka A, Legendre L, Delesalle B (1998) Troptracture and stability of the
planktonic food web of an atoll lagoon (Takapoterfeh Polynesia) International Society for
Reef Studies European Meeting, Perpignan, 1-4 8dqae1998. p 135

C.3) Niquil N (1999) Advantages and limits of the use of iseeginalysis for the study of the
planktonic food web in the lagoon of Takapoto A(@luamotu Archipelago, French
Polynesia) The American Society for Limnology ance@nography, Aquatic Science
Meeting, Santa Fe, 1-5 février 19€8ommunication invitée. p 131

C.4) Niquil N, Pouvreau S, Sakka A, Legendre L, Delesalle@®Q2 Field and Numerical study
of the planktonic food web in Takapoto Atoll lago@irench Polynesia): implications for the
farming of pearl oysters™dnternational Coral Reef Symposium, 23-27 Octd80, Bali,
Indonesia

C.5) Niquil N., PetiauA., LeguerrierD., Bodoy A. (2002) Impact des cultures d'huigesle
réseau trophique d'une vasiere intertidale (BrouBgesin de Marennes-Oléron). 5e Congrés
International de Limnologie-Océanographie (CIL®}12 septembre 2002, Institut
océanographique, Pargoster

C.6) Niquil N, Labry C, Delmas D, Bonnet D, Dupuy C, SautouHBrband A (2003) Inverse
analysis modelling of the carbon flows in the plamikc food web of the bay of biscay. EGU-
AUG Joint assembly, Nice 6-11 avril 20@3onférence invitée transformée en poster suite
a I'annulation de la sessionposter

C.7) Franc A,_Leguerrieb, Niquil N, Dewar R (2003) Trophic webs and MEP (Maximum
Enthropy Production) ? MEP Workshop, 3-4 April 2008RA Bordeaux-Aquitaine, France

C.8) Legquerrier D.,Niquil, N., Pouvreau, N., Brenon, I., Bacher, C. (2008 d~web modeling of
an intertidal mudflat in Marennes-Oléron Bay (Fe@ncombination of transport and trophic
fluxes. Estuaries on the Edge, Convergence of Qdeand and Culture: ERF 2003,"17
biennial conference of the Estuarine Research Béider Seattle (F*prix des étudiants).
September, 14-18 2003
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C.9) MarquisE, Niquil N, Delmas D, Herbland A, Hartmann H J, SautouB&net D, Labry C,
Dupuy C (2004) The Bay of Biscay planktonic foodweoperties : comparison of 6 spatio-
temporal situations according to their positiomirthe winter bloom. 1X Colloque
International d'Océanographie du Golfe de Gasct@rdeure du Prestige" Université de
Pau et des Pays de I'Adour, Pau France : 10-1200k4h

Conférences nationales

C.10) Niquil N (1994) Structure spatiale du phytoplancton dankgon d'atoll (Mataiva,
Polynésie francaise), influence des facteurs enmizmentaux. 28" Colloque de I'Union des
Océanographes de France, Echelles Spatiales etofelieg, dans I'Océan. Méthodes et
Problemes. Paris, novembre 1994,

C.11) Niquil N (1999) Utilisation de I'analyse inverse pour réliser le réseau trophique
planctonique du lagon de Takapoto. Journées deltgie Fonctionnelle, la Grande Motte,
15-17 mars 1999.

C.12) Niquil N (1999) Introduction to inverse modelling in aja@&cology. % CRAB Workshop
(Cyanobacteria Risk Assessment in lake Biwa), Qtappn, 15-17 décembre 1999.

C.13) Niquil N, Sakka A, Pouvreau S, Adessi L, Legendre L, &sle B (1999) Bilan sur la
modélisation du lagon de Takapoto : réseau troghpanctonique, intégration des nacres et
de leurs compétiteurs. Collogue du Programme GEdémecherche sur la Nacre I,
Papeete, 20 octobre 1999.

C.14) Niquil N (2000) Etude des réseaux trophiques par l'aeédhygerse. GDR COREV "Modeles
et théories pour le contréle de ressources vivagttEsgestion des systemes écologiques”
Ecole de printemps, Grignon, 9-12 mai 2000.

C.15) Niquil N, Pouvreau S, Sakka A, Adessi L (2000) Réseqhinue pélagique et capacité
trophique d'un lagon perlier (Takapoto, Polynésa@dgaise). Journées de I'Ecologie
Fonctionnelle, La Londe-les-Maures, 7-10 mars 2000.

C.16) Niquil N., Legendre L. (2001) Carbon steady-state mofigleoplanktonic food web in Lake
Biwa. 4th CRAB Workshop (Cyanobacteria Risk Asse=snm lake Biwa), Otsu, Japon
mars 2001.

C.17) LeguerrierD, Niquil N (2002) Modélisation par I'analyse inverse etlétpar I'analyse des
réseaux du réseau trophique d'une vasiére intertid@urnées de I'écologie fonctionnelle.
Gordon, 6-8 mars 2002.
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C.18)

C.19)

C.20)

C.21)

C.22)

C.23)

C.24)

C.25)

C.26)

LequerrierD, Niquil N, Bacher C (2002) Modélisation d'un réseau trgpéi: la vasiere de
Brouage (Marennes-Oléron, France). GDR COREV "Meslet théories pour le contrdle de
ressources vivantes et la gestion de systémesgigoés”. Berder, 27-31 mai 2002.

LequerrierD, Bacher CNiquil N (2002) Couplage d'un modéle 1D et d'un modeleégeau
trophique obtenu par analyse inverse : I'exempla dasiere de Brouage (Marennes-Oléron,
France)XXIléme séminaire de la Société FrancoplienBiologie Théorique. Saint-Flour,
10-12 juin 2002

Niquil N, Sakka A, Loret P, Legendre L, Le Gall S, Dellesa (2002) Réle des protistes

dans le réseau trophique d'un lagon d'atoll padi€bakapoto, archipel des Tuamotu). Les
protistes dans le monde aquatiqueé,m&fbunion du Groupement des Protistologues de langue
Francaise. La Rochelle, 29-31 mai 2002.

Bacher C, Struski C, Leguerriéx, Niquil N, Guarini JM, Richard P (2002) Modélisation des
flux de matiére dans un réseau trophique : casalemhes-Oléron. Colloque du Défi Golfe
de Gascogne, Brest, 11-13 décembre 2002.

Niquil N, LeguerrieD, PetiauA, Bodoy A (2003) Réle des huitres cultivées dans
fonctionnement écologique d'une vasiere interti@adssin de Marennes-Oléron) : étude du
réseau trophique par analyse inverse. JournééSa@dgie Fonctionnelle, Nancy, 11-14
mars 2003.

Niquil N (2003) Présentation d’une ACI d’écologie quatitie : Approche intégrée du
devenir de la production primaire dans les écosyssdittoraux semi-fermés de type
macrotidal. Reunion du groupement CoReV "Modeldbexries pour le controle de
ressources vivantes et la gestion de systemesgigoés”, 2003, INAPG, Paris, France, 16-
17 janvier 2003.

LequerrierD, DegréD, Niquil N, Sauriau P-G (2004) Modélisation par I'analyseerse du
réseau trophique de la Baie de I'Aiguillon. "Jowsié'Ecologie Marine" de la SFE, Muséum
d'Histoire Naturelle, Nantes, 23- 24 juin 2004.

LeguerrierD, Niquil N, Bacher C, Auguet JC, Huet V, Montanié H, Dela®upuy C,
Richard P (2004) Modélisation par analyse inverseédeau trophique de la vasiere
intertidale de Brouage : prise en compte de 'esgdaes saisons. Zones ateliers
PEVS/INSU Baie du Mont-St-Michel, Vasiere de BroeaGollogue de restitution. La
Rochelle, 3-4 novembre 2004.

Niquil N, KerleguelG, LeguerrieD, Richard P, Legrand H, Bacher C (2004) Simutapar
un modele inverse de la répercussion sur I'ensethbléseau trophique, de I'effet d'un
herbicide sur la production primaire, en vasier8dmiage. Zones ateliers PEVS/INSU Baie
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du Mont-St-Michel, Vasiére de Brouage, Colloqueaeaitution La Rochelle 3-4 novembre
2004.

C.27) LeguerrierD, Niquil N, Franc A (2005) Régulation des réseaux troplsaigoarcimonie.
Journées de I'Ecologie Fonctionnelle, Clermont &®alr8-10 Mars 2005

Mémoires et rapports divers

La rédaction de divers rapports est liee a ma ehatg responsable d'équipe depuis mars
2002 (contrats quadriennaux):

- perspectives de I'équipe 1 du LBEM, en 2002

- rapport d’activité de I'’équipe 1 du LBEM en 2004,

- perspectives de I'équipe RESTRO du CRELA en 2004.

Outre la réponse a des appels d'offre a titre mersio(contrat IFREMER péche-ostréiculture,
Cyanobacteria Risk Assessment in Lake Biwa, PNE@eGide Gascogne, BQR, participation a
I'élaboration d’un projet européen dG™PCRD non retenu SUMMER, Liteau 1 non retenu), jai
aussi participé a la réponse a différents appeird’pour I'ensemble de I'’équipe 1 du LBEM (ACI

Ecologie Quantitative, ACI-ECCO, ORE, PNEC LittoAdlantique, Liteau 2 non retenu).

Cette charge de rédaction a aussi concerné mordedmordinatrice adjointe du chantier Golfe de
Gascogne du PNEC auprés de Christine Dupuy, depoi3.

Dupuy C,Niquil N (2005) PNEC Chantier Golfe de Gascogne, étatasieement des travaux.
Dupuy C,Niquil N (2004) PNEC Chantier Golfe de Gascogne, étatasieement des travaux.

Niquil N (2001) Interactions entre les activités de Péshee Conchyliculture : réle du réseau
trophique naturel dans cette interaction, étudalpbde par la modélisation a I'équilibre. Mars 2001
rapport intermédiaire. Septembre 2001, rapport.fldantrat Ifremer.

Niquil N (2001) Construction of a model of organic mattews in the planktonic food web of Lake
Biwa, in order to understand the factors whichuefice the development bficrocystis Rapport
intermédiaire mars 2000, rapport final mars 200dnt€at Lake Biwa Research Institute.

Niquil N (1998) Etude par la modélisation du fonctionnenarde la stabilité du réseau trophique
planctonique d’un lagon d’atoll (Takapoto, PolyméBancaise). These de doctorat de I'Université
de Perpignan et de I'Ecole Pratique des HauteselS{i#85p

Delesalle B, Sakka ANiquil N, Legendre L, Leblanc B, Gosselin M (1997) La ma#tion des
crises dystrophiques : un outil pour la préventites mortalités massives de nacres. Association
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Naturalia et Biologia, EPHE, Etablissement pourMalorisation des Activités Aguacoles et
Maritimes, 35p

Niquil N (1996) “ La vie dans les récifs coralliens " : @ngsation d’'une exposition grand public
depuis un laboratoire de recherche en écologienmaRapport ENGREF. 64p

Niquil N (1996) Premiére année de thése : Modélisatiorgsieau trophique planctonique d'un lagon
d'atoll dans le but d'étudier l'influence des na@a culture sur les crises dystrophiques. Rapport
ENGREF. 21p

Niquil N, Vesque S, Vion PY (1995) Stratégie de prise eanpte des écosystemes aquatiques dans
la planification des carrieres alluvionnaires (BasSeine Normandie). Rapport ENGREF, Conseil
Supérieur de la Peche et DIREN lle de France, 28p

Niquil N (1995) Bathing water quality: a world-wide syntiseson the standards, their
implementation, and the state of the marine palfutRapport ENGREF, Fondation pour I'Education
a 'Environnement en Europe, Programme des Natibries pour 'Environnement (UNEP), 60p

Niquil N (1994) Structures spatiales du phytoplancton damslagon corallien et influences
environnementales (hydrologie, météorologie) suméggrtition. Rapport de stage de recherche.
DEA Analyse et Modélisation des Systemes Biologsgugniversité Claude Bernard Lyon 1, 40p.
Ecologie du phytoplancton des lagons d’atolls.uefice des facteurs mésologiques sur la structure
spatiale et la composition. Rapport Bibliographidg@p.

Participation a des tables rondes

Prospective du Programme National Environnemenie€&7-29 octobre 2003, Dourdan
Programme Typatoll, ORSTOM-PNRCo, 28-31 aolt 1$¥8pignan
Trophic Capacity of an Estuarine Ecosystem. 7-16loe 1996, Plymouth, UK

Programme National Récifs Coralliens. 9-11 déceribg6, Marseille
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ACTIVITES DE RECHERCHE : SYNTHESE
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Préambule :

La spécialité acquise au cours de ma thése et equmrjserve encore aujourd’hui est la
modélisation des systémes écologiques, sous l'adgk bilans de matiere dans les réseaux
trophiques. La nature de ces travaux fait que mawail repose sur des résultats de recherches
concernant divers compartiments et processus. pendé donc des résultats de nombreux
chercheurs et de la fagon dont la recherche eanmée. Seule la complémentarité des travaux sur
un écosysteme me permet de m'y intéresser. Moraitrae fait en proche collaboration avec les
chercheurs et les résultats de mes travaux me gennde leur renvoyer des questions sur leur objet
d’étude. Ces échanges m’ont donné localement waoe articuliere dans le réseau des chercheurs.
C’est pour cette raison, et du fait de la visiomndemble de la biocénose acquise par mes
recherches, que Gérard Blanchard, Directeur du fadtioe de Biologie et Environnement Marins
(LBEM), m’a proposé en mars 2002 de devenir resgiesd’'une équipe au sein du laboratoire.
Cette activité collective d’animation de la recher@st directement liée & mon activité de recherche

personnelle et sera donc présentée dans cetteesgnth

Les travaux de recherche présentés ci-apres vodélout de ma thése, en septembre 1995, a
aujourd’hui. lls correspondent a des résultats is¢cqgn cours ou programmés, ou encore a des
réflexions scientifiques. La majorité de ces travauété menée par des étudiants en Doctorat ou
Master, et mon activité a alors consisté a les dneca parfois en collaboration avec d’autres

chercheurs (voir CV et partie V. « Collaboratiohpmgrammes de recherche »).
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Introduction :

Le développement industriel et démographique hupgue connaissent les deux derniers
siecles, a été accompagné dun impact croissant’ldenme sur son environnement. Ce
développement s’est accompagné d’'une lente priseoapte de la nécessité de comprendre le
fonctionnement de cet environnement, mais aust geeserver et d’adapter les activités humaines
non seulement a I'état actuel de I'écosysteme ruagsi a son état futur souhaité. Une telle prise en
compte est cependant difficile du fait de la tremnde complexité des écosystémes. Cette complexité
est liée a linteraction entre un milieu physiguede nombreux composants biologiques, a des
interactions de nature tres variée entre composdntéogiques, et a des variations dans I'espace et
le temps. L'étude d'un tel systéeme complexe demalwhe de faire des choix et de gérer le trade-off

correspondant & une certaine dose non extensiliteglens disponibles (humains, financiers ...).

De tels réseaux ont été I'objet d’approches numésqvariées : études de réseaux statiques
binaires (ou « food web analysis »), réseau stasiqquantifiés (ou « network analysis ») ou encore
modeles dynamiques (Gaetke1995). Ces deux derrapmeches se sont développées en paralléle.
Les modeles statiques connaissent surtout un saoai&sant avec le développement d’une approche
« clé en main » basée sur le logiciel ECOPATH (¥faltat al. 1997), et celui, plus confidentiel, des
approches en analyse inverse (Vézina et Platt 1988¢e sur I'optimisation sous contrainte. Les
modeéles dynamiques sont au centre du développdantendisciplinaire de modeles d’écosystemes,
prenant en compte aussi bien le réseau trophigedeguorcages physiques (Moll et Radach 2003).
Enfin, un quatrieme type d’approche est apparu plaemment, s’intéressant a I'aspect évolutif en
prenant en compte les échelles de temps plus Isngue dans ceux précédemment cités, on parle

alors de modéles d’'évolution (« evolutionary modelBrossel et McKane 2003).

Le choix de la modélisation statigue des réseaaghiques revient, le plus souvent, a
favoriser la complexité biologique en négligeans leariabilités temporelle et spatiale, les
interactions physique - biologie et enfin les noeuses interactions biotiques inter- et intra-
spécifiques ne correspondant pas a une relatiooodsommation. C'est ce choix que jai fait a

travers I'ensemble de mes travaux de recherche,engncertaines améliorations des approches
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numériques employées avaient pour but de premdmmapte, en partie, certains de ces aspects de

la complexité, négligés précédemment.

L’'analyse des réseaux trophiques statiques perenédégager un certain nombre de propriétés
émergentes. Une propriété émergente est une pidplfién systeme non directement déductible des
propriétés de ses parties isolées (d’apres Froatied. 2004). Quand on construit un schéma de
réseau trophique, on associe un grand nombre divdtions sur les compartiments trophiques,
issues de recherches locales ou non. La méthodmadiglisation statique employée, qui sera
présentée par la suite, est une analyse inverse principal intérét est de prendre en compte ces 2
types dinformation (locales ou générales). Ceorimftions sont des propriétés de chaque
compartiment trophique. Leur mise en commun etlibation d’outils de calcul, pour construire et
analyser un modele statique de réseau trophiqumepele renseigner de nouvelles propriétés des
compartiments dans le réseau trophique, ou de dehke du réseau (Figure 1): propriétés
émergentes car conséquentes a la vision intégréerdemble du réseau trophique. Cette vision
n’est donc ni uniguement réductionniste, ni unigeetrholistique, mais est qualifiée de systémique
(Frontier et al. 2004).

Prenons quelques exemples afin d’illustrer cettéono Sur le plan des propriétés des
compartiments, on va utiliser une estimation deal@ur d’'un flux de consommation annuelle de A
par B. Cependant seule l'intégration de A et B éseau trophique dans son ensemble permet de
caractériser linteraction de A et B par 'ensembks voies directes (consommation de A par B)
mais aussi indirectes (e.g. A rejette des détdtussommeés par B) ce qui permettra de caractériser
un taux de transfert total de A vers B. Sur le glas propriétés globales du réseau trophique,<iton
par exemple, les différents indices caractérisambmplexité, I'efficacité de transfert entre éonel
trophiques, le recyclage... Toutes ces propriétésantécaractérisables qu’a travers une vision
d’ensemble des flux.

Ces propriétés emergentes sont au cceur de maioéfld¥écologue. Les questions posées
sont les suivantes :
- En quoi ces propriétés émergentes permetterg-demieux comprendre le fonctionnement des
écosystemes ?

- Sont-elles indicatrices d’une action humaine auncttat d’évolution de I'écosystéme ?
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Gros bout de la
lorgnette : indice

O

synthétique global

Petit bout de la
lorgnette : le
compartiment

2

Choix des objets

d’'étude (site - période)

ﬁ

Questions sur I'évolution
des écosystemes
(comment expliquer
notre observation ?)

Propriétés
émergentes globales

Modele

trop

de

réseau
hique

| Terrain - Laboratoire

Nouvelles questions
sur des flux ou des
stocks

Propriétés émergentes
des compartiments

Figure 1: Analyse du fonctionnement de [I'écosystéme par description des structures trophiques,

schématisation de la démarche.
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Seule la premiere question a, a ce jour, été abord me suis en effet cantonnée a une
approche descriptive de quelques réseaux trophafuede répondre a deux questions :
- Comment fonctionne I'écosysteme ?

- Quelle place est prise par 'homme dans ce fonogment ?

Cette approche descriptive est en effet nécessairenultipliant les systemes étudiés et la
variété des états d'évolution et d’anthropisatiafin de se placer dans une optique d'écologie
comparative. On espere ainsi expliquer les pragsiéimergentes observeées, en prenant en compte
les forcages divers de I'environnement, dont celtientiellement problématique de 'homme, et

ainsi aborder le domaine complexe de I'évolutios éeosystémes.

Mon travail consiste donc a construire et analysercertain nombre d’états moyens de
réseaux trophiques afin de caractériser le fonogorent de I'écosysteme sur la période et le site
considéré. Selon les types d’écosystemes et legtésthumaines ciblées, seule une partie de la
biocénose (plancton + compartiments en interadicgcte) ou son ensemble (benthos + pelagos) a
été pris en compte. Outre un travail d'évolutiors deéthodes nécessitant des collaborations
interdisciplinaires (et la mise en ceuvre d’'une e¢hpar une étudiante de formation aussi bien en
mathématiques et physique qu’en écologie, Delphieguerrier), la partie de construction des
schémas de réseaux a nécessité une interactiote &vec de trés nombreux chercheurs. Tous les
résultats présentés par la suite correspondent dahes travaux de synthése, réalisés grace a la
confiance accordée par les chercheurs travaillantes sites modélisés. lls m'ont aussi permis de

leur renvoyer de nouvelles questions.

Dans une premiere partie, je présenterai les @i outils numeériques employés, en quoi il
me paraissait nécessaire de les faire évoluergsetnbuvelles méthodes proposées. Dans une
deuxieme partie, seront présentés les résultatkesunodeles d’écosystemes ou la colonne d’eau
parait dominante dans le fonctionnement écologijuéu fait des activités humaines principales.
Ces modéles sont donc a dominance planctonique, eméimcertains compartiments non
planctoniques, mais en interaction directe aveléncton, sont inclus. En troisieme partie je
présenterai les résultats des travaux sur desnsgsted forte composante benthique, ou les
interactions benthos - pélagos sont prises en @etpbu certains aspects des interactions physique
— biologi
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e aussi seront considérés. En quatrieme partigrégenterai mon travail d’animation de la
recherche li¢ & ma fonction de responsable d’équiper finir, la cinquiéme partie présentera un
bilan et une réflexion sur mes perspectives deeretie pour les années a venir et mes espoirs en
termes de passage d’'une étape actuelle de desorifgs propriétés émergentes des écosystemes a

une étape d’explication des propriétés observéemgamparaison d’écosystemes.
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|. Travaux méthodologiques

La méthode employée au cours de ma thése, puigal@ix sur le plancton qui ont suivi,
faisait appel a deux approches complémentairesalyse inverse telle que développée par Vézina
et Platt (1988) pour construire des schémas (olenpade modéles statiques) de réseaux trophiques
et l'analyse des réseaux selon Ulanowicz (1986)r mmalyser les propriétés de ces modeles
statiques. Lors de mon recrutement comme Maitr€aldérences a I'Université de La Rochelle, la
demande du LBEM était que je travaille sur 'écosye phare de ce laboratoire : les vasieres
intertidales tempérées des Pertuis Charentais, @avea@pproche écosystémique couplant benthos et
colonne d'eau. Je me suis alors posée la questor'irtérét de conserver les outils cités.
L’alternative aurait été de passer a une approghardique en équations différentielles couplées.
Mon choix de conserver les approches de ma thégeguidé par mon souhait de prendre en compte
un maximum de compartiments afin de passer a usiervde I'écosysteme dans son ensemble,
quitte a rester moins précise pour la prise en ¢terdps processus. Ceci me permettait aussi d’étre
complémentaire des approches déja appliquées plic@acher et Jean-Marc Guarini couplant flux
biologiques et physiques dans des approches dyoamjignais, dans les deux cas, limitant le
nombre de compartiments pris en compte. Ce chooodserver une approche en modéles statiques
imposait cependant de modifier les outils numélsguen particulier pour les adapter aux
ecosystéemes macrotidaux des Pertuis Charentaisaz®l faisait donc partie du cahier des charges

de la these de Delphine Leguerrier, auquel ellgllamment répondu.

I. A.  Construire un modele de réseau trophique par  analyse inverse

I. A.1. Principe de l'analyse inverse selon Vézina et Platt 1988

L'analyse inverse est une méthode basée sur lggeide la régression. Elle permet le calcul
de valeurs inconnues a partir de valeurs connueBuat modéle présumeé. Prenons le cas d'une

grandeur connue pour les points d'une surface gantaselon une équation dépendant des
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coordonnées spatiales. La forme du modele est eorpar analogie avec d'autres études, mais les
valeurs des paramétres ne sont pas fixées. Pdaimsepoints, les valeurs des variables sont cannue
car des mesures ont été faites. L'analyse invageeumettre le calcul des parametres du modéle,
puis de valeurs attendues selon ce modéle auxspminies mesures des variables n'‘ont pu étre faites
Le calcul des paramétres repose sur le principent@adres carrés. La méthode employée par
Vézina et Platt (1988) differe de cet exemple pafalt que le type de modeéle ne correspond pas a
une équation mathématique, mais a un schéma deskites compartiments) et de fleches (les flux
possibles de matiére organique). Dans le cas glassle la modélisation, les mesures des variables
permettent la mise au point d'une expression mathgquoe. Ici, c'est I'expression mathématique
présupposée qui permet I'estimation des valeursvaesbles n'ayant pu étre mesurées. Pour cette

raison, la méthode se nomme « modélisation inve(S&zina 1989).

Quels sont les Quelles sont les Quelles sont les Critere de décision
flux possibles ? relations connues ? connaissances préalables ?  finale.
BExenmple : Flux estimés Exenple : Solution unique
ba ? . exemple : > 50
c—> mc p| resp. mic. = 147 > resp. pl ) .
\ / P dela productior'\_V vecteur solution
? ? Equilibres de masse primaire brute dont la norme
boc enirées - sorties = 0 est la plus petite

Modélea priori Equations Contraintes biologiques Principe de parcimonie

Figure 2: principe de l'analyse inverse (d’'aprés Vézina et Platt 1988). Abréviations employées : bac =
bactéries, mic = microzooplancton, DOC = carbone organique dissous, resp. mic. = respiration du
microzooplancton, resp. phy. = respiration du phytoplancton.

L'analyse inverse a été introduite en écologie peétmde des flux des réseaux trophiques
planctoniques (Vézina et Platt 1988). Son prin@perésumé en Figure 2. Le modéle est, dans ce
cas, un schéma en compartiments et fleches, cegder correspondant a tous les flux possibles
entre les compartiments. Les paramétres dont orclobeéy déterminer la valeur correspondent aux
différents flux. Généralement, le systéeme est c@méicomme se trouvant a I'état stationnaire,-c'est

a-dire que les compartiments ont une masse coastBour chaque compartiment, une équation
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stipule que la somme des flux y entrant est égdéesomme des flux en sortant. A ces équations
d'équilibre de masse s'ajoutent des équationsagtespondent a des déterminations de terrain, qui
permettent d'attribuer une valeur soit a un flwit & une combinaison linéaire de flux. Cet ensembl
d'équations contient, dans la plupart des cas, ambre d'équations inférieur au nombre de
parametres inconnus et est donc sous-détermingydteme d’équation peut s’écrire A * F = b, avec
F = vecteur des inconnues (les flux), A = matries doefficients des combinaisons linéaires et b =

constantes des équations.

En plus des différentes équations, un deuxieme dgoeontraintes est pris en compte : des
intervalles, ou des valeurs limites supérieuregnéirieures sont fixées, pour les flux, combinagson
linéaires ou ratios de flux, en fonction d'inforioas tirées de la littérature. L'application de ces
« contraintes biologiques », réduit lI'espace ddstieas a celui des solutions biologiquement
réalistes, d'apres les connaissances établies. €aidessus, on peut écrire ces inéquations sous
forme matricielle G * F= h, avec G = matrice des coefficients des combimaidinéaires et h =

constantes des inéquations.

Il est nécessaire de recourir & un dernier cripgyer faire le choix final d’'une solution
unique. Ce critere est basé sur le principe deirparge. Ce principe mathématique suppose que la
meilleure solution est celle dont la norme euchdie est la plus petite. Dans le cas présent, la

solution conservée est celle dont la somme deésdas flux est la plus faible.

I. A. 2. Prendre en compte le temps : couplage de d  eux saisons

Les travaux publiés jusqu’a ce jour en Analyse isgeelle que développée par Vézina et
Platt (1988) correspondent a des périodes couurstinnée moyenne. Devant la grande variabilité
saisonniére de nos littoraux tempéres, et la bawuwerture temporelle des données disponibles,
nous avons souhaité modéliser le réseau trophigue@lant deux saisons. Les biomasses devaient
s’équilibrer sur une année mais on autorise daati@is entre les saisons. Les deux saisons ddvaien
étre couplées sans hiérarchie (pas de dominaniengesur I'autre dans le calcul). Les informations
prises en comptes, sous forme d’égalités ou d’iitégadevaient en outre pourvoir concerner I'une
ou l'autre saison ou I'ensemble de I'année. La wdth développée au cours de la thése de Delphine

Leguerrier, est résumée en Figure 3 (Leguerrieb2D@gré et al. en révision).
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2 x nvar

A

v

B nval L nvat R
Ae nbio be
A1 0 Neq 1 by
A1z
0 Az Neq 2 b,
Ag Neq g by
G, 0 Nineq 1 hy
G2
0 Gz Nineq 2 h
Gy Nineq g hy
=
F1 F>

Figure 3 : Principe de la construction des matrices d'équations (A) (en haut) et d’'inéquations (G) (au milieu)
pour I'analyse inverse couplée des deux modéles saisonniers sl et s2 (Leguerrier 2005). Les indices 1 et 2 se
référent aux saisons sl et s2, lindice g aux informations générales concernant toute I'année, I'indice e aux
informations sur I'équilibre de masse. nvar = nombre de flux possibles dans le modéle a priori Neq = hombre
d’équations, Nineq = nombre d’inéquations et nbio = nombre de compartiments.
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L’algorithme de résolution reste le méme que cdkila méthode de Vézina et Platt (1988)
(Figure 2), mais la méthode repose sur le coupli@gematrices saisonnieres et annuelles qui permet
la construction d’'une nouvelle matrice A (Figurendut), une nouvelle matrice G (Figure 3, milieu)
et le nouveau vecteur de flux inconnus F, ici pnésear son transpose F' (Figure 3, bas). F' se

décompose en flux de la premiere saisop) @ de la seconde saisonAF’

Le calcul repose donc, comme précédemment, surysteérse d’équations et un systeme
d’'inégalités, composés des éléments suivants :
- équations biologiques d’équilibre du systemeg),(dont le vecteur solution est b
- équations concernant les saisons 1 (Neq 1) Beg @) constituant les matrices juxtaposég®&tA
A,, dont les vecteurs solutions sont respectivemeet b,
- équations durant I'année (Neq Q) constituant ktrice A, dont le vecteur solution esf,b
- inéquations durant les saisons 1 (Nineq 1), @i2eq 2) constituant les matrices juxtaposéeeiG
Gy, dont les vecteurs solutions sont respectivemgett i,
- inéquations durant 'année (Nineq g) constitdamhatrice G, dont le vecteur solution esg h

I.A.3. Prendre en compte I'espace : couplage des flux d’advection et
des flux trophiques

Il est aussi apparu nécessaire de modifier cetthodé d’analyse inverse pour I'appliquer a
nos zones intertidales tempérées ou la masse deawe et découvre le milieu benthique, en
servant de vecteur physique a des organismes sivaossi bien qu'a de la matiere minérale ou
organique. Le passage a une vision d’ensembleédedysteme intertidal demandait de prendre en
compte différentes zones qui échangent entre piesles flux d’advection dans la colonne d’eau et
ceci imposait de modifier I'approche inverse prBedgoour coupler les zones considérées par ces

flux physiques.

Le caractere unidimensionnel de la résultante bespghysiques qui caractérisait notre cas
d’étude, I'écosysteme de Brouage, a permis de enedtite application en place sur un modéle a une

seule dimension (Leguerrier 2005). La vasiere étaits divisé en 3 boites spatiales reliées, de bas
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en haut d’estran, chacune étant considéréee commedeme. Les flux, le long de ce transect de 3
boites, étant principalement dus aux mouvementhaee, un modéle simplifié de calcul des flux

hydrologiques a pu étre appliqué (Van Houtte-Brug@01).

La méthode consiste ensuite a associer, commegaref3 pour le couplage des saisons,
différentes matrices portant des informations comme& chaque zone a chaque saison, ou des

informations générales concernant chaque zonesuai®nsemble de I'année.

I. A. 4. Critique du principe de parcimonie et prop  osition d’'une approche
alternative : Monte Carlo Inverse Analysis (MCIA)

Si ces évolutions de la méthode inverse de Véziiiatt (1988) étaient directement liées a
I'écosysteme étudié, il est aussi apparu que ldoadét générale telle qu'elle était présentée pouvait
étre améliorée. En particulier, I'application dungipe de parcimonie, présenté par Vézina (1989)

comme « mieux que rien » m’a paru discutable destragaux de thése.

La Figure 4 présente 3 exemples de situations|@gi¢ies par le principe de parcimonie. En
absence de contraintes, les voies les plus cosmtasfavorisées par rapport aux voies a nombreuses
étapes (cas 1) (selon une certaine proportionydess de méme longueur se retrouvent réparties en
méme proportion (cas 2), enfin les flux de sortieate de I'élément hors du systéme sont favorisés.
Aucun argument écologique ne permet d’affirmer bofidmer ces tendances et cela parait normal
du fait de la nature purement mathématique durerig@ question. Cependant, il apparait important
d’avoir ces conséquences mathématiques du criggggactimonie en téte lors de la caractérisation

des modéles statiques afin de ne pas les confeweedes propriétés écologiques.

Outre ces aspects, soulignons enfin que le prinbgparcimonie pousse, dans la plupart des
cas, les contraintes a saturation : c'est-a-dire, dprsque I'on applique deux seuils (minimum et
maximum) a un processus ou un taux physiologiguegdultat calculé est le plus souvent une de ces
deux valeurs (c’est ce gu'on appelle une contrag#turée), alors que le bon sens écologique

pousserait plutt a une vision gaussienne favarisa@ valeur intermédiaire.
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—L —L A Ly a >
2 B B D 3
3 5
4 4
C C B —»
Chemin direct (AC) : Distribution uniforme : Sortie directe (aprés A) :
F.=(1;1,0;0), IR =2 F.=(1,0,5;0,5;0,5,05),{F | =2 F=(1;1,0;0), R =2
Chemin indirect (ABC) : Chemin (ABC) uniqguement : Sortie indirecte (aprés B) :
Fo=(1;0;1;1), || =3 F2=(1;,1;1;0;0), |R| =3 Fo=(1,0;1;1), |R| =3

Figure 4 : illustration par trois exemples des conséquences de l'utilisation du principe de parcimonie en
analyse inverse (Niquil in prep). L'ordre des éléments du vecteur des flux est le méme que celui des numéros
des fleches. On considére qu'il entre dans le systeme une quantité égale a 1, d'une unité arbitraire. Cas 1 : le
vecteur F1 illustre le cas ou toute la matiére va directement de A en C et le vecteur F2, le cas ou elle va de A
en B, puis en C. Cas 2 : le vecteur F1 illustre une répartition uniforme de la matiére entre les deux chemins
possibles (ABC et ADC) et F2, le cas ol toute la matiére passe par un seul chemin (ABC). Cas 3 : le vecteur
F1 illustre une sortie directe de tout le carbone aprés A et le vecteur F2, le cas ou toute la matiére passe
d'abord par B, avant de sortir du systeme.
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C’est pour cette derniére raison qu'une nouvellereghe a été proposeée, visant a éviter la
saturation des contraintes. Cependant, cette dpprmoe permet pas de completement s’affranchir du

principe de parcimonie.

La méthode proposée dans le cadre de la theése Ipghie Leguerrier a alors consisté a
coupler I'analyse inverse employée a une meéthod®ldete Carlo par tirage aléatoire. Dans la
méthode d’origine, la plupart des parametres siomtds par une valeur minimale et une valeur
maximale, constituant deux inégalités. Toutes pégalités sont remplacées par des égalités dont la
valeur dans le domaine des possibilités est dawéempar tirage aléatoire. On a ainsi, en cas de
compatibilité, 'estimation d’un résultat dans lenshine des solutions du systeme, selon le principe
de parcimonie. Cette approche demande de réalisgrand nombre de tirages aléatoires afin de
bien couvrir I'ensemble du domaine des solutions ctlaque parameétre encadré. La solution

conservée est alors la moyenne des solutions desljéquations compatibles.

Cette méthode permet de ne plus saturer les cotgsamais demande un temps de calcul
encore trop long pour permettre une applicatiorrariine. Il est donc nécessaire d’améliorer le

programme en collaboration avec des informaticiens.

I. B. Analyse du modele de réseau trophique obtenu

I.B.1. Analyse de sensibilité et Sensitivity Anal  ysis Index (SAI)

Les modeles statiques ainsi obtenus sont génératetnmparés entre eux. Il importe alors
d’avoir une idée de la confiance accordée aux pFtH® soulignées. Par exemple, on peut se
demander si les intervalles de confiance des mesaesent une plus grande variation des résultats
de modeles obtenus que les différences observées daux sites. Pour répondre a cette question,
des analyses de sensibilité sont menées visamaicuéer le modele de réseau trophique en faisant
varier les données entrées, dans leur intervalleotdiance. Cette approche pose le probleme de
'analyse d'un résultat trés complexe puisque cagpd’'une série de nombreux vecteurs, eux-

mémes composeés de nombreux flux.
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Pour cette raison, une approche originale d’analigserésultats des analyses de sensibilité a
été proposée par Delphine Leguerrier lors de ssethiBes indices appelés SAI pour « Sensitivity
Analysis Index », permettent de calculer une iritérde variation des résultats par donnée de départ
modifiée et par flux calculé. Ensuite, en calculdes moyennes, on peut caractériser la sensitilité
résultat du modeéle par donnée de départ ou eneoserisibilité moyenne de chaque flux. Cette
méthode a été appliquée a la comparaison des esdgier Brouage et de I'Aiguillon (Leguerrier

2005, Degré et al. en révision).

I.B. 2. Analyse des réseaux et analyse des chaines  de Markov

Devant les résultats de réseaux trophiques quasitifiont I'aspect rappelle selon Pimm
(1982) un plat de spaghetti, il apparait difficdle dégager par simple observation des propriétés
informatives. C’est pourquoi de nombreux indices@&® mis au point par des auteurs variés, selon
des philosophies variées et en utilisant des fasmals différents (e.g. Kay et al. 1989, Ulanowicz
1986, 1997, Patten 1995). Ces indices, souvens idsulisciplines non écologiques, permettent de
caractériser des propriétés du systéme dans sembles ou des compartiments isolément ou pris

deux a deux.

La synthese faite par Delphine Leguerrier lors @dhese (chapitre 2) a dégagé I'absence
d’'indice permettant de caractériser 'aspect tempdes relations entre compartiments. C’est pour
cette raison que de nouveaux indices ont été aotssen se basant que les chaines de Markov
(Leguerrier et al. sous presse). L'idée est dectérnaer les temps de transfert en prenant en @mpt
les délais dus au stockage de la matiere dansolepartiments. Cette méthode permet aussi de
caractériser les taux de transfert entre compantisnet donc les relations directes et indirectes. O
peut ainsi entrer dans une discussion sur lesarfatntres compartiments pris deux a deux et les
qualifier de rapides ou lentes et d’intenses obléai De plus, il est possible d’observer la refati
entre un compartiment et lui-méme et ainsi de ¢érser I'implication de chaque compartiment
dans le recyclage par les temps de retour et les da retour de la matiére. Ces indices ont été

appliqués a la comparaison des écosystemes dedgretiae I'Aiguillon (Leguerrier 2005).
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Outre ces nouveaux indices, quelques indices idsula littérature sont utilisés dans les
chapitres Il et Il ; en voici une définition suncte. L'importance globale dans le réseau des flux
herbivores par rapport aux flux détritivores cop@sd a I'indice Detritivory/Herbivory (Ulanowicz
1999). Le recyclage de la matiére ou les bouclesétl®controle par voies circulaires peut se
caractériser par le Finn Cycling Index (Finn 1918).topologie des réseaux et leur caractére plutbt
spécialisé au généraliste se caractérise par liAkmee et la Redondance (Ulanowicz 1986).
L’Ascendence (A) est basée sur l'indice de Sharcamactérisant la spécialisation des voies entre
compartiments, multiplié par la quantité totalecdebone circulant dans le réseau. La Capacité de
développement (C) est la valeur maximale pouvamet &teinte par 'Ascendence. La Redondance
est la difféerence entre ces deux indices corresgpuna la « liberté » (nombreuses voies paralleles)
d’'un atome de carbone de choisir une voie ou laptur passer d’'un compartiment a un autre. Un
réseau trophique peut étre réesumé a une chainbiduep linéaire (chaine de Lindemann), en
répartissant chaque compartiment entre différemisanx selon 'importance des différentes proies
consommeées. On peut s’en servir pour calculeri¢afité de transfert entre les différents niveaux
trophiques ou le nombre maximum de niveaux tropsqiiKay et al. 1989). Tous ces indices, et la

liste n'est pas exhaustive, sont susceptible diaffla description faite de la structure trophique.
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ll. Modeles planctoniques et leur intégration dans lsmble de la biocénose

Aprés cette succincte présentation des méthodedopdes et de leur évolution, nous
présenterons en Il et Il des résultats écologiqGes résultats ont été scindés en deux parties sel
gue l'on s’intéresse plus particulierement a unté&sye planctonique ou benthiqgue, méme si le

plancton et le benthos ne sont jamais les seutsedits étudiés.

Mes travaux de recherche ont tout d’abord eu corobjet d’étude le plancton des lagons
d’atoll. Mon travail de DEA consistait & mettre exlation les caractéristiques du milieu lagonaire
avec le peuplement phytoplanctonique (Niquil 1995¢tte étude numérique d’'un jeu de données
complexe m’'a donné I'occasion de me former aux yaeas multivariées ce qui m’'a par la suite
permis de collaborer avec différents chercheursdssr questions relatives a des jeux de données
complexes (Sasal et al. 1999, Amarista et al. 2@iguy et al. in prep). Le stage de DEA a
débouché sur la nécessité de prendre en compte/egiancton dans une vision intégrée du réseau
trophique. Ceci était d’autant plus vrai que moletsale thése s’insérait dans un contexte de
guestionnement sur la capacité trophique des ladaslls pour les huitres perliéres et de relation

entre ces huitres et la communauté planctonique.

II. A, Lagon de Takapoto : fonctionnement du réseau trophique
planctonigue et interaction avec les huitres perlie res en culture

Il peut paraitre étonnant de présenter les lagaa®lid, systémes coralliens, comme des
systemes a dominance planctonique. Pourtant, riousss bien dans le cas d’écosystemes dominés
par le plancton. La production primaire des répis profonds est en effet dominée par le benthos
mais lorsqu’il s’agit de lagons d’atoll et dés ype profondeur de plus de 10m est atteinte (Charpy-
Roubaud 1988) on se trouve en présence d'un systemimé par le plancton. Cette remarque sur la
production primaire est aussi vraie pour les autespartiments planctoniques qui sont tous
marqueés par de fortes activités. De plus, la preamaotivation qui a conduit a I'étude du lagon de

Takapoto, était de comprendre comment les huigd&es qui y sont cultivées s’inséraient dans le
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systeme planctonique. Or les huitres sont cultie®epleine eau, en chapelets, a bonne distance (au

moins 20m) des fonds, et peuvent donc étre corgda@omme pélagiques.

Le travail sur Takapoto, initié durant ma thése HEP Université de Perpignan) a été
prolongé a la suite de mon recrutement au LBEM (et al. 1998, 1999, 2001, Sakka et al. 2002).
Le réseau trophique planctonique du lagon de l'al®el Takapoto a été étudié dans le but d'en
caractériser les propriétés de fonctionnementagiatyser sa capacité trophique afin de répondae a |
demande sociale concernant la gestion durable gerleculture. Trois théses, menées de 1996 a
1999, ont permis de caractériser le fonctionnerdentéseau trophique planctonique (Asma Sakka,
Université Laval, Québec, Sakka 1999), de le medél{Nathalie Niquil, EPHE — Université de
Perpignan, Niquilo 1998) et d'étudier le role destiptes dans le régime alimentaire de I'huitre
perliere (Pascale Loret, EPHE — Université de RedignFrancaise, Loret 1999).

Le réseau trophique obtenu (Figure 5) se caraetg@s : i) une forte production primaire
comparée a la biomasse phytoplanctonique, ii) wrée fproduction de matiere détritique, en
particulier dissoute, iii) une faible productioncbérienne, iv) un zooplancton dominé par les
protozoaires, tant en terme de biomasse que dedfusarbone, et le mésozooplancton pour ce qui
concerne les flux et v) une consommation du planptr les bivalves cultivés tres faible comparée

aux processus planctoniques.
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Exterior C—> 400 mgC.m?.d*

Figure 5 : réseau trophique planctonique du lagon de Takapoto et exportation vers les huitres perliéres (Niquil
et al. 2001). Chaque flux est représenté par une fleche dont la largeur est proportionnelle a la valeur calculée
pour le flux. gpp = production primaire brute, R = respiration, phy = phytoplancton, pro = protozooplancton,
mic = microzooplancton métazoaire, mes = mésozooplancton, det = détritus particulaires, doc = carbone
organique dissous, bac = bactéries.
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Dans les eaux oligotrophes du lagon, la produgtidmaire picoplanctonique est dominante
et la biomasse bactérienne importante. Or, cegpprtioules échappent, du fait de leur petite taille
la prédation par le zooplancton métazoaire ou diltiation par I'huitre. Au sein du réseau
planctonique, les protistes hétéro-mixotrophes soms abondants : consommateurs de
picoparticules, ils constituent ensuite eux-mémes groies d'une taille >2um, accessibles a la
filtration par le zooplancton et par I'huitre. Catosint une forte biomasse et caractérisés paauw t
de croissance important, les protistes représeamiest un relais trophique essentiel qui permet le
transfert efficace du carbone photosynthétique giswtonique dominant dans le lagon, vers les

échelons trophiques supérieurs, zooplancton métazma huitre perliére (Loret et al. 2000a).

En considérant le lagon dans son ensemble, lesebyjerlieresKinctada margaritifera et
les bivalves associésPifictada maculata consomment 0,24 % de la production primaire
planctonique brute. De plus, les principales papuia naturelles de bivalves benthiques de ce lagon
(Chama iostomaArca ventricosaPinctada margaritiferaet Pinctada maculatpprésentent, elles
aussi, une consommation de carbone peu élevéapport a la production primaire planctonique

(4,1 %). Le lagon est donc loin d'un état ou lagmmmation des huitres cultivées serait limitée.

Ce travail sur le lagon de I'atoll de Takapoto @ @&mplété par une comparaison menée avec
différents modéles issus de la littérature et 9 éhexd d’atolls, dont les processus planctoniques
avaient été étudiés dans le cadre du programmetdiygBNRCo). Une certaine typologie des
lagons d’'atolls a ainsi pu étre mise en éviden@x ane complexité trés forte des voies trophiques
(forte redondance) et une grande quantité de carbwoulant dans des voies en boucles (fort Finn
Cycling Index ou FCI, Finn 1976). Sur ce derniempaependant le modéle de Takapoto reste une
exception avec un faible FCI (12%), en comparases valeurs issues des modeles de la littérature

ou des modeles réalisés depuis (voir 11.D.).
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II.B. Lac Biwa

Le séjour post-doctoral au Japon, initialement prgour 'année de mon recrutement, s’est
finalement traduit par un contrat de recherche darsadre du programme CRAB (Cyanobacteria
Risk Assessment in lake Biwa), s’intéressant @fapréhension du systeme pélagique du lac dans le
contexte du développement des blooms d’alguesuesigMon travail d’analyse inverse a permis de
synthétiser les résultats de nombreuses rechesilree bassin principal de ce lac, caractérisé
pendant I'été (Figure 6).

Le systeme repose fortement sur le matériel dgtiet en particulier son incorporation au
réseau trophique par la consommation du zooplanct880um et par les bactéries, ensuite elles-
mémes consommeées par ce zooplancton < 200um. @treeve donc dans la situation paradoxale
ou le zooplancton > 200 um est moins actif queiceROOum malgré le fait que le phytoplancton >
20 um domine la production primaire. Notre schémsg rapproche de celui du réseau microbien
malgre la présence d’'un phytoplancton > 20um foetgrproductif.
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Import Export

Figure 6 : solution de I'analyse inverse du réseau trophique planctonique du bassin Nord du Lac Biwa (zone
0-20 m, au dessus de la thermocline) durant un été moyen (Niquil et al. in prep). res = flux de respiration, gpp
= production primaire brute, phl = phytoplancton < 2um, ph2 = phytoplancton 2-20 um, ph3 = phytoplancton >
20 um, mic = zooplancton < 200um, mes = zooplancton > 200um, det = détritus particulaires, doc = carbone
organique dissous, bac = bactéries.
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Il. C. Golfe de Gascogne : bilan des connaissances sur le réseau
trophique planctonique et son évolution saisonniére

Le travail de synthése des données planctoniqué&shduatier Golfe de Gascogne du PNEC,
dans le cadre de la thése d’Elise Marquis nousraipeale réaliser 6 modeles de réseaux trophiques
correspondant chacun a une zone (Figure 7) et é@nede donnée. La difficulté d’analyser ces 6
modeles est dle a la variation a la fois spatigléemporelle. Cette situation était toutefois
incontournable du fait de la rareté de telles dean@tocks et processus) dans des zones fortement
eloignées des cobtes. L'objectif, dans de tellesditimms, était de considérer comme acquise, la
répartition des 6 situations le long d’'un axe deettippement du bloom hivernal puis printanier
(Figure 8). Soit Biomet3N (28/02 au 03/03/1998)sdnation post-bloom hivernal, puis Biomet3S
(07/03 au 10/03/1998) juste apres, puis 3 situatsutcessives au cours du développement du bloom
printanier PEL-C (13/05/2001), PEL-A (11/05/2001)R&L-B (12/05/2001), et enfin une situation
post-bloom printanier, Biometl (18 au 25/05/1898dtre objectif était d’aller plus loin que la
description faite jusqu’alors (Herbland et al. 1988utour et al. 2000, Labry et al. 2001, 2002) des
propriétés des stocks et des processus planctaniguees différentes étapes en ajoutant une

description des propriétés émergentes, issuessié nmdeles statiques.
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Figure 7 : localisation des 6 stations étudiées dans le Golfe de Gascogne (Marquis et al. in prep)
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Figure 8 : syntheése de I'évolution saisonniére des propriétés du réseau trophique planctonique du golfe de
Gascogne (Marquis et al. in prep)

Il apparait (Figure 8) que les modifications desactgristiques de la production primaire et
bactérienne au cours de ces blooms se traduitnmmaodification logique des dominances par les
protozoaires ou le mésozooplancton et de la nouerijui leur est disponible avec, en particulier, u
réle variable des voies détritiques (caractérigtgydes situations de post - bloom). Ce changement
de structure du réseau trophique se traduit p&rdiites voies de sortie du carbone hors du systeme
planctonique. En situation de post - bloom hiverletarbone est fortement sédimenté. En situation
de bloom printanier, le carbone est fortement digge pour les poissons planctophages. En
situation post bloom printanier, le carbone estefoent recyclé et donc essentiellement dissipé par

la respiration.
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II. D. Synthése sur les réseaux trophigues plancton iques et leur
intégration dans lI'écosysteme

Selon la démarche proposée en introduction (Figurp23), on peut définir une situation
idéale du chercheur choisissant ses objets d'é@ndenction des questions qu'il se pose. Dansde ca
de notre étude descriptive du fonctionnement desatéx trophiques planctoniques, le cas idéal
reviendrait donc a choisir une série d’écosysteprésentant, selon notre hypothése de départ, un
spectre de fonctionnement aussi large que posafiiiede couvrir toute la variété des cas. Cette
situation idéale n’est, on s’en doute, pas comfmti#tvec le niveau de complexité auquel nous
travaillons qui repose sur la synthese d’étudetaposur tous les compartiments planctoniques et un
maximum de processus. Le nombre de chercheursgugdiet les moyens nécessaires sont donc tres
importants. C’est donc au départ la motivation humeet méme purement économique qui a
déterminé les écosystemes candidats pour mes éadéseaux trophiques. Nos trois sites d’études
sont donc liés chacun a une question économiquentsige (Tableau 1, p46) concernant la
perliculture pour Takapoto, l'utilisation du lacviBa comme source d’eau potable pour un district de
14 millions de personnes et la péche pour le Gadfésascogne. Malgré cet historiqgue, nous nous
retrouvons dans une situation proche de celle dueelans le cas de la « situation idéale » puisque

les propriétés de fonctionnement des réseaux gjapkiétudiés présentent une grande variéte.

A A

RESEAU HERBIVORE RESEAU MICROBIEN méta
g Q zoo.
g g
s proto s
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c c
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Figure 9: représentation simplifiée des deux modes opposés de fonctionnement du réseau trophique
planctonique (modifié d’aprés Sommer et Stibor 2002). Abréviations : métazoo. = zooplancton métazoaire,
protozoo. = zooplancton protozoaire, bac. = bactéries, MOD = matiere organique dissoute. Les fleches
représentent les flux majeurs.
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Tous ces travaux sont des descriptions de réseapkiques planctoniques permettant de
faire la synthése des connaissances acquises sutodgpartiments trophiques ou des processus
isolés. L'axe directeur utilisé pour discuter de rlature de ces différents réseaux trophiques
planctoniques est essentiellement celui de LegeetrRassoulzadegan (1996) reposant sur un

gradient entre deux états : le réseau microbiémrésseau herbivore classique (Figure 9).

La situation en réseau microbien dominant a ét€ominée en situation de post-bloom
printanier dans le Golfe de Gascogne. Celle enatédeerbivore dominant est probablement
caractéristique de la situation de bloom hivermelis la mission modélisée ayant eu lieu Iégérement
aprés ce bloom, nous n’en avons pas décrit exaoteleg propriétés. Le cas associant les deux
réseaux est qualifieé de réseau multivore. Nousohavrencontré en situation de bloom printanier
dans le panache de la Loire dont les apports entregnt une situation de bloom ou petit et gros
phytoplancton restent simultanément actifs. Selass successifs décrits pour les panaches du Golfe
de Gascogne correspondent bien aux situations deglae 9, ce n’'est pas le cas des situations
décrites pour le Lac Biwa et I'Atoll de Takapotoam? la situation de I'été au lac Biwa, la
dominance de la production primaire par un phytogtian de grande taille laisserait penser que
s’installerait un réseau herbivore. Pourtant, lestdries hétérotrophes sont trés actives et le
microzooplancton domine sur le mésozooplancton.siAn observe linstallation d’'un réseau
microbien basé sur des matériaux détritiques pdaiies et dissous, cohabitant avec le réseau
herbivore classique. On est donc en présence éseau multivore particulier. Pour ce qui est du
lagon de Takapoto, on pourrait parler de situatiorerse. La production primaire est largement
dominée par le picophytoplancton qui permet le tpgement d’'un compartiment protozoaire actif,
servant de chainon essentiel pour faire transaeméatiere issue de la photosynthese vers des
consommateurs de plus grosse taille et en pasictdius les filtreurs de la macrofaune, dont les
huitres perlieres font partie. Ce réseau microlsiens’accompagne pourtant pas d'une activité
hétérotrophe bactérienne élevée. Les bactéries, die présentes en grande quantité sont parfois
nombreuses a étre inactives et la production baoté estimée est tres faible (turn-over de 3,8
jours, Torréton et al. 1997). Le carbone organidigsous, présent en grande quantité, ne présente
gue 20 % de fraction dégradable par les bactéfiesdton et al. 1997). Ce pourcentage cependant

n’explique que partiellement la production observée

- 45 -



Tableau 1 : comparaison des différents sites étudiés. Les questions fondamentales sont abordées dans la
partie supérieure, les questions appliquées dans la partie inférieure. prod = production, bac = bactéries
hétérotrophes, phy = phytoplancton

Site Atoll de Takapoto Lac Biwa Golfe de Gascogne (6 cas)
Période Année moyenne Eté moyen 6 périodes de février & mai
Caractéristiques | Trés forte production Trés forte production Caractéristiques de I'état du bloom :
des productions primaire (1,60 gC/m?/j), | primaire (1,62 gC/m?/j), par |- prod primaire moyenne par phy > 20pum en
primaires et par phytoplancton < phytoplancton > 20pm fin de bloom hivernal avec faible prod bac
bactériennes 3um (70%). (70%). (86 mgC/mz2 /j),
Bactéries trés peu Bactéries actives (447 - prod trés forte avec tailles variées de
actives (production mgC/m2 [j) phytoplancton en bloom printanier et activité
bactérienne nette de 76 bac tres faible (38 a 67 mgC/mz2 /j),
mgC/m2 /j) - prod faible par petit phy < 2um en post-
bloom printanier, avec forte prod bac (251
mgC/mz2 /)).
Finn Cycling Faible 12 % Tres fort 34 % Faible en bloom printanier (7-10%), moyen
Index en fin de bloom hivernal (14-19%) et assez
fort en post bloom printanier (26%).
Détritivory / 1,96 2,58 Fort en fin de bloom hivernal (2,68-4), faible

Herbivory ratio

en bloom printanier (0,62-1,14), moyen en
post-bloom printanier (1,96).

Caractéristiques
de
fonctionnement
du réseau
trophique
planctonique

Réseau microbien mais
faible activité
hétérotrophe des
bactéries. Recyclage
uniquement par
détritivorie directe et tres
peu par l'intermédiaire
des bactéries. Turn-over
trés rapides (sauf bac).

Fort recyclage par voie
bactérienne autant que par
détritivorie directe. Réseau
multivore ou cohabitent
voies de consommation
bactérienne par les
protozoaires et du gros
phytoplancton par le
mésozooplancton.

Succession d’états variés observés avec
réseau microbien, multivore ou herbivore.
Recyclage faible en plein bloom mais tres
fort aprés. Influence des apports fluviaux
variables modifient ces successions et ainsi
la nourriture disponible pour les poissons :
le réseau microbien étant plus dissipateur
de carbone, en plus du probleme
d’accessibilité des particules de petite taille
pour les filtreurs.

Motivation
appliquée de
I'étude

Place des huitres
cultivées pour la perle
dans le réseau trophique
et risque de déplétion.

Réservoir d’eau potable et
risque d’efflorescences de
cyanobactéries toxiques.

Disponibilité du plancton comme ressource
pour les poissons, prise en compte du
plancton dans les modeles halieutiques.

Conclusions par
rapport a cette

Aucun risque de
déplétion a I'échelle du

Etat estival normal
caractérisé par une forte

La variabilité saisonniére de la structure du
réseau modifie 'accessibilité du plancton

motivation lagon. activité du phytoplancton > | pour les poissons.
20um et des protozoaires.
Limites et Nécessité de prendre en | Pourquoi les cyanobactéries | Nécessité de mieux caractériser les
questions en compte la compétition ne restent-elles pas limitées | protozoaires et d'intégrer les poissons
suspens inter- spécifique du fait | par les protozoaires ? Sont- | planctophages au réseau afin d'étudier la

de I'existence d’'une
sélection par les
huitres®, pour évaluer
leur réle dans les
phénoménes d’'eaux
vertes.

elles toxiques pour eux ?
Les mémes espéces de
protozoaires peuvent-elles
brouter cyanobactéries et
bactéries hétérotrophes?® 2

concordance entre leur demande
alimentaire et le plancton disponible (cf
perspectives, paragraphe II.E.1.)

Références : 1. Loret et al. 2000b, 2. Caron.€t98l1, 3. Dini et Nyberg 1999
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Outre les caractéristiques issues d’'une analysctdirdes stocks et flux, l'utilisation de

'analyse des réseaux permet d’aller plus loin daatge description (Tableau 1).

Dans nos cas d’étude, on observe une gamme enoeréis large des valeurs observées
pour les indices D/H et FCI (Tableau 1). Ceci npaemet d’aller plus loin dans la caractérisation
des voies cycliques de carbone, qui permettentpg&gender le recyclage et les voies de retro-
contréle. La situation ou le carbone circule le msopar des voies cycliques correspond au plein
développement du bloom printanier du Golfe de Ggiseo(7-10%), ou les comportements
détritivores sont faibles. La situation de Takapptésente un FCI presque aussi bas (12%), ce qui
parait paradoxal dans un milieu corallien ou tautniétabolisme doit se contenter du peu de
nutriments présents. Ne perdons pas de vue ceptequaate réseau décrit ici est partiel et constitue
un relais de la forte production picophytoplanctu@ vers la macrofaune planctophage. Ces voies
cycligues a Takapoto reposent essentiellement esicdmportements détritivores du zooplancton,
les bactéries rendant tres peu la matiere orgardegm®nible du fait de leur faible production. Ces
comportements se traduisent par une détritivorasimgouent deux fois supérieure a I'herbivorie (D/H
= 1,96). Des FCI supérieurs sont rencontrés da@olfe de Gascogne en situation de fin de bloom
hivernal (FCI = 14 a 19%) ou ces boucles de carlp@ssent surtout par un tres fort comportement
alimentaire détritivore (D/H = 2,68 a 4) et en pbtom printanier (FCI = 26%) ou cette fois c’est
surtout la forte activité bactérienne et sa consation supposée par le zooplancton qui gouverne ce
recyclage. Dans le cas du lac Biwa, le tres fayeckage (FCI = 34%) repose aussi bien sur la voie

bactérienne que détritivore (D/H = 2,58).

Enfin, I'estimation par analyse inverse de I'enskEmtbes flux permet une estimation des
voies de sortie du systeme, indiquant le réle deéseau planctonique dans son environnement. On
peut comparer les différents écosystémes cotiadiést vis a vis de leur réle dans le cycle glohal d
carbone. La situation post-bloom printanier du €alle Gascogne par exemple va favoriser la
dissipation de carbone par la respiration, aloremusituation de post-bloom hivernal c’est la
sédimentation qui est favorisée, permettant ainbéc@systeme de jouer un role de stockage de
carbone, intéressant dans une optique de limitalionarbone atmosphérique. L'autre intérét réside
dans la comparaison des systéemes planctoniqueseque fournisseurs de nourriture pour d’autres

animaux (huitres, poissons). A Takapoto, la naweitprélevée par les huitres cultivées est tres
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faible devant la trés forte activité du planctoauPce qui est du prélevement en Golfe de Gascogne

par les poissons, la disponibilité varie selonylele saisonnier.

L’approche trophique que nous avons menée n'estnoigmt pas toujours suffisante. Si
I'hypothese d’un manque de nourriture pour lesrbgia pu étre rapidement écartée dans le cas de
Takapoto, I'impact des huitres sur leur environneinréest pas forcément négligeable. En effet,
Loret et al. (2000b) ont montré que les huitresegtacapables d’'une sélection de leur nourriture.
Elles sont donc potentiellement influentes surridations de compétition interspécifiques entre
especes de phytoplancton ce qui pourrait meneeaugmentation de fréquence des blooms algaux
meurtriers pour la faune des lagons du fait deolka qui s’en suit. Dans le cas du lac Biwa, cet son
aussi des questions non liées au réseau trophiaguotré échelle qui ressortent de nos conclusion
avec des questions de toxicité et de préférenceemtiaires (Tableau 1). Dans le cas du Golfe de

Gascogne en revanche, le travail se prolonge géskau trophique lui-méme.

Il. E. Perspectives sur les réseaux trophigues plan  ctoniques

Les travaux sur le plancton du Golfe de Gascognésemtés en I1.C., s’insérent dans un
programme beaucoup plus large et la modélisatiatiqae sera encore employée dans le cadre de
deux études complémentaires présentées en Il Bottdrat d’Elise Marquis) et 1.LE.2 (travail de
synthése du Chantier PNEC, Golfe de Gascogne). &oqui concerne les perspectives du Il.E.3, il

s’agit de la thése de Boutheina El Grami, donpkss modélisation n’a pas encore debute.

II. E. 1. Affinement du r6le des protozoaires et in  tégration des poissons
planctophages aux modéles inverses du Golfe de Gasc  ogne

Les résultats obtenus dans le chantier Golfe decdgag du PNEC présentaient deux
lacunes. Tour d’abord, la couverture saisonnieegt @complete. Ensuite, le compartiment des
protozoaires et leur intégration dans le réseaphtgue planctonique restaient peu décrits. Or la
présentation des résultats du 1.C. montre a qoéitpbien intégrer un tel compartiment parait
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essentiel pour rendre compte de la matiére provetemprocessus planctoniques qui est susceptible
d’étre consommeée par les poissons planctophages juSéfie la suite des travaux d’Elise Marquis
comprenant 4 missions (a 4 saisons) en 3 poinfdataau plus ou moins influencés par le panache
de la Gironde. Chacune de ces situations seratéasde par analyse inverse et analyse des réseaux,

afin d’en dégager les propriétés.

La relation plancton - poissons sera ensuite étughi@ une intégration des principaux
poissons planctophages aux modeles de réseauqiana. L'objectif est d’approfondir la question
de la quantité et qualité de nourriture disponiideir ces poissons en fonction de la structure du
réseau trophigue planctonique et de ses propridéiés.effet, les modéles halieutiques sont
actuellement basés essentiellement sur des cldsstslle de phytoplancton et une telle approche
devrait permettre d’aboutir & des recommandatiams Iss autres variables planctoniques qui
devraient étre prises en compte pour une meillegpeésentation, dans ces modéles, du réseau

trophique planctonique.

II.LE.2. Du plancton aux prédateurs supérieurs, mo délisation de
'ensemble de [I'écosystéme plateau continental Golf e de
Gascogne

La modélisation statique permettra en outre de flarsynthese de 'ensemble des données
acquises sur le plateau du Golfe de Gascogne. Alelm@xistant représentant le réseau benthique
(Leloc’h 2004), seront ajoutées les informations kuplancton, les poissons pélagiques, et les
mammiferes marins. Une telle vision intégrée des fur une moyenne annuelle permettra de
comparer le fonctionnement de cet écosystéeme deetres sites, et de répondre a la question de
l'interaction entre les mesures de gestion des grézh et celles de protection des mammiféres

marins.
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Il. E. 3. Lagune de Bizerte

Pour finir, les méthodes d’analyse inverse et dssaux seront appliquées dans I'objectif de
caractériser la structure du réseau trophique maigue de 4 points de la lagune de Bizerte a 2
saisons. L'objectif est de mettre en relation casactéristigues avec les influences anthropiques
différentes que I'on trouve en ces 4 sites caraéepar : i) une influence anthropique minimale, i

une culture de moules, iii) des rejets provenanh€e’usine sidérurgique et iv) des rejets urbains.
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lll. Modéles couplés benthos — pelagos en milieu madabtineuble

Lors de mon recrutement au LBEM, en septembre 1j389¢orienté mes recherches vers le
principal écosystéme atelier de ce laboratoirécdsystéme macrotidal de substrat meuble de type
européen, dont on rencontre des exemples au ndesauasiéres intertidales des Pertuis Charentais.
Le choix de ces vasiéres intertidales est d0 augfselles assurent des fonctions essentielles au
fonctionnement global de la zone littorale (consédécomme un méta-écosysteme, au sens défini
par Loreau et al. 2003), elles soutiennent uneef@ioduction primaire microphytobenthique
(Blanchard et al. 1997), elles accueillent physmeet une partie importante des structures
conchylicoles (Goulletquer et Héral 1997) ; ellesngtituent des zones nourriciéres pour de
nombreuses espéces de poissons (Laffargue et(8, 2@ Pape et al. 2003a, 2003b) et d’oiseaux
(Triplet et al. 2001).

L'optique générale de mes études est restée la méame la synthése des informations
acquises sur les stocks et les processus du rigspaigue dans le but d’en dégager les propriétés e
en particulier celles liées a leur articulationcautd’activités humaines y prenant place. Cependant
ces ecosystéemes etant marqués par une fortet@éoologique au niveau du benthos et une activité
humaine, elle-aussi liée a la communauté benthigiest autour de cette composante de
I'écosysteme que mon travail s’est recentré, tout@iplant ces processus benthiques avec ceux de
la colonne d’eau. D’autre part, devant la forteicuration saisonniére et spatiale de cet écosgstem
I'approche classique moyennant I'espace et le tgompsn2 moyen sur une année moyenne) a dd étre
abandonnée afin de réaliser un couplage de sattateshauteurs d’estran. Pour cela, les différentes
approches mathématiques, développées au courdltsstade Delphine Leguerrier, et présentées en
premiére partie ont été appliquées au principeal &itdié : la vasiére de Brouage (Leguerrier 2005).
Le choix de cet écosysteme tient a la tres bonowerture des recherches qui y sont menées, en
termes de variété des compartiments et des pracéssties. Une comparaison entre les vasieres de
Brouage et de la baie de I'Aiguillon a ensuite fne éhenée dans le cadre d’un travail commun aux
theses de Delphine Leguerrier et Delphine Degréc ane comparaison plus large d’écosystemes
dans le but de dégager des généralités sur leidoneiment des vasieres intertidales des Pertuis

Charentais (Degré et al. en révision).
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lll. A. Vasiere de Brouage, modele 0D, annuel

lll. A. 1. Description du fonctionnement

Le premier modeéle publié sur la vasiere de Brouagggésentait un metre carré moyen,
durant une année moyenne (Leguerrier et al. 20083. recherches étant trés actives sur cet
ecosystéeme, de nouveaux résultats apparaissentieréguent et cela conduit a une vision de
'écosysteme qui évolue d’année en année. Dansremigr modele, un bilan des informations,
acquises jusqu’en 2001, a donc été fait, ce qundlalirs permis d'orienter, au vu des résultats,

certaines études meneées par la suite.

Le modéle de réseau trophique obtenu met en éwdémiportance de la production
primaire benthique, aussi bien par la quantité atbane en question, que par la grande sensibilité
des autres flux du modéle a la valeur donnée &ugeCette production primaire est bien supérieure
a celle de la production planctonique (Figure 1@).modéle présente une tres forte exportation de
matiere par le necton, bien supérieure a celleemux, mais il s’agit d’'un résultat calculatgire
les connaissances acquises sur ces vecteurs leigtéant alors limitées. Le bilan exportateur de

I'advection, alors estimé, sera remis en causéapsuite.
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Figure 10 : Bilan du budget de carbone du systéme benthique dans le modele couplé benthique - pélagique
de réseau trophique de la vasiére de Brouage (Leguerrier et al. 2003)
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Un second modele a été construit ensuite, afint&éjmrer différentes informations issues
d’articles plus récents, ainsi que pour précisale des huitres cultivées (Leguerrier et al. 2004
Dans ce modele, la production de pseudo-fécéspriea en compte précédemment, a été intégrée
sous forme de flux de sédimentation des compartsnglanctoniques ou détritiques de la colonne
d’eau. Ces flux cependant n'ont jamais été évainéstu : seule la nature du sédiment donne un
indice de leur existence. La valeur considérée (58ola matiere des pseudo-fécés produits,
sédimente) demande une vérification de terrairrigliée. Dans un tel modéle (Figure 11), le role
respectif de différents compartiments animaux éfndde fagon plus précise que dans le précédent.
Il apparait que les huitres cultivées ont une @ét{81 gC/m2/an) |légerement supérieure a cellade
méiofaune (62 gC/m?/an), elle méme équivalentdla de la somme des quatre compartiments de la
macrofaune benthique (65 gC/m#/an). En comparalsaomodéle présente une tres forte activité des
compartiments microbiens hétérotrophes du sédir(iEartéries et protozoaires, avec 494 et 108
gC/m?/an, respectivement). Dans cette situatianpietozoaires restent cependant une «boite noire»
du modele qui motivera le développement de tragauxda place de ce compartiment dans le réseau
trophique par Christine Dupuy. Avec une telle dt#ibactérienne benthique (Garet 1996), on se
retrouve avec un flux de carbone bactérien dispershpérieur a celui de la production primaire

benthique (270 gC/m3/an), mais dont le devenieresatierement a déterminer.

L'application des indices d’analyse des réseawsmiodique un faible taux de recyclage pour
un estuaire avec un FCI de 19,2%, lié a la foredpction primaire. Outre les compartiments
détritiques et bactériens, c’est la nématofauneagparait comme principal compartiment acteur de

ce recyclage, a travers cette analyse des réseaux.
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Figure 11 : Modéle conceptuel a priori du réseau trophique. Le p en premiére lettre de nom de compartiment
signifie pélagique, le b signifie benthique. Les trois lettres suivantes signifient: det = détritus, mes =
mésozooplancton, mic = microzooplancton, phy = phytoplancton/benthos, cult = bivalves cultivés, mul

mulets, juv = juvéniles de poissons, limi = limicoles, for = foraminiféres, mei = méiofaune (nématodes), biv

bivalves, gas = gastéropodes, ann = annélides, art = arthropodes (Leguerrier et al. 2004).
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Par ailleurs, les indices de chaines de Markov pttemt d’estimer les taux et temps de
transferts entre compartiments ou encore entre ampartiment et lui-méme, ce que nous
qualifierons de taux et temps de retour (Legue@35). La encore, on observe un réle particulier
de la nématofaune (bmei) qui apparait comme urguplgournante du réseau trophique avec un tres
fort taux de retour et des liens privilégiés avedr@s nombreux autres compartiments (forts taux de
transferts et temps de transfert faibles, soit rmeonb liens « forts et rapides »). A I'opposé, les
foraminiferes n’apparaissent, dans notre modelgertent liés qu’'a leurs sources de nourriture et
apparaissent comme un puits de carbone. Cette valtiser est cependant basée sur des résultats
calculatoires qui devront étre vérifiés par desnmegtions en laboratoire ou sur le terrain (voir les
perspectives en 111.G.). Le méme « cul-de-sac »observé pour les mulets, mais avec un devenir

différent de la matiere du fait de leur réle deteec biotique qui exporte la matiere transformée.

lll. A. 2. Application a l'étude du role de lactiv ité ostréicole dans le
fonctionnement du réseau trophique

Le role des huitres dans I'écosysteme a étée é(ueiguerrier et al. 2004, stage d’Aurélie
Petiau) par comparaison de ce modele avec deuxlations représentant Brouage sans culture
d’huitres et Brouage avec un doublement de la cairfaltivée (valeur de référence 16%, Le Moine
com. pers.). Dans ces simulations, la modificatiea peuplement benthiques est prise en compte : la
méiofaune est favorisée sous les tables de culummacrofaune modifiée avec en particulier une
baisse de la biomasse de bivalves (Sauriau ef88)1Le passage de 0% a 16% et 32% de surface
cultivée se traduit par une augmentation de I'&étiglobale du systeme et une modification des
régimes alimentaires. L’augmentation d’activité gghcipalement liée a un effet des huitres sur le
recyclage. L'effet varie cependant d’'un compartitmgautre : par exemple, au niveau benthique,
l'activité de la méiofaune augmente avec la surfegkivée tandis que celle de la macrofaune

diminue (Figure 12).
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Figure 12 : activité (gC/m%an) des compartiments du modéle de la vasiére de Brouage (sim B) et modifications
induites par une annulation (sim A) ou un doublement de la surface cultivée (sim C) (Leguerrier et al. 2004).
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En ce qui concerne les régimes alimentaires, tdfigphique de la compétition et I'effet
mécanique de la sédimentation des pseudo-fécésdamstle méme sens : la nourriture disponible
diminue dans la colonne d’eau et augmente danem¢hbs. Les bivalves, seul compartiment de
macrofaune benthique consommant a la fois des plmathiques et planctoniques, sont les plus
directement concernés. Une modification des peughésnde poissons serait une conséquence
probable : les diagrammes de consommations contplmmégimes alimentaires des juvéniles et
adultes du necton dans les trois modeles (Figuyarbditrent la variation de nourriture disponible
pour ces deux compartiments. La compétition trophigirecte se traduit par une baisse de la
guantité de nourriture disponible pour le zooplanctes bivalves ou encore le necton planctophage.
Cependant, il semblerait que I'impact des huitn@sls réseau trophique se fasse surtout par la
production de pseudo-féces favorisant la sédimentatu matériel planctonique. Linfluence de
I'exploitation des huitres sur le fonctionnementléeosysteme induirait donc principalement une
modification du couplage bentho-pélagique.
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Figure 13 : impact des scénarios de culture d’huitres sur le régime alimentaire (nourriture disponible) des
deux compartiments nectoniques : juvéniles (principalement composé de jeunes carnivores) et adultes
(principalement mulets). Les simulations A, B et C correspondent respectivement a A : absence de culture
d’huitres, B : 16% de surface de vasiére occupée par les cultures (moyenne actuelle du bassin de Marennes-
Oléron) et C : 32% de surface occupée par les cultures (Leguerrier et al. 2004).
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lll. B. Etude des vasieres de Brouage et de I'Aigui  llon en couplant 2
saisons

Ce modéle annuel de la vasiere de Brouage a étdiénfceguerrier 2005, Degré et al. en
révision) afin d’intégrer les nouveaux résultatguas entre 2002 et 2004, et afin de distinguer deux
saisons de fonctionnement : (i) mars — octobredl#pgl par la suite), correspondant a la période de
forte production primaire benthique et (i) octobremars (s2), correspondant a la baisse de
production et a I'hivernage des limicoles. Sougptthése d’'un équilibre annuel, le calcul simultané

des deux saisons a été realisé sur un metre cag@nnselon la méthode présentée en 1.A.2.

Le réseau trophique de la vasiere de Brouage dppanai tres fortement influencé par la
saison. L’activité totale du systeme baisse fortgneatre la saison chaude et la saison froide, mais
certains compartiments voient leur activité augmerfFigure 14). C'est le cas des oiseaux, des
bivalves cultivés et des nématodes, dont la consaiom augmente, ainsi que des détritus
benthiques qui sont formés en plus grande quaritithservation des propriétés émergentes du
systeme permet aussi de mettre en évidence certzanactéristiques :

- I'activité globale de recyclage est deux foisgpfarte en saison chaude qu’en saison froide (Finn
Cycling Index de 23 % en saison chaude et de 1E8%aison froide), et se fait par des voies plus
nombreuses et plus longues en été.

- la redondance est supérieure en été (R/C = 376%i hiver (31,4%),

- les voies trophiques atteignent des niveaux @lerges en saison chaude, qu’en saison froide,

- les efficacités de transfert trophique d’'un niveau suivant sont plus élevées en saison chaude que
froide.

Le réseau trophique estival apparait donc plusiqye] complexe, et redondant (voies trophiques
moins spécialisées) et plus efficace en terme ddugtion secondaire que le réseau hivernal.
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Figure 14 : Activité des différents compartiments du modeéle de réseau trophique : comparaison des 2 saisons
(s1= printemps/été, s2 = automne/hiver) et des deux sites (AC = baie de I'Aiguillon, BM = vasiére de Brouage)
(Leguerrier 2005, Degré et al. en révision)
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La vasiere de l'anse de I'Aiguillon a été modéligdec la méme meéthode (thése de D.
Degré, Degré et al. en révision), afin de permaitre comparaison du fonctionnement trophique
avec celle de Brouage. Les deux sites présentemh@me type de fonctionnement global :
importation nette de détritus, exportation de nmat@ganique de meilleure qualité que I'importation
(en assimilant qualité et coefficients multipliéstutilisés pour le calcul de I'exergie, qui prenhen
compte le nombre de genes informatifs par espeamgedsen et al. 2005), activité globale des
compartiments vivants plus forte en saison chaude fepide. Dans les deux cas, la production
primaire est dominée par le microphytobenthos etgnande partie de cette production est exportée
par la remise en suspension dans la colonne depardes vecteurs biotiques (principalement les
poissons brouteurs tels que le mulet). Le systéen8rduage semble plus fortement basé sur les
détritus benthiques que celui de I'Aiguillon (Figut4). Le comportement détritivore est dans toutes
les situations largement plus important que le caepnent herbivore avec des ratios D/H en sl et
s2 respectivement, de 4,77 et 5,10 pour I'Aiguiktrde 5,98 et 7,50 pour Brouage. Il faut cependant
étre prudent sur cet aspect car les simulationseeseen analyse de sensibilité montrent qu'une
augmentation de I'entrée de matiére organique éa dgal’Aiguillon conduirait & augmenter I'indice
D/H jusgqu’a des valeurs comparables a celles obwalBrouage. Enfin, dans toutes les situations et
malgré une activité plus forte en hiver, les linksp méme pendant la saison hivernale, ne semblent
pas exercer de pression forte sur les populatiensiacrofaune (Degré et al. en révision, these de

Delphine Degré).

Une telle approche peut étre complétée par la craigmn des Sensitivity Analysis Index
(Leguerrier 2005), calculés par donnée entrée tanalcul de I'analyse inverse (Figure 15). Dans
les deux systemes, la production par les bivalgtsiee donnée tres influente. Mais, la donnée la
plus influente a I'Aiguillon est celle des appoot2aniques et a Brouage celle de l'activité totale
bivalves cultivés, suivie par la production condtgle commerciale. La production primaire nette
joue aussi beaucoup pour les deux systemes, aeemfluence plus forte a I'Aiguillon et en saison
chaude. Alors que dans le cas de la remise en rssispedu microphytobenthos, c’est surtout en

saison froide que son influence se fait sentirgf@est al. en révision).
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Figure 15 : Effet des données utilisées pour la construction des modeéles sur le résultat estimé par analyse de
sensibilité et calcul du SAI (Leguerrier 2005, Degré et al . en révision). Seules les données les plus influentes
sont représentées. Chaque donnée est modifiée dans le sens d’'une augmentation (valeur positive de SAI) ou
négativement (valeur négative de SAl), pour chaque site, et pour chaque saison. L'ordre de gauche a droite
correspond a une somme de toutes les valeures absolues de SAIl décroissante. acty cult = consommation
totale par les huitres cultivées, prod cult = production commerciale des huitres cultivées, prod bbiv =
production des bivalves non cultivés, graz bnem = consommation de microphytobenthos par les nématodes,
inputs = somme des entrées par advection pour Brouage, inputs O = entrées océaniques, inputs R = apports
fluviaux, pour la baie de I'Aiguillon, rssp bphy = remise en suspention du microphytobenthos, NPP tot =
production primaire nette totale, NPP bphy = production primaire nette du microphytobenthos, graz bmul =
consommation de microphytobenthos par les poissons, graz bgas = par les gastéropodes.

-63 -



[ll. C. Application pour simuler un effet possible de la pollution

Ce nouveau modele de la vasiére de Brouage, basdéesix saisons non équilibrées
('équilibre étant établi sur 'année complételeaavi a la mise en place d’une nouvelle simulatien
l'influence de I’homme sur le réseau trophique.t€é&tis, I'action simulée concerne la pollution par
les phytosanitaires qui provoquent une diminutierdadproduction primaire. Cette action, démontrée
pour I'atrazine (Legrand 2004), a été étudiée sadsrme de 4 simulations impliquant une baisse de
toutes les entrées de carbone issu de la phot@smiti.e. production du microphytobenthos, du
phytoplancton marin et apports fluviaux de phytaptan), d’'intensité variant de 4 a 25 % (Niquil et

al. soumis, stage de Gaélle Kerleguer) (Figure 16).

Pour les deux saisons, le réseau trophique présemdégére baisse d'activité totale du
systeme. En saison chaude, ce sont les activigg®daminiféres et de la méiofaune qui sont les plu
affectées, parmi les hétérotrophes. En saisondraid sont les foraminiféres et les mulets qui sont
les plus affectés. La baisse des productions prgsae traduit aussi par un changement de régime
alimentaire des foraminiferes, annélides et desatdgmes de la méiofaune. Les compartiments
planctoniques semblent moins affectés que les cam@ants benthiques et le principal effet de cette
action de la pollution se ferait donc a traverdida trophique entre le microphytobenthos et ses
consommateurs. Cependant, cet impact reste globatefimité du fait que les comportements

détritivores sont quantitativement dominants pppoat aux comportements herbivores.

Avec une telle simulation, on se trouve en limite de que l'on peut s’autoriser en
modélisation statique. En effet, on suppose quesoles données initiales sont restées identigues,
'exception de la modification de production primgai Simuler un écosysteme par méthode
dynamique avec des équations déterministes pouprlasessus serait ici plus approprié avec la
conséquence qu’une telle approche nécessite degpdgs de compartiments ou d’en négliger un
certain nombre afin de simplifier le réseau. Napproche est donc complémentaire par la prise en
compte de la complexité trophique du systeme ehelame idée des variations a court terme de la
nourriture disponible. L'impact sur les foramingéér et les nématodes aurait pu étre prédit par
I'observation des taux de transfert issus des elsafie Markov du fait que ces deux compartiments

apparaissent, selon ces indices, comme fortemigés a1 microphytobenthos.
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Figure 16 : a) activité des compartiments du modele de la saison chaude, b) variation brute d’activité et c)
variation relative d’'activité. Les variations sont observées suite a une baisse de production primaire de 4, 7,
15 ou 25% (Niquil et al. soumis).
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[ll. D. Comparaison inter-écosystemes des modelesa  nnuels

En revenant & un modele annuel et en faisant leem@ydes flux hivernaux et estivaux pour
les vasieres de Brouage et de I'Aiguillon, une camson a pu étre menee, dans le cadre du travail
commun aux théses de Delphine Degré et Delphineudreigr, des deux écosystemes nous
intéressant localement avec différents écosystdittaux dont des modeles statiques d’agrégation
comparable (au moins 12 compartiments) existaians da littérature (Tableau 2). Ceci permet de
replacer la comparaison Aiguillon — Brouage dane optique plus large de caractérisation des
propriétés des vasiéres des Pertuis Charentaisyapmort a des écosystemes littoraux variés,

estuariens ou non.

Les indices présentés dans le tableau 2 sont :

1- le nombre de compartiments (Ncpt),

2- les indices de production : Production Nette dut@ye (NSP: gC.thy™), et Production Nette de Qualité dlu
Systeme (NSQP: unité d’énergie),

3- les indices de chemin, de niveau trophique et dgctage : longueur moyenne des chemins (APL), nenda
niveaux trophiques (N(TL)) et indice de recyclageFinn (FCI)

4- les fonctions-buts : ascendance relative (ascerdacapacité de développement : A/C), redondanomalisée par
la capacité de développement (R/C), ascendancivesiaterne (ascendance interne / capacité delojgyement
interne : Ai/Ci), et la différence exprimant I’Asugance Relative externe (A/C-Ai/Ci).

5- les rapports de ressource primaire : D/H (détmtevd herbivorie), et FtoD/TST (flux vers les O#is / activité
totale du systeme), PP eff= NPP/H (Efficacité d€taduction Primaire= production primaire netteeftfivorie),
NPP/B (Production Primaire Nette / Biomasse totatante), GPP/R (Production Primaire Brute / Restjon totale
du Systéme), et NPP/R (Production Primaire NeRespiration des producteurs non-primaires).

Tableau 2 : Comparaison des indices de réseau trophique de différents types d'écosystémes (tableau issu de
la thése de Delphine Degré) classés selon leur océan ou mer, leur type de systeme (lagune, estuaire, baie,
upwelling) et leur granulométrie (sable ou vase). Les valeurs négatives de NSP et NSQP sont encadrées,
tandis que pour chaque autre indice de réseau la moyenne a été calculée pour I'ensemble des sites et les
valeurs supérieures a ces moyennes apparaissent en gris. Les indices relevés directement dans les articles
cités sont en caractéres normaux, ceux calculés a partir des données issues de ces articles apparaissent en
italique. (n°références : 1- Baird et al. 1991, 2 - Baird & Ulanowicz 1993, 3- Monaco & Ulanowicz 1997, 4-
Brando et al. 2004, 5- Ortiz & Wolff 2002, 6- Heymans et al. 2004, 7- Sandberg et al. 2000, 8- Baird & Milne
1981, 9- Rybarczyk & Elkaim 2003, 10- Degré et al. en révision)

- 66 -



-67 -

= [a ~ —~ .
\(!5 = o o 1 y _ 6 LI) G E o |(7) o 4= o [a o
§n°Localisation > 2 2 £ F 89 g g Z <%z O Slamgmgyrgow
< [1,2 Estuaire du Swartkop 15- 196¢ |4,C 6] 44%| 28% 36% 30% -2% (10,2 O, 7 ( 04 1,71 0,7 0,6
Q S-E Afrique; petil, turbide, tempére et peu pr 0
E 3 Estuaire du Kromme |15} -20% -78 12,4 6] 26% | 34% 34% 29% 4% (22 06 | O€ 4.C | 0,1 O,C
Schorr, vasiere& plage de sab
@ | 4 Lagune d'Orbetello |12 25Z | -55€ |2,6 5| 7% | 30% 20% 10%
] Italie ; 199! I
% 4 Lagune d'Orbetello |12] 19C | -394 '2,8 5] 7% | 30% 20% 10%
= Italie ; 199!
5 Baie de Tongoy 17] 202 24 9 3% 31% 21% 10%
Chili ; algue:
5 Baie de Tongoy 19] 380 24 4 2%| 30% 21% 9%
Chili ; Sable-gravie
) : |
S| 5 Baie de Tongo! 16} -14¢ 2,6 6| 4% | 27% 19% 8%
g Chili; sable 90 ':
2| 5 Baie de Tongoy 12| 178 25 4 4%| 33% 22% 11%
o Chili ; vast
5 Baie de Tongoy 24| 215 24 4 3% 28% 20% 8%
Chili ; total
1 Pérou 16/ 1990 4987Q 2,28| 4% | 48% 27% 45% 2% 0,4 04| 0,8 4734 16 23
| Pacifique Sud ; upwellin
W 1 Benguela 16| 99 381 | 258 2% | 51% 28% 45% 6% 3,5 03| 0,2 379 18 14
T S-O Afrique ; upwelling du St
ﬁ 6 Benguela 17| 245 2,3 3%| 42% 27,01 5,0
g_ S-O Afrique ; upwelling du Nord ; 7
= 6 Benguela 17 50 3,3 2294 24% 20,01 1,2
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La vasiere de Brouage et, de fagcon encore plus uéarccelle de la baie de I'Aiguillon
apparaissent comme des systemes importateurs derengproduction nette du systeme, NSP,
négative), ce qui peut surprendre par rapport\ésian des écosystemes littoraux liée a I’hypothése
de loutwelling d’Odum (1969), et demanderait uravail de validation par des mesures
hydrologiques. Une valeur tout aussi négative seuge cependant en baie de Chesapeake ou pour
les estuaires de Kromme et Swartkops. En revamtapres nos modéles, la matiere importée serait
essentiellement détritique alors que la matiere odgp est vivante et méme parfois
phylogénétiguement évoluée (Exergie forte, Jorgense al. 2005) ce qui se traduit par une
production nette de qualité (NSQP) positive et sepée a celle observée dans tous les autres
modéles a I'exception de l'upwelling du Pérou. lrecare, cette caractéristique est nettement plus
marquée pour la vasiere de I'Aiguillon que pour lBrge. Cette remarque sur l'importation de
détritus va de pair avec l'importance des compoete détritivores qui vont limiter la longueur
moyenne des voies trophiques (APL) ou encore lebmemmaximum de niveaux trophiques (NT). En
revanche, le rapport détritivorie / herbivorie (D/keste proche de la moyenne du fait que les
comportements herbivores sont eux aussi quangtatwt trés présents, en particulier du fait de la

forte consommation de microphytobenthos.

La trés faible Ascendence interne (Ai/Ci), de I'Bidpn, mais surtout de Brouage, montre
gue les voies trophiques internes sont peu porseddaformation, ou encore que les voies
trophiques sont non spécialisées, ce qui va degvaic la forte redondance R/C. De toutes aussi
fortes valeurs de redondance sont observées dapstlegires de Kromme, Ems, Ythan et Swarkops.
D’apres la théorie d’Ulanowicz (1997) ceci carastrdes écosystemes fortement stressés, qu'l

qualifie de peu matures.

Pour finir, nos deux vasiéres se comportent, daps modeles, en systemes hétérotrophes,
car leur respiration totale dépasse leur producppomaire (GPP/R <1), comportement lié a
I'utilisation du carbone détritique entrant pare/@hysique. On est donc ici en opposition totakcav
la vision d’Odum (1969) des écosystéemes a hertaengricains servant de source de matiere
organique détritique pour les écosystemes cotidjacants. Cette image du systéme producteur de
matiere est observée, d’aprés les modeles compardsie de Narragansett ou de Delaware, mais
non en baie de Chesapeake.

Dans les deux vasiéres des Pertuis Charentaiséfunh est donc en présence de systemes

non pas « producteurs » comme on aurait pu s'ywétteen raison de la forte production benthique,
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mais importateurs, et surtout « transformateurdumed matiere recue essentiellement sous forme
détritique et exportée sous forme vivante et mémdogénétiquement évoluée (huitres, poissons,
oiseaux). Ce sont des systemes aux ressourcesesjad@ le comportement détritivore est tres
présent. Ce sont des systémes efficaces dansrsferade la production primaire. Enfin, la
discussion reste ouverte sur leur maturité. L'olmon d’'une forte redondance allant selon
Ulanowicz (1997) dans le sens d’une faible matugtéraison par exemple de stress réguliers, mais

le faible recyclage allant plutét dans le sensydéesnes peu stressés (Baird et Ulanowicz 1993).

¢ FCI

+ R/IC

0
Individus (axes F1 et F2 : 67 %) ¢ D/H e

2 _

® Baie Narragansett -1
e Mer de Bothnie
® Estyaire Ems
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N
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-- axe F2 (22 %) -->

® Brouage
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Figure 16 : Analyse en Composantes Principales réalisée sur les valeurs du tableau précédent, apres
suppression des lignes et colonnes présentant des valeurs absentes.

Du fait de la forte co-linéarité entre les variahlBAnalyse en Composantes Principales du
Tableau 2 (Figure 16) dégage un premier axe pihgyortant une proportion importante de la

variance (44% sur une moyenne de 10%). Les vagdbke apportant un maximum d’informations
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sur cet axe sont la productivité primaire NPP/Bn{dbution absolue, ca, de 13.6%), le FCI (ca de
13.3%), I'Ascendence (A/C, ca de 13.1%) et le NB® 12.8%), mais les variables sont toutes
informatives sur cet axe avec des contributioratineds de plus de 32 %, a I'exception de 'APL. Cet
axe permet de dégager un gradient d’écosystenad,al droite le 'upwelling du Pérou jusqu’a, a
gauche, l'estuaire de Swartkops. Ce gradient s#uitrgpar une importance décroissante de la
production primaire et une importance croissantewviées de recyclage. Parallelement, le long de ce
gradient, les systemes sont de plus en plus redtsydaest-a-dire de moins en moins speécialises.
Dans ce gradient d’écosystemes, les estuaires detkdyps, Kromme et Narragansett sont les plus
fortement recyclant, détritiques et redondants. degx écosystemes des pertuis charentais ont au
contraire une position plus centrale, ces caratigues sont donc moins marquées. Ces derniers se
démarquent sur le deuxieme axe principal qui expessentiellement ’APL (longueur moyenne des
voies trophiques) : ils ont donc caractérisés parfaible nombre de réseaux trophiques. On
remarquera aussi qu’ils sont le lieu d’'une fortedoiction de qualité, essentiellement liée au faé q

les entrées sont fortement détritiques et les esordurtout composées d’organismes vivants (en

particulier les bivalves commercialisés).

lll. E. Couplage des flux d’advection et des flux t  rophiques : le cas
de la vasiére de Brouage, modele 1D, 2 saisons

Les phénomenes de marées et I'action anthropiquiecfmncentre les parcs a huitres sur le
bas de l'estran) structurent la vasiere dans Iesp&ette structure est prise en compte dans un
modeéle a une dimension qui comprend 3 boites $pstide bas en haut d’estran, reliées entre elles
par des flux de transport par advection liés auxaats de marée. Dans chacune de ces boites, le
modelea priori de flux trophigues reste le méme (Figure 11), wecqrrespond a I'application de la
méthode de couplage des boites spatiales entee(eflgparagraphe 1.A.3)., par un calcul simultané

des 3 sous-réseaux reliés spatialement par ded’fidvection (Leguerrier 2005).
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Fonctionnement global du systéme spatialise:

Haut:

Production nette
Importation de qualité

Milieu:
Production nette
Production de qualité

Importation nette
" Production de qualité

transforme

produit,
transforme

Figure 17 : schématisation du fonctionnement d’ensemble de la vasiére issue du modéle spatialisé
(Leguerrier 2005)

Le résultat de ce modéle établi a ce jour met edeéee un probleme méthodologique non
encore résolu : le calcul du réseau du « bas * p&sfait simultanément avec ceux du « milieu » et
du « haut » comme nous le souhaitions. On consgowe une hiérarchie avec une influence du
systéme couplé « milieu — haut » sur le « bas »sN® citons donc ce résultat qu'avec une certaine
réserve et en ne conservant que ses grandes (iggese 17). Les trois boites spatiales apparaissen
comme trés clairement différentes les unes deesaar leur fonctionnement trophique général.
L’'analyse des réseaux, et en particulier les irei® production nette du systeme et de production
nette de qualité, calculés pour chacune de cesszopes permettent d’observer que ces trois zones
different fortement en terme de fonction écologiggappelons que le systeme dans son ensemble
apparait comme importateur net de matiere organigaé producteur de qualité, la matiere
importée étant surtout détritique, celle exportiéamtesurtout sous forme de bivalves ou de vecteurs
biotiques, poissons ou oiseaux. Cependant, cetseriggon globale ne traduit pas les fortes
différences observées entre les 3 zones. Le bafale avec la présence des cultures conchylicoles,
est producteur de qualité mais globalement impeutatle matiére organique. La zone intermédiaire
est productrice de matiere organique et de qudldééhaut d’estran, bien que producteur net de
matiére organique, est globalement importateur aielit§, c’'est a dire que, a l'inverse du bas
d’'estran, il dégrade la matiére qui y arrive. Ain&a zone de milieu d'estran présente le

fonctionnement classiquement attribué aux écosyestéere vasiéres intertidales de type européen,
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fortement productrices, mais cette production ésibalement transformée dans le bas d’estran et

dégradée dans le haut d’estran (Leguerrier 2005).

lll. F. Bilan des connaissances acquises sur le fo  nctionnement de la
vasiere de Brouage

Notre principal systeme, étudié par ces étapesesan@s, présente différentes propriétés le
caractérisant. Pour commencer, il s’agit d’un gyst& importateur » , mais aussi « transformateur »
puisque la qualité des éléments importés (détriplesycton) est inférieure a celle des organismes
exportés (bivalves cultivés, poissons, oiseaux}iteCearactéristique n’était pas visible dans le
premier modéle OD (Leguerrier et al. 2003). Ellpapait des le second modele 0D (Leguerrier et al.
2004), bien que les échanges par transport netsaliers définis que par les besoins internes du
systeme, sans estimation des flux aux bornes plgsiqu systeme. Elle est ensuite confirmée par
les calculs de débits fait a partir du modele hgiginamique (Van Houtte-Brunier 2001), dont les
résultats seront utilisés pour la construction cadéhe OD suivant, avec prise en compte de deux
saisons (Leguerrier 2005, Degré et al. en révisi@® plus, cette caractéristique est aussi bien

rencontrée en saison chaude que froide.

Cette production nette négative est surtout duefarte consommation de matériel issu de la
colonne d'eau par les bivalves cultivés. lIs y épat ainsi la matiére vivante, ce qui favorise les
comportements détritivores, dans I'ensemble duarésdu fait des bilans de matiére disponible. Ce
sont aussi ces mémes bivalves cultivés qui coestitune forte part de la production de qualité et

expliquent que ce soit surtout au niveau du bastide qu’on la trouve.

La vasiere apparait ainsi comme tres fortementtstrée spatialement avec en bas d’estran
une zone fortement influencée par les culturesitiésl (et de moules). Un milieu d’estran ou la
production primaire microphytobenthique est forsgytout en été. Cette matiére vient ensuite
alimenter le reste de la vasiere et présente dancafactéristique exportatrice communément
attribuée aux vasiéres intertidales. Cette idéepastailleurs en accord avec I'observation d'une
source principalement autochtone de matiere darésé&au trophique (Kang 1999). Le haut d’estran

se caractérise enfin par cette importation de meafgar transport physique originaire du milieu
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d’estran. Ce sont donc ces zones terminales deuehe@té qui sont responsables du fait que

globalement la vasiére intertidale est importatdeematiére.

Sur le plan du fonctionnement interne du réseaphtgque, on gardera comme principaux
résultats : 1) le fait que le comportement alimeatdominant est détritivore et en particulier se
portant sur les détritus benthiques, 2) 'importawde la production primaire benthique, nettement
supérieure a la production primaire planctonique,sypporte ensuite des voies trophiques variées
(redondantes) jusqu’aux vecteurs biotiques que BEmtpoissons et les oiseaux , 3) le role de
compartiment clé joué par la nématofaune, plaquentmte du réseau trophique, 4) le fait que les
foraminiferes pourraient constituer un puits deiématpour le systeme, éliminant du réseau une
partie de la forte production bactérienne hétépdteo benthiqgue, 5) des compartiments de la
macrofaune trés liés entre eux et 6) une exporntate matiere par les vecteurs biotiques et par la
commercialisation des bivalves cultivés. On obsamén que le fonctionnement interne est trés
contrasté entre la saison chaude et la saisorefrommme pouvait le laisser entendre la différence
d'aspect de la vasiére entre I'été et l'hiver (dement de couleur en présence du biofilm
microphytobenthique et nombreuses traces de bregiagles mulet en été). Le systéme est, en effet,

en été, plus productif, plus complexe, présente glurecyclage et est plus efficace, qu’en hiver.

On peut se poser la question de la nécessité deneren compte une telle complexité pour
arriver a ces conclusions. Les fortes différencdgseezones et entre saisons confirment I'importance
de la saisonnalisation et spatialisation du modates la description du fonctionnement de la vasiere
D’autre part, le role joué par les différents contipgents a pu étre analysé ce qui n’aurait pu féite
en présence d'un réseau trophique plus agrégariDé&mportance de la production bactérienne, le
réle clé joué par les nématodes et le rble potéertient important de puits joué par les
foraminiféres, il apparait essentiel de ne pasigégces compartiments de petite taille. Enfin, le
couplage benthos - pelagos et le couplage tranggorsique - flux trophique parait lui aussi

essentiel & la bonne appréhension du fonctionnedeelat biocénose.

Toutes les caractéristigues présentées ci-dessusefpent d’améliorer la connaissance
fondamentale du fonctionnement de I'écosystemearoiéc Sur un plan plus appliqué, les impacts
humains liés aux cultures d’huitres et a une poltupar les phytosanitaires ont pu aussi étre
discutés. On est cependant alors dans une situatidrest important de prendre des précautions sur
l'utilisation du résultat, les hypothéses faiteanéttres fortes. Dans cette utilisation des analyse

sensibilité, il s’agit alors plus d’indices sur flenctionnement que d’'une réelle simulation. Sur ce
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plan, les indices développés dans la thése de Delpleguerrier, issus des chaines de Markov, sont
eux aussi tres informatifs et permettent de prévpar analyse des liens indirects entre
compartiments, quels sont ceux les plus exposés &sgue devant la perturbation d'un autre

compartiment.

Le cas de Brouage a ainsi permis la mise en apiplicale toutes les nouvelles méthodes
présentées en premiére partie, a I'exception dddate Carlo Inverse Analysis pour laquelle une
optimisation du temps de calcul est nécessairetad@r’appliquer a un modele si complexe. La
méthode de spatialisation présente encore, qualé,aun probleme mathématique non résolu a ce

jour.

Pour finir, les résultats acquis a partir du moadrouage ont permis de dégager un certain
nombre de questions nécessitant des travaux exgéanx ou d’observation. La caractérisation des
échanges aux bornes de notre systéme demandeligaion par des données de terrain. Il parait en
effet essentiel de quantifien situ les flux de transport de matériel organique d4tré et
planctonique. L'exportation de matiére par lesgmis et les oiseaux est aussi un élément mal décrit
dans les données prises en comptes a ce jourfaitaigja |'objet de travaux en cours. Il paraissiu
primordial de mieux maitriser l'interface benthgselagos et, en particulier, la remise en suspansio
de la matiére organique benthique est aussi unrgdra clé qui est encore trés peu décrit a ce jour.
Cette question concerne non seulement le micropbythos, mais aussi les bactéries benthiques et
'ensemble des compartiments animaux benthiquefn,Eur un plan purement trophique, la grande
énigme demeure le devenir de la tres forte prodachbactérienne hétérotrophe benthique. Sa
consommation par les foraminiféres est possiblesmaipose alors la question du devenir de ces
foraminiféres dans le réseau trophique. Cette meatisganique finit-elle par étre disponible powg le
autres animaux de la vasiere ou au contraire Eatemicrobien hétérotrophe constitue-t-il un puits

pour la matiere organique ?
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lll. G. Perspectives pour les modeéles benthos - pél  agos

Les modeles sont donc amenés a évoluer continustiertant au niveau des méthodes qu’'a
celui des données qu’ils integrent, et des scémgpeuvent étre envisagés a chaque étape :
répercussion d'une modification de la productiommpire liée a la contamination, tracage de
polluants, de métaux lourds, influence anthropigades pratiques culturales (moules, huitreds.. |
permettent aussi une évolution concertée des regeisur les processus trophiques concernant les
vasiéres des Pertuis Charentais. Parmi les quessounlevées par les modeles successifs de la
vasiere de Brouage, on rencontre celle de la plaseforaminiferes dans le réseau trophique et de
facon plus générale du devenir de la forte prodadbiactérienne benthique.

lll. G. 1. En cours : étude du devenir de la produc tion bactérienne

Ces questionnements ce sont traduits par le lanmtediene nouvelle these de doctorat :
menée depuis octobre 2004 par Pierre-Yves Pascal.

Les vasiéres intertidales sont des écosystemes gotite production primaire benthique. Une
attention particuliére a donc été portée au détesmie de cette production (Blanchard et al. 1998,
2002, Guarini et al. 1998, 2000) et a son deveairsde réseau trophique (Riera et Richard 1996,
Haubois 2003, Rzeznik 2004). Cependant, on obgpreda production bactérienne benthique est du
méme ordre de grandeur que cette production prem@ir, le devenir de cette production demeure
enigmatique. C’est donc cette question qui est eursc d’étude. Le travail sur le sujet est
essentiellement méthodologique jusqu’a aujourd’l@ependant, il apparait que foraminiferes et
nématodes sont des compartiments consommateuesdeactéries benthiques. La quantification de
cette consommation reste cependant a faire. Orrgp@lors aussi se demander ce que deviennent
ensuite les foraminiferes dans le réseau trophéguen particulier s’ils constituent un lien tropinég
vers des échelons supérieurs ou si au contrailiistituent un puits pour le carbone, comme les

modéles de Brouage le laissent supposer.
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lll. G. 2. Comparaison Marennes-Oléron et Bassind”  Arcachon

La comparaison d’écosystemes intertidaux tempeékm@nance benthique, initiée avec les
vasiéres de Brouage et de I'Aiguillon, sera conf@étdans le cadre du Chantier PNEC Littoral
Atlantique par une comparaison avec le bassin @éon. Un modele statique annuel benthique est
déja en place (Blanchet 2004) mais il faut le ceuplvec un modele planctonique pour que cette

comparaison soit possible.

lll. G. 3. Etude comparée de 2 sites plus ou moins anthropisés de
I'estuaire du Mondego (Portugal)

Dans le méme objectif de dresser un tableau depriptés de fonctionnement des
écosystemes intertidaux tempérés meubles, une tssactuellement sur le réseau trophique de
'estuaire du Mondego (Portugal). L’approche misepéace repose sur les isotopes stables et sera
complétée par une modélisation statique coupléaeaamalyse de réseau. L'intérét du site est de
présenter un bon historique d’études du benthate girésenter des zones ou I'impact humain est
plus ou moins intense. Deux zones ont ainsi étésigso La plus dégradée présente un facies a
enteromorphes tandis que la moins dégradée présanterbier a zosteres (Patricio et al. 2004).
L’intérét est que la zone dégradée est une ancieone a zosteres de nature tres proche de celle
encore en bonne santé. La description détailléeédeau trophique permettra ainsi de lancer une
réflexion sur I'évolution des systemes sous forpact humain et les conséquences que cela peut
avoir sur les propriétés d’ensemble des réseapkitjaes.
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lll. G.4. Etude de la variation des indices globau x observes sur
'ensemble de ces sites en relation avec la diversi  té (programme
MARBEF)

Cet ensemble de réseaux trophiques (vasieres dea@zaet de I'Aiguillon, zone intertidale
d’Arcachon, estuaire du Mondego), tous décrits diremintertidal tempéré, estuarien, permettra de
m’insérer dans le projet MARBEF concernant les péigs des réseaux trophiques en lien avec la
biodiversité (projet FOODWEBIO, responsable : Ad#okolowski). La principale propriété
proposée actuellement comme candidate a une digoussir les relations entre propriétés
d’ensemble des réseaux trophiques et diversitéfgpér est I'efficacité de transfert entre échelons
trophiques. Cependant, d’autres propriétés pountrad@te confrontées. En particulier, '’Ascendence
est aujourd’hui proposée comme indicateur de cuald@s écosystemes anthropisés (Patricio et al.

2004) et sa prise en compte serait intéressanteadte discussion.
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IV. Activités d’animation de la recherche

J'ai, par mes recherches, une position particylierebligeant a faire la connexion entre les
résultats issus des recherches de trés nombrewheles. En effet, mon matériau de recherche est
constitué des résultats des chercheurs et mon iprestuun bilan qui confronte ces résultats et, le
plus souvent, reformule de nouvelles questions jguenvoie aux chercheurs. Ce travail ne peut
donc se faire gu’en lien étroit avec de nombreusrdieurs s’intéressant aux mémes écosystemes
gue moi. J'ai naturellement acquis, a partir déecposition privilégiée, une place d’animatrice de
recherches qui s’est concrétisée en mars 2002apamoposition de prendre la responsabilité d’'une
équipe au sein du LBEM. Celui-ci était alors enrsode redéfinition de ses objectifs et de sa
structure dans l'objectif d’'une reconnaissance IpaCNRS. Cette équipe était constituée de 13
chercheurs, équivalents a 9,15 temps pleins, €b dectorants. Elle a été tres active dans ses
recherches et son activité de publication et aeatuée positivement par le CNRS au bout de deux

ans.

Problématique et objectifs de I'équipe 1 du LBEM :
Ecosystemes littoraux anthropisés : structure, fonc tionnement, évolution.

La zone littorale se définit comme I'espace des influences réciproques entre domaines terrestres et
maritimes, espace trés structuré sous la forme d’'un complexe d’écosystemes interconnectés (estuaires,
vasieres intertidales, estrans rocheux, baies semi-fermées). Ces écosystemes littoraux présentent les plus
forts niveaux de productivité biologique de la planéte (Walker et Mossa, 1982) et, de ce fait, ont été fortement
anthropisés a travers I'exploitation de leurs ressources naturelles. L'évolution des recherches dans le
domaine de I'écologie littorale au cours des 2 dernieres décennies a fait apparaitre un paradigme soulignant
le réle central des vasiéres intertidales, en termes de productivité, dans ce schéma général. Cette productivité
enrichit la zone cbétiere adjacente et le milieu terrestre par voie trophique (déplacement physique des
consommateurs secondaires) et hydrodynamique (courantologie, marée, flux estuariens).

Nous visons donc a décrire globalement le fonctionnement de ces écosystémes a travers I'analyse de
leurs réseaux trophiques. Pour ce faire, nous étudions la structure du réseau trophique de vasiéres
intertidales des Pertuis charentais, qui constituent notre zone atelier, méme si nous intervenons aussi dans
d’autres systemes dans une optique d’écologie comparative. Nous avons travaillé a la fois dans une
perspective systémique pour faire émerger les propriétés d’ensemble du réseau et dans une optique plus
réductionniste au niveau de chacun des compartiments trophiques. Nous avons aussi complété ce travail
directement lié a la mesure de la productivité et des flux trophiques par une analyse de quelques processus
de structuration spatio-temporelle de certaines populations et communautés constituant des compartiments
trophiques essentiels.
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L’équipe s’organise ainsi en deux axes principaux : 1) «Le réseau trophique des vasiéres intertidales»
et 2) «Structuration des populations et communautés en zone littorale». Un troisieme axe initialement
annoncé au sein de cette équipe était appelé « Observation a long terme » avec deux volets : (i) « Diversité
biologique des estrans rocheux » et (ii) « Estrans vaseux ». Cet axe est actuellement affilié a deux structures
extérieures au LBEM : Institut de Littoral et de I'Environnement pour le premier volet et 'TORE REPER pour le
second.

Dans l'ensemble, nos travaux intégrent les contraintes liées aux activités humaines, et les
conclusions tirées de nos études ont vocation a étre utilisées et valorisées dans un contexte sociologique et
politique plus large d’'aménagement du territoire et de gestion intégrée et durable des activités humaines de
ces zones littorales.

A l'issus de ces deux premieres années, le labat®EM est entré dans une phase de
fusion avec le CREMA, UMR IFREMER-CNRS de I'Houmeaans I'objectif de créer une UMR
tripartite IFREMER — CNRS — Université de La Rodhelors de I'établissement des perspectives
de cette UMR, il est apparu naturel de rassembles kes travaux concernant les réseaux trophiques
au sein d’'une équipe dont jassurerai, a partitadeate de création de 'UMR T{Jjanvier 2006) la
responsabilité. Cette équipe s'intitule « Fonctement des_rémux _trgphiques aux interfaces
continent — océan (RESTRO). Elle se compose de Imbres permanents et de 5

doctorants (Tableau 3).

Tableau 3 : composition de I'équipe RESTRO

Membres Appartenance| Participation Doctorants Années de
permanents (%) thése
G. Blanchard ULR 25 J.C. Auguet®” | 2001-2005
P. Bocher ULR 100 O. Herlory® | 2001-2005
D. Delmas” IFREMER 100 D. Leguerriér | 2001-2005
C. Dupuy® ULR 100 E. Marquis 2003-2006
D. Fichet ULR 100 P.Y. Pascal | 2004-2007
J.-M. Guarini* CNRS 100
H. Montani€ ULR 100
N. Niquil ° ULR 100
G. Radenac ULR 100
P. Richard CNRS 75
,2,3,4&5.

: responsables de thése.
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Problématique et objectifs de I'équipe RESTRO du CR  ELA:
Fonctionnement des réseaux trophiques aux interface s continent — océan

Les écosystémes pris en compte représentent une surface plus large que ceux de I'équipe 1 du
LBEM. Il s’agit de la série Estuaire / Baie littorale / Plateau continental, que I'on peut qualifier de méta-
écosysteme (Loreau et al. 2003). Les échanges entre habitats et écosystémes y sont régis par
I'hydrodynamique et par les stratégies d’exploitation des populations animales et végétales. Ainsi, certaines
populations sont-elles localisées sur un type d’habitat particulier permettant de définir un écosystéme, tandis
que d’autres migrent ou sont déplacées d'un habitat a I'autre en faisant une connexion constante entre
écosystemes différents. Ces milieux sont le siége d’'une forte productivité biologique (Walker & Mossa, 1982)
et sont généralement largement exploités par la péche et la conchyliculture. Cette exploitation représente une
contrainte importante sur le fonctionnement des réseaux trophiques, avec pour conséquence probable une
plus grande sensibilité aux effets des événements climatiques et des activités humaines toujours croissantes.
Cependant, limpact a moyen et a long terme de ces forcages est actuellement trés mal évalué,
principalement parce que la compréhension du fonctionnement des réseaux trophiques marins cotiers, et de
leur dynamique, est encore beaucoup trop fragmentaire.

L'objectif de I'équipe est donc d'améliorer la compréhension du fonctionnement des réseaux
trophiques de ces écosystéemes interconnectés. Il s’agit pour cela (i) de déterminer quelles sont les relations
trophiques existantes, (ii) d’en décrire la dynamique spatio-temporelle afin d’en comprendre le déterminisme
(impact des facteurs biotiques et abiotiques), (iii) de les modéliser afin de dégager les propriétés émergentes
a I'échelle du réseau trophique, de tester des hypothéses de fonctionnement et de simuler des scénarios
plausibles quant a I'évolution du systéme a court ou long terme.

Ces objectifs sont posés dans un contexte particulier lié a la diversité des sources de matiéere et a la
complexité des dynamiques spatiales et temporelles faisant intervenir des échelles variées. Ces écosystemes
sont aussi caractérisés par une forte connectivité qui se traduit par des échanges de matiéres sous des
formes trés variées (sels nutritifs, microalgues, détritus, virus, poissons, oiseaux...), faisant jouer des vecteurs
biotiques ou le transport physique, et interagissant fortement avec le réseau trophique. Enfin, le spectre de
compétence des intervenants permet, grace a leur complémentarité, d’aborder I'étude des réseaux trophiques
dans toute leur complexité structurelle, depuis les études de processus jusqu'a la caractérisation des
propriétés émergentes.

L'équipe s’organise en 2 axes de recherche :
- L'axe 1 Réseaux trophiques microbiens planctoniques (Responsable d'axe C. Dupuy) s'intéresse aux
modalités de fonctionnement interne du réseau planctonique en réponse aux forgcages biotiques et abiotiques,
le long du continuum estuaire / baie semi-fermée / colonne d’eau du plateau continental. Il centre son intérét
sur le fonctionnement du réseau microbien, sous les angles des contrdles par les apports continentaux et de
sa connexion avec les compartiments métazoaires.
Action 1 : Contrble de la production bactérienne par les apports de matiére dissoute (organique et sels
nutritifs) et les virus en bassin semi-fermé
Action 2 : Dynamique du réseau microbien du plateau continental et réle des protozoaires dans le transfert de
matiére vers les poissons pélagiques

- L’axe 2 Fonctionnement du réseau trophigue des vasiéres intertidales et son influence sur les écosystémes
littoraux semi-fermés (Responsable d’axe P. Richard) cherche a comprendre le fonctionnement du réseau
trophique dans les baies macrotidales semi-fermées, ou les estrans vaseux sont dominants. Il analyse le
devenir de la production primaire et bactérienne dans le réseau trophique et notamment l'importance de
I'exportation par voie biotique par rapport a I'exportation par transport physique.

Action 1 : Etude des processus trophiques entre compartiments du réseau intertidal

Action 2 : Etude des propriétés globales du réseau trophique

Action 3 : Couplage benthos-pelagos et échanges inter-systémes
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V. Bilan et perspectives générales

Tous les travaux présentés dans ce document peésecwtmme objectif de décrire le
fonctionnement d'un écosystéme littoral (a I'exiceptiu lac Biwa) et de répondre a une question
plus appliquée concernant le rdle des activitésaines dans ce fonctionnement et lI'impact potentiel
d'une modification de ces activités. L'étude duBaga, bien que non littorale, était similaire zar
problématique. Dans tous ces cas, hous avons ragearda construction d'un modeéle statique des
flux trophiques par analyse inverse (Vézina ettP1888), dont les propriétés émergentes ont été
dégagées par analyse des réseaux (Ulanowicz 198, &val. 1989). Si ces méthodes numeériques
ont été appliquées sans modification aux cas desystemes appréhendeés par leur réseau trophique

planctonique, le passage aux réseaux a dominantieidpee nous a demandé de les faire évoluer.

Ces nouveaux outils numérigues sont apparus coneneablaptés pour réaliser la synthése
des résultats acquis sur Brouage et pour en délFirfonctionnement. En ce qui concerne
l'application a I'étude des impacts humains, ldilisation est plus discutable. Nous avons soulevé
plus t6t le probleme lié a la réalisation de sirtiates a I'aide des modeles statiques. On suppose en
effet que, a I'exception de la modification impggées les autres données restent constantes. Seule
la modification directe de disponibilité alimentaest donc prise en compte, tous les effets indirec
étant négligés. Il paraitrait alors plus adaptééddiser un modéle dynamique ou chaque processus
serait décrit de fagcon mécaniste et les parametlisrés sur des séries temporelles adaptées. Si
toutes les variables forcantes essentielles sams ddien prises en compte, il parait possible de
réaliser de meilleures simulations des impacts msn®e telles études ont déja été menées sur les
guestions liées a la capacité trophique du bassiMarennes-Oléron (Bacher 1989). Se limiter a un
nombre réduit de compartiments ne posait pas delggres pour la question posée. Cependant,
lorsque l'on s'intéresse a l'impact d'une actihiténaine sur le fonctionnement d'un écosystéme
intertidal comme celui de la vasiere de Brouages@irouve face a la question de la simplification.
On a vu limportance de la variété des sources déere (importation, production primaire
benthique et planctonique, détritus), le role dagpé tournante de la nématofaune, le rble des
foraminiféres, potentiellement essentiel si le €pitils constituent un puits est confirmeé. Il sembl
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donc nécessaire de conserver I'ensemble de cesadomgnts. Ensuite, si I'on s'intéresse a la
fonction de nourricerie pour les poissons ou de dlhivernage pour les oiseaux, il faut encore

ajouter plusieurs compartiments de macrofaune, flaatrer les préférences alimentaires.

La question devient alors : faire un modele dynamidu fonctionnement de la vasiere avec
plus de dix compartiments a-t-il un sens ? En me#tigpart la nécessité d’énormes moyens humains
et financiers, la question de la pertinence d'etle approche peut se poser. Si on prend I'exethple
modele développé par Jean-Marc Guarini pour déderelevenir de la biomasse microalgale
benthique, le formalisme des équations mathématiqeste suffisamment simple pour qu'une
résolution mathématique soit possible, de mémemétude précise des propriétés mathématiques
des solutions. Dans le cas d'un modéle a dix caimpants ou plus, une telle résolution devient
impossible car on aurait alors dix équations difdielles couplées. On entre alors dans le domaine
de la simulation numérique. La question que je meeplors, et que je renvoie aux mathématiciens,
est de savoir a quel point un tel modele peut deutnéme étre décrit mathématiquement. Le risque
gue j'entrevois est que l'on soit incapable deedigr les propriétés écologiques du modele des

propriétés mathématiques.

Je pense donc que la complémentarité des approdhedriques employées est une richesse
pour notre communauté scientifique qui doit étrésprveée. De plus, les approches statiques que
j'emploie permettent, méme sans réaliser des siimnga de donner une idée des risques liés aux
impacts, tout a fait complémentaires de ce qu'udéleodynamique apporterait par ces simulations

nécessairement simplificatrices de la biocénose.

Les modeles statiques et dynamiques sont de pliasutiisés en complément. Outre le
modele hydrodynamique utilisé pour les flux de $ports, la production primaire des modeéles
statiques est évaluée a partir du modele dynamégaleli & Brouage (Guarini et al. 2000) et les
résultats du modéle statique permettront procha@mérde calibrer le broutage des diatomées de ce
méme modele. L'idéal serait de réaliser ces estonsen boucle, jusqu'a parvenir a une estimation

stable des flux de production et de broutage.

Plutét que d'évoluer vers une modélisation dynamidu systeme Brouage, j'ai donc fait le
choix d’évoluer vers 'écologie comparative, enatsifiant les écosystémes que j'étudierai a l'aveni
En particulier, plusieurs modéles complexes coup&ghos - pélagos devraient étre élaborés, dans
différents systemes intertidaux semi-fermés tengpété substrat meuble et leurs propriétés

émergentes seront évaluées. Difféerentes atten@ssent sur ces comparaisons de propriétés
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émergentes, qui permettront alors peut-étre aiake répondre pleinement a la question du tiére d

ce rapport : de quoi les propriétés émergenteseatms indicatrices ?

Nous avons vu par nos résultats que ces propriémsrgentes étaient tout d'abord
indicatrices du fonctionnement des biocénoses étsdet, en particulier, de la place de certaines
activités humaines dans ce fonctionnement. On auwasi qu'elles permettaient de comparer le
fonctionnement de réseaux trophiques complexes €ifferents écosystéemes. Enfin, nous avons vu
gu'elles pouvaient donner des indices de sensiluibt ces biocénoses vis a vis des impacts humains

et de prévoir certains risques.

Pour aller plus loin, ce que jattends de la mlitiiion des systemes complexes étudiés et
des évaluations de leurs propriétés émergentest, @& pouvoir aborder la question de I'évolution
des écosystemes et de l'organisation de leur basgérLa biocénose est en effet le résultat d'une
évolution historique ayant mené a leur état aclues. mécanismes d'une telle évolution sont encore
inconnus. De plus, cette évolution récente pedaise avec plus ou moins de pression humaine. La
guestion que je souhaite aborder est celle dédation des indices globaux présentés au coucede
rapport, comme indicatrices de I'évolution desaysts. On se place ainsi dans la continuité des
débats menés, par exemple, sur I'importance dwclagy dans les écosystemes, en fonction de leur
maturité (Odum 1969, Baird et Ulanowicz 1993, Glkenisen 1995), ou sur I'évolution de
I’Ascendence et du degré de spécialisation dessuwoiphiques (Ulanowicz 1986, 1997, Patricio et
al. 2004).

Outre une indication sur I'évolution naturelle depsystemes, les propriétés émergentes des
réseaux trophiques peuvent étre indicatrices dtah &évolution sous la pression de I'Homme.
Cette pression humaine peut prendre I'aspect dpenteirbation ou d’'une exploitation (Frontier et al.
2004) et nécessite de développer des indicateuésoslystemes, soit des techniques capables
d’évaluer les changements des environnements sdtieir Directive Cadre sur I'Eau 2000/60/EC
de I'Union Européenne). Cette Directive demand@amiculier de définir des niveaux de qualité et
de classer les sites cotiers en 5 classes deéjeakironnementale. L’évolution des indices proposé
restait jusqu’a présent cantonnée a une prise @pteodes biomasses, méme si leur appréhension a
évolué vers la prise en compte d’aspects fonctignfeeg. indice AMBI, Borja et al. 2000, Salas et
al. 2004). En 2004, un premier article a propos#lisation d’un indice d’analyse des réseaux, donc

basé sur les flux de matiere : il s’agit de I'’Asgence (Patricio et al. 2004). Cet indice permet de
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caractériser la spécialisation des voies trophigugsermet donc de passer a une vision purement

systémique, s'intéressant aux interactions pluséux stocks.

Derriere tous ces questionnements, on retrouaefiment la méme question : « qu’est ce
gu’'un écosystéme de bonne qualité ? ». Seule umpam@ison étendue de nombreux réseaux en
utilisant toujours les mémes techniques permetiaied plus loin, en cherchant & observer vers
guelles propriétés évoluent les systemes, naturehé et sous pression anthropique. On pourra alors
se poser la question du mécanisme selon lequéttes/stemes évoluent. Question centrale qui reste

la grande énigme des écologues pour les décenuasra

Utilité de ces
études pour
'Homme

S 2

Exploitation de
ressources naturelles

Action de 'Homme
sur I'écosysteme

Caractériser un état avec/sans action humaine
=> Tirer le signal d’alarme
=> Réagir par des mesures de gestion :
interdire/réglementer une activité, protéger, restaurer|
Modéles de réseau

Modification directe de At | Observer => Comprendre => Théoriser
processus et donc de propriétés

flux

| Miseenculture |

Modification de
variables forgantes
influencant ces flux

Prévoir ?

Comment I'action de I'Homme Comment les conclusions de ces études pourraient-
modifie les propriétés observées ? elles influencer I'action de I'Homme ?

Figure 18 : schéma récapitulatif de la relation entre les recherches sur les modéles de réseaux trophiques et
’THomme.
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V. Collaborations et participation a des programmesreeherche

Théme de recherche Parag. Collaborations et Programmes de recherche
doctorats ou stages concernés

Couplage saisonnier 1.A.2. D.Leguerrier,C.Bacher (Ifremer) ACI EQ, ACI ECCO
Couplage spatial I.A.3. D.Leguerrier,C.Bacher idem

Principe de I.A.4. L.Legendre (LOV), G.Jackson (TAMU), S.Mora

parcimonie (CNRS), A.Franc (INRA), A.Vézina (BIO)

MCIA I.A.5. D.Leguerrier,C.Bacher, A.Franc idem

Analyses de sensib. 1.B.1. D.Leguerrier,C.Bacher idem

Chaines de Markov [.B.2. D.Leguerrier,C.Bacher, E.Benoit (U.LaRochelle idem

Takapoto ILA. B.Delesalle (EPHE), L.Legendre, A.Sakka (U. PGRN, contrat EVAAM
Tunis), G.Jackson

Comparaison atolls [l.A. P.Dufour (COM), B.Delesalle + nb chercheurs Typatoll (PNRCo)

Lac Biwa I.B. G.Bartoli, L.Legendre, J.Urabe (U. Kyoto), G. CRAB
Jackson, M. Kumagai (LBRI)
Golfe de Gascogne |I.C. E.Marquis,C.Dupuy, A.Herbland (Ifremer), PNEC GdG
plancton D.Delmas (Ifremer) + nb chercheurs
GdG ILE.1. E.Marquis,C.Dupuy, P.Petitgas (Ifremer) PNEC GdG + contrat Ifremer
plancton/poissons
GdG II.LE.2.  C.Dupuy, O.LePape (ENSAR), F.Leloc’h (IRD), PNEC GdG
modéle ECOPATH C.Pusineri, G.Certain, E.Marquis nb chercheurs
Lagune de Bizerte Il.LE.3. B.EIGrami,A.Sakka, M.Gosselin (UQAR) AUF
Brouage llI.LA-F. D.Leguerrier,C.Bacher + nb chercheurs ACI EQ, ACI| ECCO, PEVS
Brouage huitres llILA.2. D.Leguerrie, A.PetiauA.Bodoy (Ifremer) Contrat Ifremer

Brouage herbicides 1lI.C. D.Leguerrier, G.Kerleguer?.Richard (Ifremer) PEVS

Comparaison l11.B. et D.Leguerrier, D.Degre (travail commun), ACI ECCO, Contrat ONCFS
Aiguillon/Brouage l.D. P.G.Sauriau (CNRS) + nb chercheurs

Devenir production 111.G.1. P.Y.PascalC.Dupuy, P.Richard + nb chercheurs ECCO , PNEC LA
bactérienne benthiqt

Comparaison I1.G.2. H.Blanchet (U. Bordeaux), P.Chardy (U.Bordea PNEC LA
Brouage/Arcachon

Estuaire du Mondegt 111.G.3. A.BaetaJ.C.Marques (IMAR)

Diversité / propriétés 111.G.4. H.Asmus (AWI), A.Sokolowsli (U. Gdansk) + nt MARBEF
du réseau trophique chercheurs
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Organismes de rattachement des chercheurs :

LOV + Laboratoire Océanologique de Villefranche soer, TAMU = Texas A&M University,
College Station, USA, BIO = Bedford Institute of €mography, Dartmouth, Canada, EPHE =
Ecole Pratique des Hautes Etudes, Perpignan, CO&tr€ Océanographique de Marseilles, LBRI
= Lake Biwa Research Institute, Otsu, Japon, ENSARole Nationale Supérieure d’Agronomie de
Rennes, UQAR = Université du Québec a Rimouskia@an IMAR = Institute of Marine Research,
Coimbra, Portugal, AWI = Alfred Wegener Institut.

Programmes de Recherche :

ACI EQ = Action Concertée Incitative Ecologie Qutaitve, ACI ECCO = ACI Ecosphere

Continentale, PGRN = Programme Général de Rechenehéa Nacre, EVAAM = Etablissement
pour la Valorisation des Activités Aquacoles et Mares (Polynésie Francaise), PNRCo =
Programme National Récif Corallien, CRAB = Cyandbda Risk Assessment Program, PNEC
GdG = Programme National ENvironnement Cotier dear®olfe de Gascogne, AUF = Agence
Universitaire de la Francophonie, PEVS = Prograriméronnement Vie et Sociéete, Atelier vasiere
de Brouage, ONCFS = Office National de la Chass#edfa Faune Sauvage, MARBEF = Marine
Biodiversity and Ecosystem Functioning, Réseauatég&nce de I'Union Européenné™8PCRD.
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Résumeé :

L'écologie a vu se développer, depuis une vingtdlaenées, une vision systémique se concentrant
sur les interactions entre composantes de |'é@rsgstl'association de ces composantes fait émeeger
propriétés globales et agit en retour sur les gtfs des composantes. Ces propriétés sont diexgéntes.
Leur étude a été appliquée aux réseaux trophiquekfférents écosystémes, pour la plupart littorguar des
approches numériques visant a construire et amalgsemodeles statiques. Une telle approche fahdix de
négliger certains aspects : structures spatiajgmndiques temporelles, forcage des processus,|'dajectif
de favoriser la prise en compte d'un maximum de gamiments dans une vision synthétique. Ce travail
repose entierement sur les résultats acquis suliffésents compartiments et processus, avec coobjeetif
d’en faire une synthése, de les confronter, etéimger des propositions d’étude de nouveaux prasess
compartiments peu renseignés.

De ma thése a aujourd’hui, j'ai travaillé sur demstjons relatives aux réseaux trophiques
planctoniques avec, dans chaque situation, un xiengéppliqué et un objectif fondamental. Celui-@nsiste a
comprendre le fonctionnement de ce réseau plangtenl’axe directeur utilisé pour discuter de l&aunade
ces différents réseaux trophiques planctoniquesesstntiellement celui de Legendre et Rassoulzadega
(1996) reposant sur un gradient entre deux élatséseau microbien et le réseau herbivore classign a
ainsi pu dégager de nouveaux modes de fonctionrteaes réseaux trophigques planctoniques et ces
propriétés dégagées viennent enrichir la réfleximenée sur le probléeme appliqué soulevé dans chaque
milieu.

Suite a mon recrutement a I'Université de La Rdehé demande du LBEM était que je travaille sur
les vasiéres intertidales tempérées, en couplamnhbg et colonne d’eau. Le choix de conserver ppeoghe
en modéeles statiques afin de prendre en compteaximmam la diversité fonctionnelle imposait de maatif
les outils numériques pour les adapter a cet étomgs macrotidal. Les innovations apportées ont
principalement concerné la modification de l'aijone de l'analyse inverse par une approche de élont
Carlo, le couplage spatial par les flux de transpores saisons, le développement d'indices sasées
chaines de Markov (liens lents ou rapides entrepeotiments). L'application de ces méthodes a lfabse
des données acquises sur le site de Brouage dan®dduis Charentais a permis de dégager les
caractéristiques suivantes : i) réle primordialrdseau microbien benthique : microphytobenthostébias
hétérotrophes, foraminiféres, ii) role de cul-de-si@ la matiére organique par les foraminiferespltce
exacte des foraminiféeres dans le réseau resteedndeer), iii) la nématofaune est la plaque touteatu
réseau, iv) le réseau est importateur de détritagportateur de matiére de « qualité », au sefigxiErgie. A
partir de ce modéle, des scénarios ont pu étreléinsur des scenarii de culture et la conséquénoe dhute
des productions primaires sur la nourriture displeniLe modéle couplé en boites spatiales a pedmis
dégager 3 modes de fonctionnement distincts ertifande la hauteur sur la zone intertidale. Ouirdravail
sur la vasiére de Brouage un travail de comparaigen — sites a été initié par I'établissement dghodéle a
deux saisons sur la vasiére de I'Aiguillon, au nded Pertuis Charentais. Le fonctionnement troghidg
cette vasiere est trés proche de celui de Brouhgen démarque surtout par un role moindre desliés
cultivés et une forte exportation de matiére paipleissons brouteurs (mulets).

Outre une indication sur I'évolution naturelle depsystémes, les propriétés émergentes des réseaux
trophiques peuvent étre indicatrices d’un état aliéion sous la pression de 'Homme. Il est alagsassaire
de développer des indicateurs d’écosystemes capdidealuer les changements des environnemenexr&0ti
L'utilisation des indices d’'analyse des réseauxraiévpermettre de passer a une vision systémique,
s'intéressant aux interactions plutét gu'aux sto&msule une comparaison étendue de nombreux rés@aux
utilisant toujours les mémes techniques permeta#led plus loin, en cherchant a observer vers lgsel

propriétés évoluent les systemes, naturellemestuet pression anthropique.



