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Introduction générale




2 CHAPITRE 1: INTRODUCTION GENERALE

1.1 Le zooplancton gélatineux

1.1.1 Concept, définition et phylogénie

Le zooplancton gélatineux regroupe l'ensemble des espéces animales ("zoo") gélatineuses
qui dérivent suivant les courants océaniques ("plancton"). Comme leur nom lindique, le
corps de ces organismes est principalement constitué d’'une matrice extracellulaire, aussi
appelée meésoglée, renfermant 95% d’eau et une quantité trés faible de carbone (<1% du
poids humide). D’un point de vue architectural, posséder ce type de tissu confére plusieurs
avantages : (i) diminuer la vulnérabilité face aux prédateurs visuels (corps translucide),
(ii) avoir une flottabilité importante (faible nombre de Reynolds, Re), ou encore (iii) avoir
une capacité de capture nettement plus efficace que les autres groupes zooplanctoniques
[1]. Ces avantages entrainent une diminution des colts énergétiques face aux organismes
zooplanctoniques réalisant une prédation carnassiére, notamment dans des écosystémes
ultra-oligotrophes (concentration faible en nutriment) ou la répartition de la ressource est
inégale |1, 142]. Les gélatineux sont aussi connus pour produire une grande quantité de
gameétes afin de compenser leur importante dilution dans la colonne d’eau. Méme si ce
processus peut étre considéré comme une perte énergétique directe, il favorise la dispersion
et le brassage génétique entre les populations [326] d’autant plus que la plupart de ces
organismes ont une phase sédentaire. L’ensemble de ses caractéristiques majeures a offert
aux gélatineux plusieurs avantages évolutifs et a contribué a 'amélioration de leur durée
de vie, de leur dispersion (reproduction sexuée) et de leurs abondances dans la plupart
des écosystémes océaniques [104]. Les espéces gelatineuses font partie des plus anciennes
espéces de métazoaires, leurs premiers fossiles datant du précambrien (environ 540 millions
d’années). Cette histoire évolutive fait qu’actuellement nous retrouvons trois principaux
phyla au sein du zooplancton gélatineux (Fig. 1.1) : les tuniciers, les cténophores et les
cnidaires.

Les tuniciers, préalablement nommés Urochordés, appartiennent & ’embranchement des
chordés et sont les espéces océaniques gélatineuses les plus proches de ’'Homme (Fig. 1.1).
On retrouve trois classes au sein de ce phylum : les Ascidiacea (ascidies), les Larvacea (ap-
pendiculaires) et les Thaliacea (salpes, dolioles et pyrosomes). Les thaliacés sont connus
pour vivre en colonies ou en chaines mesurant plusieurs dizaines de métres de long. Les
tuniciers pélagiques sont tous des filtreurs se nourrissant préférentiellement de protistes,
bactéries ou méme de virus. Le plus ancien fossile de tunicier pélagique retrouvé a ce jour
suggére qu'ils sont apparus au Néogéne, soit il y a 20 & 30 millions d’années (Ma ; [407]).
A Tlinverse, les cténophores sont supposés étre les plus anciens organismes gélatineux avec
la découverte de fossiles datant du pré-Cambrien (540 Ma ; [86]). Ces animaux se dépla-
cent & l'aide de petites rangées de cils situés a la surface du corps, aussi appelés cténes.
L’embranchement des cténophores est séparé en deux classes, celui des Nuda et des Ten-

taculata (Fig. 1.1) selon si lorganisme est pourvu ou non de tentacule pour assurer la
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prédation. Les cténophores se nourrissent principalement de crustacés, d’oeufs de poissons

ou encore d’autres espéces zooplanctoniques gélatineuses [230].

Embranchement Classes
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Figure 1.1: Arbre phylogénétique du vivant précisant et détaillant la position des méduses.
les chiffres 1, 2, 3, 4 et b représentent respectivement la position des Euméta-
zoaires, Bilatériens, Lophotrocozoaire, Ecdysozaires et des Deutérostomiens.

|: Ascidiacea
Thaliacae

Dans le langage courant le terme "méduse" est attribué a I’ensemble des espéces gélatineuses
de taille macroscopique. En réalité, le mot "méduse" ou "vraie méduse" fait référence
aux organismes issus du groupe des cnidaires. Depuis plus de 500 millions d’années, les
cnidaires se sont diversifiés tant sous la forme polype (fixée au fond des océans) que mé-
duse (libre dans la colonne d’eau) [198|. Certains cnidaires existent seulement sous le
stade polype (cycle holobenthique), d’autres uniquement sous le stade méduse (cycle holo-

planctonique), tandis que d’autres passent d’un stade a I'autre au cours de leur cycle de
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vie (cycle méroplanctonique). Les cycles de vie des cnidaires sont trés courts, ce qui leur
permet de coloniser rapidement les niches écologiques libres [53]. Leur plan organisation-
nel présente une symétrie radiale a 'aspect d’un sac renfermant 1’espace gastrovasculaire,
ou se déroulent la digestion et des échanges gazeux. Cette cavité communique avec le
milieu extérieur par un seul et méme orifice servant & la fois de bouche et d’anus. Le
systéme nerveux, quant & lui, est organisé suivant un réseau diffus de neurones multi-
polaires. L’embranchement des cnidaires regroupe de nombreuses espéeces carnivores qui
utilisent leurs tentacules armés de milliers de petites cellules urticantes, les cnidocytes ou
cnidoblastes, pour assurer les mécanismes de défense et/ou de prédation. Les cnidocytes
se déclenchent & la moindre stimulation chimique ou physique et libérent brusquement un
filament qui décharge des toxines au sein de la proie ou du prédateur. Actuellement, on
distingue quatre classes principales dans ce phylum: les Hydrozoaires (2500 & 3000 espéces,
ex : Physalia physalis), les Scyphozoaires (200 a 300 espéces, ex : Cotylorhiza tuberculata),
les Cubozoaires (40 espéces, ex : Chironex fleckeri) et les Anthozoaires (6 200 espéces, ex

: les coraux) (Fig. 1.1).

1.1.2 Distribution géographique : De 1’échelle globale & régionale

Incertitudes et méthodes d’échantillonnage. Avoir une vision globale de la réparti-
tion du zooplancton gélatineux & différentes échelles est extrémement difficile en raison de
leur distribution irréguliére et de leur fragilité structurale [210, 384]. En effet, ces animaux
supportent difficilement les méthodes d’échantillonnage traditionnelles [277]. La caractéris-
tique abrasive des filets & plancton ainsi que la pression d’eau exercée suite au colmatage de
ces derniers est telle qu’elle provoque une destruction ou une forte dégradation corporelle.
C’est pourquoi les techniques d’échantillonnage du zooplancton gélatineux sont largement
discutées dans la bibliographie [60, 277, 384].

De nouvelles approches ont été développées pour améliorer les estimations d’abondance,
comme les méthodes acoustiques [101, 149] ou optiques [185, 453, 499]. Les méthodes
acoustiques s’avérent plus ardues et moins adaptées car les gélatineux ne sont pas de grands
diffuseurs d’ondes sonores en raison de leur teneur en eau élevée et d’une faible densité a
Iinterface eau/corps. La seule exception étant certaines espéces de siphonophores ayant des
pneumatophores qui renferment du gaz ou des oléocystes (globules lipidiques) . Méme si
dans certaines régions du globe, la discrimination entre les différents groupes taxonomiques
de gélatineux est possible, cette méthode s’avére particuliérement limitée a 1’échelle glob-
ale. La méthode optique a débuté avec 'utilisation de submersibles [197, 205, 328, 394] tels
que le "remotely operated vehicles" (ROVs) [393, 439] ou wvia des plongées en bouteilles
répétées. Cependant, elle n’en reste pas moins limitante du point de vue de la résolu-
tion spatio-temporelle et du cotit opérationnel. De plus, cette approche ne permet pas

de quantifier la grande majorité des gélatineux en raison de leur faible visibilité (petites
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tailles et transparents). Récemment, l'approche par imagerie a beaucoup évolué et semble
étre une solution appropriée pour des échelles spatio-temporelles variables [185]. Le pro-
fileur de vision marine (UVP) et le "In Situ Ichtyoplankton Imaging Systems" (ISIIS) sont
deux exemples d’instruments pouvant capturer automatiquement des images d’organismes
planctoniques dans la colonne d’eau. Aprés un traitement post acquisition, les deux ap-
pareils retransmettent des données quantitatives (taille, abondance, ...) de chaque indi-
vidu présent dans un volume d’eau échantillonné. L’UVP se focalise essentiellement sur
des organismes millimétriques le long d’un profil vertical alors que I'ISIIS enregistre prin-
cipalement des organismes de tailles macroscopiques sur une colonne d’eau restreinte le
long d’un transect. Aujourd’hui, les instruments d’imagerie sont largement utilisés par
la. communauté scientifique et ont permis de détailler le role du plancton au sein de nos
écosystémes [283, 453|. Outre les méthodes détaillées précédemment, une étude récente
menée par Licandro et al. (2015) [277] a su démontrer une perspective de recherche intéres-
sante par le couplage de deux outils spécifiques a ’échantillonnage et a I'identification : le
"Continuous Plankton Recorder (CPR)" et le barcoding. Le CPR permet de s’affranchir
de la répartition irréguliére du plancton alors que le barcoding donne des informations sur
la diversité et la distribution des méduses. Cependant, cette méthode reste dépendante
des séquences disponibles dans les banques de génes.

En dépit de cet intérét croissant pour le zooplancton gélatineux et les nouvelles tech-
nologies, notre connaissance sur leur distribution ou leur impact & ’échelle globale reste
méconnue [204, 327].

La biomasse globale. Une étude récente a réalisé un important effort de synthése en
créant une base de données en open access spécifique au zooplancton gélatineux bap-
tisée "Jellyfish Database Initiative" (JeDI) [104]. Cette derniére contient 476 000 enreg-
istrements d’ abondance, de présence-absence ou de présence uniquement pour différents
groupes de plancton gélatineux récoltés & partir de méthodes d’échantillonnages diverses
(Fig. 1.2). JeDI a largement été utilisé dans les domaines de ’écologie ou de la modélisa-
tion pour étudier les patrons géographiques de biomasse et les forgages environnementaux
associés [294]. Aujourd’hui, la couverture spatiale de cette base de données correspond
a 33% de la surface océanique mondiale. Les cnidaires, les cténophores et les thaliacea
contribuent respectivement a 92%, 5.5% et 2.5% de la biomasse totale sur les 200 premiers
métres de la colonne d’ean, ce qui représente environ 0.53 mgC.m™3. A titre de compara-
ison, le phytoplancton et le zooplancton représentent 56 mgC.m~3 [58] et 4.18 mgC.m 3
[457] respectivement. Lucas et al. (2014) ont démontré que les variables environnemen-
tales telles que la température ou 'oxygéne semblent étre des facteurs déterminants pour
expliquer la distribution des gélatineux. En effet, de nombreux cnidaires tolérent facile-
ment des conditions hypoxiques (<1.4 mLO2.L~1) ou ultrahypoxique (<0.35 mLO2.L~})

ce qui s’explique par une demande en carbone faible par rapport a leur taille individuelle
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[49, 294]. Il n’est pas étonnant que la température soit un facteur essentiel pour expliquer
la répartition des méduses a I’échelle globale car de nombreux processus écophysiologiques

comme la reproduction ou la croissance en dépendent.

e Hydrozoa oThaliaceae o Appendicularia e Scyphozoa e Tentaculata

"ﬂ,‘.

Figure 1.2: Distribution de 1’ensemble des classes de zooplancton gélatineux disponible
dans la base de donnée JeDI (Jellyfish Database Initiative).

La distribution horizontale. La distribution et ’abondance du zooplancton sont affec-
tées par des processus physiques intervenants & des échelles spatiales diverses, allant des
larges fronts (100 km) jusqu’aux circulations de Langmuir (0.01 km) [27, 153, 186, 347, 349].
En effet, les especes planctoniques gélatineuses sont connues pour s’agréger dans les zones
de convergences frontales et contribuer de maniére disproportionnée & la productivité ré-
gionale [146, 186, 189]. Les causes biologiques et écologiques d'une distribution hétérogéne
sont diverses. Prenons le cas de la reproduction. Les processus d’agrégations permettent
d’optimiser les chances de rencontre pour des espéces sexuées et d’assurer la pérennité des
générations futures. La seconde cause est U'optimisation de la rencontre entre les proies et
les prédateurs. En effet, le zooplancton gélatineux se nourrit de proies planctoniques qui
subissent les mémes contraintes physiques. Par conséquent, la moindre augmentation de
nutriment dans la colonne d’eau induira une augmentation des producteurs primaires et

de ’ensemble des maillons supérieurs.

La distribution verticale. En plus des variations spatiales sur le plan horizontal, de

nombreuses espéces gélatineuses forment des patchs sur le plan vertical suite & des migra-
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tions journaliéres ou saisonniéres. Ces deux types de migrations placent les organismes

planctoniques dans des courants de directions et de vitesses variables.

La migration journaliére. La principale migration verticale journaliére des organismes con-
siste en leur remontée & la surface la nuit, et un retour vers les profondeurs le jour. Ce com-
portement est observé dans la plupart des groupes zooplanctoniques gélatineux et plusieurs
hypothéses ont été émises pour expliquer son réel intérét [170, 236]. La premiére est que
certains animaux sont plus vulnérables aux prédateurs visuels, par conséquent ’évitement
sera plus efficace en profondeur, ou la visibilité est moindre. En revanche, la nourriture
étant plus abondante en surface, les prédateurs remontent la nuit pour se mouvoir. La
seconde hypothése est que certaines espéces zooplanctoniques conservent leur énergie en
allant en profondeur, ot I’eau plus froide, diminue le métabolisme de ’organisme. Méme si
la nage nécessite un faible pourcentage d’énergie, il n’a cependant pas encore été démontré
que le colit métabolique di & la propulsion soit inférieur & celui gagné par la diminution
du rythme métabolique. La migration journaliére permet également un brassage génétique
important grace & un mélange des individus de différentes populations. Le brassage géné-
tique est majeur pour ces espéces dont la mobilité horizontale est réduite a la dynamique
physique des courants. Le comportement migratoire permet aussi un transfert de matiéres
plus efficace vers les profondeurs. En effet, chaque organisme migrateur retire de la nourri-
ture en surface pour la relacher en profondeur aprés digestion, on parle alors de transport

actif.

La migration verticale saisonniére. Chez quelques espéces, la migration verticale change
au rythme des saisons et semble étre associée au cycle de reproduction et de vie. Seules les
espéces présentent dans les zones tempérées, froides et dans des régions d’upwelling sont
capables de réaliser des migrations saisonniéres verticales importantes. Ce comportement
résulte de la productivité nettement plus forte en surface, créant une zone idéale pour les
individus en pleine croissance. Une fois le stade adulte atteint et les ressources emmagas-
inées, les animaux pourront regagner les eaux froides profondes moins productives pour
entrer en diapause [293|. Le métabolisme est ralenti et l'organisme dépend totalement des

réserves énergétiques stockées.

1.1.3 Des océans de plus en plus gélatineux ?

Au cours des derniéres décennies, plusieurs cas d’invasions de gélatineux ou de pullulations
de meéduses indigénes ont été répertoriées [65, 66, 103, 104, 238, 268, 284, 327, 383, 389,
480, 481, 496] mais une augmentation claire de la population de gélatineux dans les océans
reste & démontrer. En effet, pour juger d'une augmentation significative d’une espéce ou

méme d’une classe d’organismes, il est indispensable de pouvoir mesurer avec certitude le
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nombre d’organismes présent & un temps t & un endroit donné.

Malheureusement, comme évoqué précédemment, aucune méthode d’échantillonnage ne
fait office de standard. La question restant en suspens de nombreux rapports et publica-
tions scientifiques sont plus ou moins modérés sur la question [103, 104, 169, 322, 423|.
Une étude récente a mis en évidence une chronologie temporelle des événements de pro-
lifération de gélatineux [104]. Les auteurs ont ainsi pu créer une série allant du Cambrien,
avec la découverte dans la zone centrale du Wisconsin (Etats-Unis) d’une centaine de corps
fossilises de forme circulaire identique aux scyphozoaires actuels [198], & nos jours, avec de
nombreuses publications traitant de ce sujet dans le domaine scientifique et médiatique.
L’une des conclusions principales était que la prolifération de méduses a semble-t-elle une
origine ancienne et & 1’époque elle était, tout comme aujourd’hui, fortement tributaire
de la concentration en nourriture [75, 104]. La perception que nous avons concernant
I'augmentation de 'abondance des méduses pourrait étre due & notre méconnaissance. En
effet, la majeure partie des études se focalisent sur des espéces spécifiques et & une échelle
spatio-temporelle réduite. Néanmoins, la raison pour laquelle les avis divergent est que
de tout porte & croire que les gélatineux tirent un bénéfice clair des perturbations anthro-
pogéniques.

La surpéche semble affecter positivement la biomasse de zooplancton gélatineux de par la
suppression des prédateurs supérieurs ayant des intéréts commerciaux (Fig. 1.3). L’utilisation
de techniques et d’outils de péche de plus en plus sophistiqués permet de cibler les popula-
tions de poissons planctonophages, ce qui engendre une réduction de 'effet dit "Top down"
sur les écosystémes océaniques [15, 385]. Depuis deux décennies, la péche représente un
enlévement global de 100 & 120 millions de tonnes de poissons par an (prises accessoires,
péches illégales et non déclarées) [358]. Ce processus a d’ailleurs été montré au niveau
de 'upwelling du Benguela ot la péche intensive a décimé les stocks de sardines laissant
un espace écologique plus vaste pour les méduses comme Chrysaora hysoscella [298]. De
plus, il est aussi important de rappeler que les gélatineux, et plus particulierement les
cnidaires et les cténophores, se nourrissent préférentiellement de petites proies zooplanc-
toniques telles que des copépodes, et se retrouvent donc en compétition avec les larves
ichthyoplanctoniques [385]. Nombre de gélatineux carnivores s’alimentent sur les oeufs ou
les juvéniles d’espéces nectoniques [336, 382]. En résumé, 'augmentation de la pression de
capture sur les poissons commerciaux par les activités de péche diminue la prédation sur les
gélatineux, diminue la capacité de recrutement des poissons mais favorise la compétition
des gélatineux face aux larves ichthyoplanctoniques.

Le réchauffement climatique est aussi vu comme un facteur bénéfique & l'augmentation
des gélatineux & ’échelle globale (Fig. 1.3). Sur 27 espéces de cténophores et de cnidaires
analysées grace & des séries temporelles longues, 20 semblent augmenter due au réchauffe-
ment de notre planéte [389]. Les hausses de température et de salinité influencent grande-

ment la productivité au sein des océans [38]| ce qui entrainerait potentiellement une mod-
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ification globale de ’alimentation et du réseau trophique que nous connaissons. En effet,
le réchauffement des eaux de surface induit une stratification plus intense de la colonne
d’eau et limite apport de nutriments vers la surface. Les eaux de surface pauvres en
nutriments sont alors principalement dominées par du plancton de petite taille comme
les flagellés qui ont la capacité de migrer verticalement vers des eaux plus riches con-
trairement aux organismes plus imposants comme les diatomées [115]. La domination des
petits organismes représente un avantage majeur pour les méduses dont le régime alimen-
taire est extrémement varié [354]. Additionnellement, il a été démontré que les taux de
croissance et de reproduction chez certaines espéces de méduses étaient favorisés par des
températures plus chaudes [389, 406]. Les changements climatiques influencent également
la variabilité du climat alors méme que de nombreuses études montrent une corrélation pos-
itive entre les variations du climat de type naturelles comme 1’Oscillation Nord Atlantique
(NAO) [299, 334], les événements "El Nifio" [393], 'oscillation décennale du Pacifique [12],
et ’abondance des méduses. Face au bouleversement climatique actuel, les dynamiques
physiques des océans telles que la rétention, ’advection et les variations de masse d’eau,
seront altérées et les méduses seront susceptibles de proliférer dans de nouveaux écosys-
témes [182, 334]. Le réchauffement climatique pourrait étendre la répartition de plusieurs
espéces de méduses tropicales vers des latitudes subtropicales et tempérées [405].

Les perturbations humaines sur les cétes peuvent aussi avoir un impact dans I'implantation
et la prolifération de gélatineux [218, 351] (Fig. 1.3). En effet, la plupart des méduses né-
cessitent un substrat dur pour la fixation de leurs polypes et les constructions artificielles
lices & ’homme (port, marina) semblent étre des zones propices a leur implantation. Ces
phénomeénes sont principalement observés en aquaculture sur les cages piscicoles [287] ou
sur des plateformes pétroliéres [186].

L’eutrophisation est considérée comme un des problémes majeurs lié & la pollution an-
thropique [220] (Fig. 1.3). Ce phénomeéne est corrélé a une augmentation anormale de
nutriments due aux ruissellements des engrais issus d’agriculture intensive, et des eaux
usées dans les zones cotiéres. Les nutriments disponibles, essentiellement riches en azote et
en phosphore mais pauvres en silice, favorisent une production plus importante de flagellés
[208] et entrainent une réduction de la taille des producteurs primaires puis secondaires
[115, 119]. La modification des tailles de proies dans un environnement eutrophisé semble
étre plus favorable aux méduses qu’aux poissons [354] en raison de leur large spectre ali-
mentaire [100, 308, 459]. De plus, 'eutrophisation est souvent associée & des écosystémes
hypoxiques (soit < 2-3 mgOy.L™1; [62]) suite aux fortes activités de dégradations bactéri-
ennes [131]. Cependant, comme nous l’avons vu précédemment, la plupart des méduses
sont tolérantes & des niveaux d’oxygeéne inférieurs 4 1 mgO9.L ™1 [102, 385] contrairement

aux poissons.
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(3) Modification des habitats (5) Transport
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Figure 1.3: Schéma illustrant les potentiels mécanismes susceptibles de favoriser les pro-
liférations de gélatineux dans les océans issu de Richardson et al. 2009.

Je terminerai cette section par les invasions biologiques qui montrent le fort impact des
gélatineux sur les écosystémes marins (Fig. 1.3). Les mouvements d’espéces assistés par
I’homme dans de nouvelles zones océaniques sont causés par des échanges d’eau de ballast
et/ou par le bio-encrassement des coques de navires [183]. A ce jour, plusieurs espéces de

gélatineux ont été introduites accidentellement dans différents endroits du monde, provo-
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quant des désastres écologiques et des pertes économiques séches. L’exemple le plus utilisé
est I'introduction dans les années 80 de 'espéce Mnemiopsis leidyr en mer Noire via les eaux
de ballast [501]. Ce cténophore s’est adapté et a proliféré. Il s’en est suivi un changement
drastique et total de I’écosystéme dii & une pression de prédation intense. Le recrutement
des larves de poissons et les prises de péche ont considérablement diminué & I’échelle du
bassin [66, 119, 430]. Un autre exemple est celui du scyphozoaire Phyllorhiza punctata,
endémique de 'océan Pacifique, devenu une nuisance dans le golfe du Mexique suite & sa
translocation [183]. Entre mai et septembre 2000, plus de 5 millions d’individus ont été
estimés sur plus de 150 km?.

En dépit de 'intérét croissant pour le zooplancton gélatineux, on connait toujours trés peu
de choses sur leur écologie et leur biologie. Actuellement, il est difficile de prédire 'impact
du zooplancton gélatineux sur les écosystémes marins sachant que nous avons beaucoup
de difficulté & définir son abondance mondiale. Le défi pour les prochaines années est
d’accentuer U'effort d’échantillonnage et de trouver une fagon claire et non biaisée pour es-
timer la biomasse de ces organismes. Siles tendances de ces derniéres années se confirment,
la prolifération des gélatineux a la surface de notre planéte peut avoir de sérieux effets sur
le systéme océanique & commencer par le déréglement de certains processus majeurs tels

que la pompe biologique [264] et le réseau trophique [65, 327, 497].

1.2 Les forgcages écosystémiques clés potentiellement impactés

par la prolifération des gélatineux

1.2.1 Le réseau trophique

Les méduses ont une faculté hors du commun pour s’adapter aux écosystémes marins per-
turbés et réagissent promptement a des conditions plus favorables. Ceci s’explique par
des caractéristiques qui leur sont propres : (i) un régime alimentaire diversifié allant des
protistes [100] jusqu’aux larves de poissons [64, 380-382, 388] en passant par des crustacés
zooplanctoniques [413], (ii) des taux de croissance élevés, (iii) une faculté a décroitre en
taille lorsque les concentrations en nourriture sont insuffisantes, (iv) une capacité de se
régénérer ou de se fragmenter et (v) une tolérance a des conditions hypoxiques. En raison
de ces nombreux atouts, les méduses sont considérées comme étant des espéces oppor-
tunistes [405].

Le fonctionnement des écosystémes pélagiques peut étre décrit en trois voies trophody-
namiques principales (Fig. 1.4) : (i) la voie la plus commune phytoplancton —> zooplanc-
ton crustacé herbivore —> zooplancton carnivore —> poissons, (ii) la voie secondaire phy-
toplancton —> zooplancton crustacé herbivore —> zooplancton gélatineux carnivore (iii)
et la voie tertiaire plus courte mais toute aussi importante phytoplancton —> zooplancton

gélatineux herbivore [52]. Ces trois voies ne s’excluent pas mutuellement, mais leurs con-
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tributions relatives sont variables dans ’espace et le temps. Habituellement, la premiére
voie, dont le dernier maillon est représenté par les poissons, est considérée comme une sit-
uation "normale". Les deux autres voies, l'une se terminant par le zooplancton gélatineux
carnivore et I’autre avec le zooplancton gélatineux herbivore, peuvent passer par un succés
épisodique qui ne perturbe pas la voie dominante. De tels systémes ont été surnommés
"systemes de loterie" [51, 155] et sont basés sur le processus de match/mismatch [116]. 11
y a un "prix", représenté par le pool de production primaire, et les gagnants sont ceux
qui utilisent le mieux cette énergie. Si les méduses parviennent & 'utiliser le plus efficace-
ment, elles vont pouvoir dominer et auront la capacité de limiter la croissance de leurs
propres prédateurs [336]. Le mécanisme de rétroaction, correspondant au fait que les mé-
duses ont la capacité de se nourrir sur la progéniture de leur prédateur, est spécifique a
Penvironnement marin, comme l'illustre Bakun et Weeks (2006): "Essayez d’imaginer de
maintenir la stabilité dans un écosystéme Africain, si les antilopes et les zébres voulaient
chasser et consommer voracement les lionceaux et les jeunes guépards qui en dépendent.".
En consommant les larves et les juvéniles de poissons, les méduses permettent de diminuer
les stocks de ces derniers et libérent ainsi des niches écologiques. Cet espace vacant peut
potentiellement étre bénéfique pour la biodiversité nectonique [367, 386]. Si les méduses
dominent épisodiquement, tout n’est pas perdu pour les poissons étant donné que leur es-
pérance de vie est beaucoup plus longue que celles des gélatineux. Ils ont donc moins de mal
a supporter I’échec d’'une méme génération contrairement aux gélatineux dont I’espérance
de vie est limitée & une année.

Concernant ’évolution des écosystémes océaniques dans les prochaines décennies, deux
visions s’opposent. La premiére, optimiste et envisagée par Boero et al. (2013), nous
rappelle que le plancton gélatineux contribue lui aussi au réseau trophique pélagique et
alimente les prédateurs de niveaux supérieurs [15]. Au cours de ces derniéres années en mer
Adriatique, les enregistrements de Mola mola (poisson lune) semblent étre en nette aug-
mentation tout comme la plupart des autres poissons médusivores en mer Ligure [163, 399].
Il est aussi important de rappeler qu’une grande majorité de poissons médusivores ne sont
pas d’importance commerciale. La hausse des tailles et des abondances de prédateurs de
méduses pourrait donc étre une réponse des communautés nectoniques a la pression exer-
cée par le plancton gélatineux [15, 19, 234]. Récemment, on a commencé & observer chez
certaines espéces de poissons pélagiques comme Scomber colias, Trachurus trachurus et
Oblata melanura, une coloration violette de l'aire péri-anale suite & une grande consom-
mation de Pelagia noctiluca (scyphozoa; [399]). De plus, il est aussi important de rappeler
que les gélatineux peuvent s’exclure mutuellement comme c’est le cas pour ’espéce Beroe

ovata prédatrice de Mnemiopsis leidyi [432].
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Figure 1.4: Représentation des trois voies principales dans le fonctionnement des écosys-
témes marins issue de Boreo et al. (2013).

La seconde vision, plus pessimiste, est celle décrite par Mills (2001) et Pauly et al. (2009)
traduisant un passage d’une chaine alimentaire dirigée par les poissons & un océan de
gélatineux. De par leurs nombres, les organismes gélatineux excluent les stocks de pois-
sons compétiteurs ou prédateurs et induisent un changement durable dans la structure et
Pexploitation des écosystémes [27]. La potentielle domination des méduses associée aux
conséquences des facteurs anthropiques, pourrait créer un environnement rappelant les
écosystémes anciens et rudimentaires du Cambrien (500 Ma ; [354, 355]). En effet, les
géologues supposent que les océans étaient plus chauds, plus productifs et moins oxygénés
A cette époque qu’ils ne le sont aujourd’hui. Les méduses étaient alors vraisemblable-
ment parmi les principaux prédateurs des systémes marins, les poissons n’étant apparus
qu’au le Mésozoique [407], soit 250 Ma plus tard. Il est donc ironique de penser que les

mémes activités qui stimulent I'industrialisation et la technologie menacent de ramener les
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écosystémes marins dans le passé [405].

1.2.2 Les pompes océaniques, véritables moteurs de la séquestration du
carbone

L’activité humaine provoque une élévation anormale de la concentration en dioxyde de
carbone (CO3) dans 'atmosphére de part la combustion d’énergie fossile, la production de
ciment et la modification des terres [113]. Cette production de CO9 anthropogénique est
piégée a 29% par la biosphere terrestre tandis que 26% est séquestrée dans les océans [262].
En océanographie, quatre voies sont connues pour modifier la concentration en carbone
au sein de la colonne d’eau : la "pompe microbienne", la "contre pompe des carbonates",
ainsi que deux voies majeures favorisant la diminution de la concentration de COy atmo-
sphérique: la "pompe physico-chimique" et la "pompe biologique".

La pompe physique & carbone est un mécanisme perpétuel d’échanges physico-chimiques.
Briévement, le CO9 atmosphérique se dissout dans 'océan selon la loi de Henry qui définit
& ’équilibre les concentrations en gaz dissous dans un liquide et montre que la solubilité
d’un gaz est inversement proportionnelle 4 la température. Par conséquent, cet échange
passif a I'interface atmospheére/océan est plus ou moins intense selon les régions du globe.
Les zones polaires et subpolaires de notre planéte sont considérées comme des puits & car-
bone, a I’opposé des régions équatoriales jugées comme des sources de carbone en raison du
dégazage de CO,. Associées a cette solubilité, les régions polaires sont aussi connues pour
étre les moteurs de la circulation thermohaline globale car c’est a ces latitudes extrémes
que se forment les eaux les plus denses. En effet, la densité de I’eau dépend principalement
de deux paramétres, la température et la salinité. Une eau salée et froide est plus lourde
qu’une eau chaude et peu salée. Par conséquent, les eaux denses néo-formées au niveau
des poles plongent a plusieurs milliers de métres de profondeur et sont responsables de
la majeure partie du transfert de la matiére dissoute et particulaire [438] pour plusieurs
milliers d’années [67]. Toutefois & échelle pluri-annuelle, la variabilité de I'absorption de
COg par les océans (diminution dans les année 1990 mais forte augmentation dans les an-
nées 2000) semble s’expliquer principalement par les changements de circulation océanique
(approfondissement des eaux de surface froides et montée compensatoire des eaux pro-
fondes) [128]. Outre le terme "pompe physique", on peut aussi retrouver ce meécanisme
sous 'appellation "pompe de solubilité".

Parallélement a cette machinerie s’ajoute la pompe biologique a carbone (Fig. 1.5). Grace
a la photosynthése réalisée par le phytoplancton dans la zone euphotique (zone océanique
exposée & une lumiére suffisante pour que les organismes autotrophes puissent réaliser la
photosynthese), le COy atmosphérique a la surface de 'océan est fixé et transformé en
carbone organique sous forme particulaire (POC) et dissoute (DOC) [120]. Le POC est

directement généré par le phytoplancton wvia le processus d’agrégation/coagulation [242]
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ou indirectement aprés consommation et égestion par le zooplancton (Fig. 1.5). Les par-
ticules organiques observées dans le milieu marin sont essentiellement constituées de phy-
toplanctons sénescents, de pelotes fécales, de mues et de carcasses d’organismes ou encore
d’exsudats peptidiques [36]. Au cours de leur trajet vers 'océan profond, 1’ensemble des
particules marines sont soumises & plusieurs processus physiques et biologiques telles que
la sédimentation et la reminéralisation [442, 470]. La vitesse de sédimentation est décrite
par la loi de Stokes qui retranscrit la force de frottement d’un fluide sur une sphére. On
distingue deux types de particules: celles qui sédimentent et dont la force de frottement
est inférieure & la force de gravité, et celles suspendues dans la colonne d’eau dont la force
de frottement est égale a la force de gravité. La reminéralisation, quant & elle, correspond
& une dégradation de la matiére labile de la neige marine par les microorganismes vers sa

forme dissoute, la rendant de plus en plus réfractaire.
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Figure 1.5: Représentation schématique de la pompe biologique dans les océans.

Il arrive aussi parfois que les particules soient soumises & un transport actif da & la mi-
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gration verticale du zooplancton (Fig. 1.5). Tout au long de son trajet, le zooplancton
excréte de nombreuses pelotes fécales qui participent au transfert de matiéres de la surface
vers le fond. Actuellement, il est estimé que la fraction de carbone exportée sous forme de
POC a la base de la couche euphotique varie entre 0.28 et 30% de la production primaire
et entre 0.10% et 8.8% a des profondeurs dépassant le kilomeétre [296]. Au final, seule une
infime fraction, inférieure & 1% [144] parvient a rejoindre les sédiments, séquestrant alors

le carbone pour des millions d’années [396].

Quel role jouent les gélatineuxr au sein de la pompe biologique ? Pendant les
épisodes de prolifération, les organismes gélatineux engendrent un export de POC vers
Pocéan profond wvia la sédimentation de leurs cadavres, on parle aussi de "Jelly falls"
(Fig. 1.5) [266]. Trois groupes zooplanctoniques gélatineux ont été identifiés comme étant
des acteurs majeurs de la pompe biologique : les cnidaires [49, 463], les pyrosomes [263, 264]
et les salpes [441, 455|. Les fortes vitesses de sédimentation enregistrées sur les cadavres
de gélatineux associées a de faibles taux de dégradation par les bactéries permettent un
transfert d’énergie significatif vers le fond marin, qui sera alors rapidement utilisé par les
charognards [263, 464]. Les gélatineux participent aussi aux flux de matiére par le processus
d’égestion. En effet, la contribution des pelotes fécales aux flux de POC total varie suivant
les régions, les saisons, et les profondeurs mais dépend surtout d’autres facteurs incluant
les tailles, la composition des espéces et I’abondance des communautés planctoniques [117].
Pour le zooplancton gélatineux, et en ’occurrence les salpes, les pelotes fécales sont larges,
compactes et atteignent des vitesses de chute de 1'orde de 1 000 m.d~! [362]. Pendant
les années a forte abondance aux Bermudes, 60% de I'export total mesuré a 200m par les
trappes a sédiments correspondait a des pelotes fécales de salpes [455]. Les appendiculaires
contribuent aussi & ’export de carbone de par ’abandon de dizaines de logettes muqueuses
chaque jour [424] encombrées par une grande concentration de particules non digérées |7] et
dont les vitesses de sédimentation varient entre 10 et 800 m.d~! [289]. La participation des
appendiculaires & I'export de carbone a été estimée entre 12 et 83% de lexport total [7].
Concernant le groupe des cnidaires (essentiellement les scyphozoaires), une grande majorité
sécréte un mucus digestif concentrant de la matiére organique non digérée. Cependant, &
ce jour aucune vitesse de chute de leurs matiéres fécales a été estimée. Leur contribution

dans la pompe biologique reste alors inconnue.

1.3 Zone d’étude : La mer Méditerranée

1.3.1 Cadre physico-chimique du bassin

La Méditerranée est une mer semi-fermée constituée de deux sous bassins, Ouest et Est, re-

liés par le détroit de Sicile. Cette mer est soumise & d’intenses forcages environnementaux
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(température, vent), responsables d'une perte en eau par évaporation plus conséquente
comparée aux apports issus des précipitations et des fleuves. Dans le bassin Ouest, les
vents dominants secs et froids (Mistrals et Tramontane) canalisés par les massifs montag-
neux (Alpes, Massif central et Pyrénées) accentuent I’évaporation et le refroidissement des
eaux de surface. A DIéchelle annuelle, le déficit hydrique est estimé a 0.54 m.a~! [48] et
est compensé en partie seulement par une entrée d’eau d’origine atlantique en surface, via
le détroit de Gibraltar, et un transport d’eau intermédiaire d’Est en Ouest [365, 502]. Le
couplage atmosphére/océan est donc le principal moteur de la circulation thermohaline
dans le bassin, cette mer est ainsi souvent considérée comme étant une version réduite de

la circulation océanique globale [270].

Zone de Formation
d’eaux dense (MDW)

Circulation des eaux
de surface (MAW)

Tourbillons a mésoéchelles
due aux instabilités

Figure 1.6: Représentation schématique de la circulation des eaux atlantiques modifiées
(MAW; eaux de surface) dans le bassin Méditerranéen d’apres Millot (1999).

La circulation générale en mer Méditerranée est cyclonique, c’est-a-dire qu’elle suit le sens
inverse des aiguilles d’'une montre (Fig. 1.6). Les eaux atlantiques entrantes se déplacent
vers I’Est, en longeant les cotes Africaines et voient leurs propriétés physico-chimiques étre
modifiées progressivement. On les appelle alors les eaux atlantiques modifiées (Modified
Atlantic Water ; MAW). Malgré ces remaniements, les MAW restent en surface (0 - 100
m) et débutent une circulation cyclonique dans le bassin Ouest. Au niveau du détroit de
Sicile, deux tiers des MAW se dirigent vers le bassin Oriental alors que le reste remonte
vers le Nord de part et d’autre de la Corse (courant Corse et veine Tyrrhénienne; Fig. 1.6).
Au niveau du cap Corse, les deux courants initialement séparés fusionnent a nouveau pour
former le courant Nord Méditerranéen. En mer Ligure, le courant Nord poursuit une cir-

culation cyclonique de surface en longeant les cotes italiennes, francaises puis espagnoles.
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Au cours de I’hiver, le refroidissement des MAW donne naissance & des eaux hivernales
intermédiaires (Winter Intermediate Water ; WIW) qui coulent sous les eaux atlantiques
modifiées de surface, moins denses et plus chaudes. Dans le bassin Est, l'effet de Coriolis
reste dominant ce qui provoque une circulation générale cyclonique le long de la pente
continentale. Méme si la dynamique & mésoéchelle reste encore largement débattue au
Sud, la circulation est fortement instable avec la présence de nombreux tourbillons en mer
ouverte (Fig. 1.6) pouvant parcourir des centaines de kilometres et avoir des durées de vie
de plusieurs années [199].

En Méditerranée, trois zones majeures de formation d’eaux intermédiaire et profonde ont
été recensées : le golfe du Lion (bassin Occidental), le sud de I’Adriatique et le Nord-Ouest
du bassin Levantin, au large de Rhodes [95] (Fig. 1.6). Ces trois régions ont la particularité
d’étre associées & des gyres ressemblant & d’immenses tourbillons pérennes, dus & la force
de Coriolis, qui isole les masses d’eau en leur centre. En période hivernale, les masses
d’eau sont soumises & une importante évaporation et & une diminution de température
provoquant une perte de flottabilité et actionnant des processus de convection et/ou de
"cascading".

La convection profonde hivernale se structure en trois phases principales [311]: (i) la phase
de préconditionnement caractérisée par une intensification du gyre cyclonique, créant un
dome isopycnal et isolant une masse d’eau centrale, (ii) la phase de mélange caractérisée par
une perte de flottabilité de la masse d’eau centrale en raison des forgages atmosphériques
et (iii) la phase de dégénérescence, définie par une dislocation de la zone de mélange en
plusieurs entités avant une restratification progressive de la colonne d’eau [233, 467]. Lors
du mélange, les vitesses verticales dans la zone convective peuvent atteindre 10 cm.s™!
et c’est & ce moment que les nouvelles eaux profondes Méditerranéennes (nMDW, "new
Mediterranean Deep Waters"), plus chaudes et salées que les anciennes se forment [467].
Dans le cas d’événement intense, la profondeur de la couche de mélange peut atteindre
plus de 2000 métres de profondeur, provoquant ainsi un apport considérable de nutriments
vers les couches supérieures. Cependant, le lien entre les convections profondes hivernales
et l'intensité du bloom printanier reste encore a démontrer [275]. Dans la partie orien-
tale et plus particuliérement au niveau du gyre de Rhodes, des masses d’eau intermédiaire
peuvent aussi étre formées lors de convection on les appelle les eaux levantines intermédi-
aires (LIW). Les LIW, formées sous l'effet de I’évaporation en mer Levantine, constituent
la masse d’eau chaude la plus salée du bassin [253]. Les caractéristiques physiques des
LIW peuvent étre visibles dans le bassin Quest car ces derniéres pénétrent dans la partie
occidentale par le détroit de Sicile, entre 300 et 800 métres de profondeur, et suivent la
circulation cyclonique de surface.

Les masses d’eau profonde de la Méditerranée peuvent aussi se former sur le plateau con-
tinental et couler le long du talus, on parle de cascading. On distingue quatre phases

indépendantes [427]: (i) la phase de préconditionnement caractérisée par ’accumulation
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d’eau dense sur un plateau continental, (ii) la phase active définie par ’écoulement des
eaux denses le long du talus continental, (iii) la phase principale ot le flux devient quasi
permanent le long de la pente et (iv) la phase finale caractérisée par un décrochement
des eaux denses du talus continental lorsque celles-ci atteignent une flottabilité neutre.
Le volume d’eau dense formée sur le plateau continental du golfe du Lion est nettement
inférieur & celui mis en jeu par la convection profonde. Cependant, il n’en demeure pas
moins un phénoméne majeur dans ’échange de matiére organique et sédimentaire vers les
zones profondes entre les écosystémes cotiers et hauturiers [79, 121, 352].

La mer Méditerranée a été définie comme particuliérement sensible aux changements cli-
matiques, en raison du fort couplage océan/atmosphére [172]. Des travaux de modélisation
ont confirmé que le changement climatique pourrait provoquer un renforcement de la strat-
ification de la colonne d’eau et un affaiblissement de la convection profonde [445, 471]. En
raison de ces forcages abiotiques, la mer Méditerranée est fréquemment considérée comme
étant un modeéle réduit de I'océan global, dans la mesure ou elle permet d’étudier & une
échelle régionale de nombreux processus intervenants a échelle mondiale (convection, for-
mation d’eau dense, échange entre le milieu cotier et hauturier, réponse aux changements

environnementaux [270]).

1.3.2 Les communautés planctoniques en mer Méditerranée

Producteurs primaires. La dynamique physico-chimique joue un réle majeur sur la
distribution du phytoplancton & I’échelle de la mer Méditerranée. Les faibles concentra-
tions en phosphore inorganique dans la plupart des sous bassins la définissent comme une
mer "oligotrophe", limitant la production primaire et la concentration en chlorophylle g
(<0.2 pg Chla.L~1). A I’échelle du bassin, la variabilité de la Chla est liée aux principaux
processus climatiques comme la NAO, le jet Est Atlantique et les oscillations Méditer-
ranéennes [237]. Les données satellites et les mesures in situ enregistrées en Méditerranée
ont mis en évidence un gradient oligotrophe Ouest/Est [56, 63] et un approfondissement
de la profondeur maximale de Chla (DCM; [132]). D’Ortenzio et Ribera d’Alcala (2009)
ont divisé le bassin en 7 biorégions grace a la phénologie du phytoplancton observée par
satellite. Une étude plus récente a analysé la variabilité interannuelle de cette biorégion-
alisation et a permis d’identifier 4 nouveaux régimes trophiques supplémentaires avec des
cycles saisonniers de biomasses phytoplanctoniques atypiques [315] (Fig 1.7). La province
"Bloom", localisée exclusivement au Nord-Ouest de la Méditerranée, est la région la plus
productive et semble étre associée aux processus de convection profonde. Dans cette bioré-
gion, 'apport de nutriments par la dynamique physique verticale est tel qu’au moment de
la stratification les conditions environnementales sont optimales pour induire une intense
prolifération phytoplanctonique. La biomasse augmente jusqu’a 6 fois la valeur de base

[274]. La récente biorégionalisation a permis d’identifier un nouveau régime trophique,
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nommé "Anomalous", défini par des pics de biomasse phytoplanctonique supérieurs a 1.09
mg.m~> en lien avec les années de convections exceptionnelles (2005, 2006, 2008, 2010 et
2013) [315]. A échelle interannuelle, certaines zones de la Méditerranée ont été caractérisées
"d’intermédiaire" en raison de I’alternance entre les régimes trophiques. Les changements
en terme de productivité au niveau de ces régions sont essentiellement dus a l'instabilité
des processus physiques a mésoéchelle (fronts, tourbillons). Les alternances de productivité
dues & la variabilité saisonniére et la dynamique physique laissent place & des changements

de populations phytoplanctoniques par différents groupes fonctionnels.

- Cotieres 1 |:| Bloom - Sans bloom 1
- Cotieres 2 - Intermédiaire - Sans bloom 2

- Sans bloom 3

Figure 1.7: Distribution spatiale des régimes trophiques climatologiques définis initiale-
ment par D’Ortenzio et Ribera d’Alcala (2009) et re-travaillée a échelle inter-
annuelle par Mayot et al. 2016.

Picoplancton (0.2um - 2um). Comme dans la plupart des régions oligotrophes, la biomasse
phytoplanctonique est essentiellement dominée par le picophytoplancton et plus précisé-
ment par les cyanobactéries [276]. La Méditerranée ne dérogeant pas a cette régle; les
populations de cyanobactéries représentent respectivement 59% et 65% du total de Chla
et de la production primaire [301]. Dans les eaux de surface, les deux groupes majori-
taires sont les Synechococcus et les Prochlorococcus qui peuvent atteindre des valeurs

d’abondance supérieures & 10* cellules.ml~* [93, 508].

Nanoplancton (2um - 20um). En régle générale, la contribution du nanophytoplancton
diminue avec la concentration en Chla [276]. Le nanophytoplancton regroupe principale-

ment les dinoflagellés, les coccolithophores et les petites diatomés solitaires. Les nanoflag-
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ellés représentent la majorité de cette classe de taille en terme d’abondance [123, 307] et les
prymnésiophycées (classe des coccolithophores) représentent une incroyable diversité [112].
Concernant le gradient longitudinal, il a été démontré une augmentation de la diversité de
dinoflagellés et principalement celle des coccolithophores dans les stations situées a I'Est
[222]. Le nanophytoplancton semble donc étre privilégié dans les régions avec une forte
stratification [44, 223, 378|.

Microplancton (20pum - 200um). Qu’elles soient coloniales ou solitaires, les diatomées sont
les organismes majoritaires au sein de ce groupe mais leurs proliférations restent éphéméres
et localisées. Par exemple, en période printaniére dans la région du golfe du Lion, la contri-
bution des diatomées a ’ensemble de la communauté microphytoplanctonique a été estimée
a plus de 95% [315]. Le phytoplancton de grande taille a une forte capacité sédimentaire ce
qui fait de lui un acteur majeur dans la séquestration de carbone via la pompe biologique
[256]. Néanmoins, la concomitance entre les proliférations microphytoplanctoniques et les
événements massifs d’export [194, 195, 214] laisse supposer que les blooms de diatomées

sont faiblement exploités par les populations zooplanctoniques [137].

Zooplancton. Tout comme la majorité des classes décrites jusqu’a présent, un gradient
longitudinal est clairement visible pour le zooplancton en mer Méditerranée. Le stock de
zooplancton entre 0 et 200 m de profondeur a été estimé & 64 ind.m™3 et 32 ind.m™>
dans la région Ouest et Est du bassin respectivement [330]. En surface, les communautés
zooplanctoniques sont extrémement diversifiées et les copépodes représentent le groupe
majoritaire en terme d’abondance et de biomasse [165]. Les différents traits écologiques
des deux principaux ordres de copépodes (Calanoides et Cyclopoides) déterminent leurs
distributions spatiale et saisonniére [506]. Les autres groupes de zooplancton sont nette-
ment moins abondants que les copépodes. On observe principalement : (i) les crustacés
sur les cotes et le long de la pente continentale [225, 403] qui peuvent représenter 6% du
meésozooplancton a certaines périodes de 'année [440], (ii) les ostracodes dont ’abondance
relative augmente de 2% a 11% pour des profondeurs de 50m et 200m respectivement [61]
et (iii) le zooplancton gélatineux. Ce dernier groupe est trés diversifi¢ et peut périodique-
ment massivement proliférer pendant plusieurs jours ou mois en raison de leur fort taux
de croissance en condition optimale [178]. Pouvant étre filtreur passif ou prédateur vorace,
le zooplancton gélatineux a su trouver sa place dans ’écosystéme méditerranéen. Au sein
de la catégorie des filtreurs on retrouve essentiellement les salpes (Salpa fusiformis, Salpa
mazima, Thalia democratica), les dolioles (Doliolum denticulatum) et les appendiculaires
(Oikopleura spp.). A titre d’exemple, en mer Ligure la contribution des appendiculaires
peut parfois atteindre 38% de I’abondance totale du zooplancton [279]. Concernant le zoo-
plancton gélatineux carnivore, on retrouve plus particuliérement les siphonophores dominés

respectivement par les espéces Sagitta enflata et Muggiaea atlantica.
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Les vraies méduses en Méditerranée. En mer Méditerranée, 12 espéces de scyphomé-
duses proliférent |26, 171] mais leur distribution est difficile a prédire en raison d’une répar-
tition irréguliére et d’'un manque d’observation. Bien que 'augmentation des gélatineux
reste largement discutée & échelle globale, en Méditerranée il semble évident que certaines
espéces de méduses proliferent [68, 103]|. L’espéce Chrysaora hysoscella était présente dans
le golfe de Trieste entre 1874 et 1911 mais elle n’y est plus documentée depuis 1981 [126].
En revanche, au cours de ces derniéres années des proliférations successives de cette es-
péce ont été enregistrée en mer Egée et Adriatique [244, 350]|. En effet, la mer Adriatique
n’est pas épargnée par ces phénomeénes sporadiques notamment pour les espéces Rhizos-
toma pulmo, Cotylorhiza tuberculata, Aurelia aurita et Aequorea forskalea [244, 304]. De
plus, des espéces invasives se sont aussi implantées dans les écosystémes méditerranéens.
On peut citer les especes : (i) Rhopilema nomadica qui provoque de nombreux problémes
sociétaux et économiques dans le bassin Est (Egypte, Israél, Turquie, Gréce et Libye;
[159, 310]), (ii) Cassiopea andromeda observée pour la premiére fois au début du XXme
siécle dans le bassin Est [158], (iii) Phyllorhiza punctata a été observée tout d’abord en
1995 dans le bassin Est [158, 162]| avant de s’étendre dans le bassin Ouest depuis 2009,
(iv) Carybdea marsupialis, la seule cuboméduse de Méditerranée, observée en 1878 dans
la mer Adriatique [130] et qui se propage a l’ensemble du bassin Ouest [55, 114] et enfin
(v) les deux cténophores Mnemiopsis leidyi et Beroe ovata établies depuis 1990 et 2004
respectivement dans plusieurs sous-bassins [157, 161, 226, 240, 429, 431-433]. Récemment
d’autres nouvelles espéces semblent s’installer en Méditerranée comme Marivagia stellata
[160], Catostylus tagi jusque-la spécifique a I’Atlantique [344]| et Aequorea globosa une
hydromeéduse caractéristique de 1'Indo-Pacifique [475].

1.3.3 Pelagia noctiluca, une méduse commune et abondante en mer
Méditerranée

Phylogénie. Les proliférations de méduses mentionnées dans le paragraphe précédent
restent anodines comparées aux blooms récurrents de la méduse la plus connue et abon-
dante du bassin méditerranéen : Pelagia noctiluca (Forsskél, 1775). Cette méduse fait par-
tie de la classe des scyphozoaires et de I'ordre des Semaeostomeae dont les caractéristiques
majeures sont la présence de filaments gastriques, de 4 bras péribuccaux, de nombreux ten-
tacules marginaux creux implémentés autour de 'ombrelle et de gonades ancrées autour
de la cavité gastrique [248, 414]. Au sein de l'ordre des Semaeostomeae qui est dominé par
des espéces typiques des eaux tempérées et tropicales [71], P. noctiluca fait partie de la

famille des Pelagiidae regroupant les genres Pelagia et Chrysaora.
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Prate Go.

Fig. 1. Pelagia noctiluca, mature medusa, 1.2§ times natural size. Naples
Zoological Station, November 29, 1g9o7.

Fig. 2. Pelagia noctiluca. Aboral view of a marginal sense-organ.

Fig. 3. Pelagia noctiluca. Side view of one of the nettling-warts near the

mid-radius of the exumbrella.

Figure 1.8: Planche dessinée par Mayer en 1910 représentant Pelagia noctiluca (1), un de
ses organes sensoriels marginaux (2) et une de ses nombreuses verrues situées
sur 'ombrelle (3).

Morphologie. Les P. noctiluca adultes possédent une ombrelle ornée de verrues organisées
radialement surmontant une cavité gastrique d’ot1 partent 4 bras oraux décorés d’extension
dermique ayant un aspect similaire a de la dentelle (Fig. 1.8). Autour de 'ombrelle on
retrouve 16 lobes marginaux et 8 tentacules [248]. Cette méduse est trés urticante a
cause de la présence de petites cellules, appelées cnidocyste situés sur I’ensemble du corps.
Les cellules renferment chacune un petit filament, similaire & un harpon, qui se décharge
a la suite d’un stimulus calcique, on parle de calcium dépendance [416]. Le déclenche-
ment des cellules urticantes est mécanique et se fait aussi bien sur des animaux vivants
que des objets inertes [391] ce qui permet d’assurer a la fois le processus de défense et
de prédation. De plus, les nématocystes stockent des toxines antigéniques (cardiotoxine;
[347]) qui provoquent des brilures et de I’hyperpigmentation chez I’homme. Par con-

séquent, cette méduse est considérée comme une nuisance du point de vue sociétal et



24 CHAPITRE 1: INTRODUCTION GENERALE

économique|31, 125, 136, 303, 387, 389, 477]. A titre d’exemple, dans 'océan Atlantique,
les agrégations massives de P. noctiluca ont perturbé les opérations de mariculture et ont
provoqué d’importantes mortalités dans les piscicultures [136]. En Irlande du Nord, cette
espéce a causé la mort de plus de 250 000 saumons dans les fermes aquacoles et des milliers
de piqtires sur les pécheurs et les baigneurs [389]. Outre sa dangerosité, cette espéce est
aussi bioluminescente. Chez les cnidaires, ce phénoméne est plutét commun & 'exception
des cubozoaires [196]. La libération de cette énergie sous forme de lumiére bleue (475 nm
; [339, 435]) semble étre induite par un signal du systéme nerveux suite & une stimulation
mécanique. La lumiére provient essentiellement d’une réaction entre les ions calcium et
des photoprotéines [196]. Les régions de production de la lumiére sont encore mal définies
chez cette espéce méme si les verrues situées sur 'ombrelle semblent en étre les premiéres

responsables [414].

Reproduction et cycle de vie. La méduse P. noctiluca est sexuée et présente un cycle
de vie holoplanctonique [14] court estimé & 1 an [302, 418]. Cependant, I’absence de stade
polype chez cette espéce rend la prédiction de son occurrence difficile. Au cours du cycle
de vie, la couleur de la méduse varie du jaune chez les juvéniles au rose chez les adultes.
Les méles et les femelles se différencient grace aux gonades dont 1’aspect est respective-
ment lisse et rose ou granuleux et brunéatre [150]. La fécondation peut étre externe (dans
la colonne d’eau) ou interne (& lintérieur du corps de la méduse) [14]. Dans le cas d’une
fécondation externe, les oocystes sont reldchés dans le milieu au sein d’un mucus adhésif
et attractif pour les spermatozoides dans le but de favoriser le succés de la fertilisation.
La ponte et I’émission des gameétes sont supposés étre dépendant des variations lumineuses
[9, 224, 281] mais ce phénomeéne reste encore méconnu. Pour la fécondation interne, les
oeufs sont directement fécondés dans les gonades ou dans la cavité gastrique de la femelle
comme chez d’autres espéces de scyphozoaire. Le cycle de vie sera plus longuement discuté
dans le chapitre IV de cette these.

Les zones géographiques de pontes de P. noctiluca ne sont pas clairement définies. En
Meéditerranée, la reproduction sexuelle de cette méduse est supposée permanente tout au
long de "année avec deux pics saisonniers de pontes et de développements embryologiques :
printemps et automne [324]|. Néanmoins, la période de reproduction en Atlantique semble
plus courte [247]. Chez P. noctiluca, comme pour la plupart des organismes, la reproduction
représente des dépenses énergétiques importantes et est étroitement liée & la température
du milieu. Ce facteur agit essentiellement sur le développement des gonades et participe
donc a la variabilité du cycle de vie. A l'inverse, la ressource énergétique disponible (stockée
sous forme de lipides ou fraiche assimilée) affecte majoritairement le processus et le succes
de la reproduction. Il est également supposé que les blooms saisonniers de phytoplanc-
ton et de zooplancton accélérent le taux de gamétogenése chez P. noctiluca. Ces obser-

vations expliquent donc les changements saisonniers observés dans ’activité des gonades
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(développement des gonades, qualité des gamétes, fécondité). Il en ressort également que la
taille des oeufs de P. moctiluca reste tributaire a la fois des facteurs biotiques et abiotiques
[324]). Par exemple, dans le détroit de Messine, les événements de pontes et de fertilisation
des oeufs ont lieu principalement en mai et octobre, lorsque 1'eau est & une température
de 19°C. Du point de vue biogéochimique, les trois composés moléculaires majoritairement
présents au sein des gonades de P. noctiluca sont des réserves protéiques, des lipides et une
faible concentration de carbohydrates [324|. La concentration en protéines est maximale
dans les gonades durant les périodes de pré-ponte mais fluctue suivant les saisons. Les
réserves lipidiques, utilisées par les larves, sont quant a elles en augmentation pendant
la période printaniére et restent constantes au cours de ’été. Chez ce scyphozoaire, les
lipides sont essentiels car ils représentent un stock non négligeable d’énergie qui permet-
tent d’assurer A la fois les performances physiologiques et le cycle de gamétogenése lors de

pénuries alimentaires.

Aire de répartition. La méduse P. noctiluca est typique des eaux chaudes mais arrive
a supporter des changements de température importants de 8°C a 22°C [24]. A Déchelle
globale, cette espéce est principalement observée dans les zones tropicales (Golfe du Mex-
ique ; [185]) et tempérées (Pacifique Nord et Atlantique Nord; [37, 136, 278, 309, 386, 414]).
Elles semblent proliférer le long des cotes californiennes [164], irlandaises [136] et méditer-
ranéennes [94, 309] mais restent néanmoins absentes plus loin que la latitude 42°S [151].
En Méditerranée, les proliférations de P. noctiluca peuvent atteindre plus de 100 méduses.m™
pour des périodes allant du jour & la semaine [303, 503|. Les premiers enregistrements de
ce syphozoaire ont été réalisés de 1775 a 1986 dans la partie Ouest du bassin méditer-
ranéen [182]. Jusqu’en 1990, cette espéce semblait proliférer de maniére récurrente tous
les 12 ans mais ces derniéres années, des blooms sont observés chaque année [46, 497].
Dans le bassin Est, notamment en Adriatique, cette espéce était considérée comme rare
jusqu’en 1977 [503] mais depuis elle a pullulée, notamment entre les années 2004 et 2007
[244, 497].La répartition de cette espéce dépend fortement des structures physiques & méso-
échelle (les tourbillons, les zones frontales) et leurs arrivées sporadiques sur les cotes sont
principalement liées au régime des vents [26, 146, 186, 503]. Les P. noctiluca adultes sont
généralement observées en mer ouverte prés des zones frontales [146, 309, 338] alors que les
juveniles sont souvent concentrés dans les veines d’eaux périphériques [338]. Du point de
vue de la distribution verticale, P. noctiluca réalise d’'importantes migrations nycthémérales
[305, 504]. La nuit elle se situe principalement entre la surface et 150 m de profondeur alors
que la journée on la retrouve entre 300m et 500m de profondeur [154, 257, 309, 314]. A ce
jour ’hypothése la plus probable pour expliquer cette migration journaliére est que cette
espéce suit les distributions de ses proies zooplanctoniques [255, 303, 415, 419]. Quelques
auteurs ont aussi supposé qu’elles essayaient d’éviter leurs prédateurs visuels [209, 385], ou

qu’elles étaient rarement en surface pour éviter les dommages liés aux vagues |503].

3
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Alimentation. P. noctiluca Le comportement alimentaire chez P. noctiluca est le résultat
d’une synchronisation parfaite entre les extensions dermiques. La péche se caractérise par
un étirement des tentacules sur plusieurs metres de long & la recherche de proies potentielles.
Une fois touché par un corps étranger (proies ou particules), le tentacule a la capacité de se
rétracter jusqu’a 2 a 4 cm en quelques secondes indépendamment des sept autres. Le bras
oral le plus proche du tentacule récupére la proie immobilisée et la remonte au manubrium
puis & la cavité gastrique en quelques minutes. Entre-temps, le tentacule perturbé reprend
sa position initiale & la recherche de proies supplémentaires et les taux de pulsations de la
meéduse se réduisent. Les analyses microscopiques de la cavité gastrique de P. noctiluca ont
permis de définir différents temps de digestion suivant le type de proies ingérées (salpes,
copépodes, larves de poissons). A titre d’exemple, une larve de poissons est digérée entre
2.5 et 3 heures pour une méduse de 4 & 110 mm de diameétre [388] alors que 4 heures sont
nécessaires pour un copépode. L’analyse des contenus stomacaux de P. noctiluca a permis
de définir un comportement alimentaire opportuniste et non sélectif. En effet, cette mé-
duse exerce une importante pression de prédation sur la chaine alimentaire épipélagique et
se nourrit d'une large diversité de proies ichtyoplanctonique et zooplanctonique [305]. Les
proliférations de P. noctiluca sont également associées a de fortes concentrations en produc-
teur primaire car eux-méme sont responsables de la croissance des herbivores appréciés par
le scyphozoaire. En Méditerranée, les principales proies retrouvées dans la cavité gastrique
sont des copépodes, des chaetognathes, des cladocéres, des ptéropodes, des scyphozoaires
ainsi que des oeufs et des larves de poissons [302, 413, 415]. A la différence d’autres espéces
de scyphozoaire, P. noctiluca ne montre aucun changement de régime alimentaire au cours
de sa croissance [109, 413]. Ceci est principalement dt a la capacité qu’ont les éphyrules
a se nourrir de proies parfois plus grandes qu’elles comme certains chaetognathes (15 mm
de long ; [413]) ou larves de poissons (~ 10 mm de long ; [388]). En raison de sa forte
activité alimentaire, P. noctiluca est considérée comme étant : (i) un acteur majeur dans
la structuration de la communauté planctonique et (ii) un excellent compétiteur pour la
ressource, notamment avec les larves de poissons et les adultes. Dans un futur proche,
cette méduse peut jouer un réle non négligeable au sein des écosystémes méditerranéens
de par I'élimination de ses compétiteurs directs et engendrer des modifications irréversibles
dans la chaine alimentaire [413]. A ce jour, les seuls prédateurs connus de P. noctiluca en

mer Méditerranée sont les thons, les espadons, les poissons-lunes et les tortues de mer [81].

1.4 Objectifs et organisation du manuscrit

Au cours de ces derniéres années les méduses ont représenté un intérét scientifique crois-
sant. Néanmoins, de nombreuses questions restent sans réponses concernant la biologie,

I’écologie et la biogéochimie associée & ces organismes gélatineux. En particulier plusieurs
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interrogations subsistent concernant Pelagia noctiluca.

Quel est son abondance, son aire de répartilion et son évolution o l'échelle du bassin
méditerranéen ¢ La matiére fécale produite sédimente-t-elle dans la colonne d’eau ¢ Cette
méduse participe-t-elle significativement auzx flux biogéochimiques ¢ Quelle est I'tmplication
de cette méduse dans la boucle microbienne ¢ Quel est son régime alimentaire ¢ Pourquoi

n’arrive-t-on pas & maintenir ces organismes au demeurant coriace en laboratoire ?

Dans ce cadre général, I'objectif principal de cette thése a donc été de déterminer 'impact
de P. noctiluca sur I’écosystéme méditerranéen & la fois sur les flux biogéochimiques de car-
bone et sur la structure trophique des communautés zooplanctoniques. Le travail qui suit
s’organisera autour de deux grandes parties constituées respectivement de deux chapitres
développées sous la forme d’articles scientifiques (introduction, matériel et méthode, résul-

tats et discussion).

La premiére partie de cette thése s’attarde principalement & comprendre 'implication de
P. noctiluca dans les flux biogéochimiques verticaux et plus particuliérement celui de la

pompe biologique. Elle est donc organisée de la maniére suivante :

1. Le chapitre II caractérise l'intensité de la pompe biologique & carbone réalisé par
I’ensemble de la communauté planctonique dans le bassin méditerranéen. Ce travail
est réalisé sur ’analyse d’une base de données unique incluant ’ensemble des obser-
vations des piéges & sédiments pendant le projet SESAME et des observations a long
terme a ’aide du profileur a vision marine (UVP). I’étude permettra ainsi de définir
un cadre local pour estimer I'impact relatif de cette méduse sur les flux de carbone

dans le chapitre suivant.

2. Le chapitre III présente un modeéle écophysiologique basé sur sept processus éco-
physiologiques majeurs (prédation, I'ingestion, 1’assimilation, respiration, reproduc-
tion, excrétion et égestion) a l'espéce P. noctiluca. Ce chapitre met également en
avant I'importance de la méthode d’inférence de paramétre dans la modélisation en
se basant a la fois sur une nouvelle approche statistique complexe ("Statistical Model
Checking Engineering") en écologie et sur des données de croissance et décroissance
mesurées en laboratoire et in situ. Le modéle permettra ainsi d’estimer la matiére
organique carbonée fécale produite par ce scyphozoaire suite au processus d’égestion.
Les paramétres de sédimentation et de reminéralisation seront ensuite estimés a partir
de matiére fraiche au laboratoire avant d’étre introduits dans le modéle. Pour finir,
la contribution de P. noctiluca & la pompe biologique sera comparée aux estimations

obtenues dans le chapitre précédent.
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La seconde partie de ce manuscrit s’intéresse a ’écologie trophique de P. noctiluca et donc
aux transferts horizontaux de matiére entre les proies zooplanctoniques et la méduse. Elle

est organisée de la maniére suivante :

1. Le chapitre IV décrit la mise en place d’un protocole de culture pérenne en mi-
lieu contrélé de P. noctiluca. En effet, la compréhension de I'écologie trophique du
scyphozoaire passe nécessairement par la mise en place de cultures en laboratoire
qui, & ce jour, reste particuliérement compliquée a reproduire. Une seule étude a
su obtenir des adultes matures en laboratoire suite a une reproduction d’organismes
prélevés in situ [281]. En revanche, ces derniéres n’atteignaient pas des tailles com-
parables a celles retrouvées dans ’environnement laissant supposer des croissances
incomplétes. L’objectif principal de ce travail a donc été d’améliorer la méthode
de culture au laboratoire dans le but de garantir des croissances optimales et des

générations successives.

2. Enfin, le chapitre V consiste & étudier le régime alimentaire et la position trophique
de P. noctiluca suivant des approches traditionnelles (contenus stomacaux, isotopie
en "bulk") et innovantes (isotopie des acides aminés). Les cultures controlées mises
au point dans le chapitre précédent associées aux mesures faites sur des organismes
directement issus du milieu in situ seront d’une aide primordiale pour replacer ’espéce

P. noctiluca au sein du réseau trophique marin.

Le manuscrit se terminera sur une discussion générale relatant les conclusions majeures
de la theése. Ce dernier (chapitre VI) chapitre développe également quatre points ma-
jeurs correspondant aux perspectives que souléve cette thése, & savoir, la prédiction des
variations temporelles et spatiales de P. noctiluca en mer Méditerranée, I’amélioration du
modeéle écophysiologique, la relation entre les méduses et le plastique, et la quantification
des relations écologiques du scyphozoaire dans 1’écosystéme marin a ’aide d’outils de bi-

ologie moléculaire.

Transition vers le chapitre II. Dans le second chapitre de cette thése, un bilan global
de I'export de POC et de DOC dans le bassin Méditerranéen sera réalisé. Pour cela, nous
disposons de mesures faites par des trappes & sédiments dérivantes et des profils verti-
caux réalisés a ’aide du profileur de vision marine (UVP). La variabilité spatio-temporelle
de l'intensité de la pompe biologique ainsi que de la taille et de la teneur en lipides des
particules sera analysées. Les données de satellites et des sorties de modéle de commu-
nauté phytoplanctonique seront également d’une aide précieuse pour expliquer les vari-
ations générales et saisonniéres de 'export de POC a I’échelle du bassin. Pour finir, le
role du carbone dissous et particulaire ainsi que des processus sous-jacents responsables de

I'intensité du flux seront discutés.
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2.1 Introduction

Quantifying and understanding mechanisms that export carbon from surface layers to the
deep ocean (here export is defined as the flux leaving the euphotic layer) is fundamental for
modeling the carbon cycle and its response to future climate changes [167, 261]. However,
this is challenging as multiple biological and physical processes mediate its variability
[73, 74, 450]. Among these, the biological carbon pump, converting atmospheric COs into
organic matter via photosynthesis, plays a key role in regulating the ocean’s efficiency for
carbon sequestering. During this process, particulate, and dissolved organic carbon (POC
and DOC, respectively) are released at all levels of the food web through extracellular
release, grazing, egestion, excretion, production of fecal pellets, cellular death and viral
lysis [206]. Carbon can be exported from the surface to the deep waters by the sinking of
large and fast particles [488] as well as by deep-water formation and winter mixing [82, 421].
This vertically-transferred POC and DOC that escape mineralization in the upper layers
lead to long-term carbon sequestration in the deep waters.

In that context, the semi-enclosed Mediterranean Sea appears to be a good model to
study the biological carbon pump variations in a constrained environment. Indeed, the
Mediterranean pelagic ecosystem is mainly limited by inorganic nitrogen and phosphorus
available for bacteria and planktonic growth [43, 252, 468]. This limitation results in
an overall trophic status similar to the open oceans varying from oligotrophic to ultra-
oligotrophic from the western to the eastern basins [252, 342|. Biogenic particle fluxes
calculated from a POC to mass ratio [340] or derived from POC/#Th ratios [446] are
higher in the western basin compared to the eastern basin, representing on average 10%
and 1%, of primary production, respectively. In addition to this spatial pattern, seasonal
variations of particle fluxes have been observed. For example, a recent study conducted
at the DYFAMED (DYnamique des Flux de mAtiére en MEDiterranée; 43°25'N, 7°52’E)
station over a 17 years’ time period, showed that organic carbon fluxes were on average
higher during spring than summer by a factor of 8 [332]. Finally, seasons are not only
affecting the amount of sinking material but also its quality. Sediment trap material showed
a higher contribution from carbohydrates in the eastern Mediterranean during spring [239]
and higher lipid to protein ratio at the DYFAMED station as the system shifted from
spring mesotrophy to summer oligotrophy [180].

Here, within the framework of the SESAME (Southern European Seas: Assessing and
Modelling Ecosystem changes) project, we combined all available historical POC data
from drifting sediment traps and particle profiles from the Underwater Vision Profiler
(UVP) to present a Mediterranean Sea carbon export synthesis and compare these data
with DOC fluxes in order to discuss the potential processes leading to carbon export and

sequestration in the Mediterranean Sea.
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2.2 Material and Methods

2.2.1 Drifting trap-measured carbon export

During the last decades, drifting sediment traps have been used intensively in the Mediter-
ranean Sea to monitor short-term vertical carbon flux in a coherent water mass. The data
presented in this synthesis have been collected in the framework of the PROOF, PCRD,
and JGOFS programs and gathered through the SESAME project (Fig. 2.1 and Table 2.1).
Overall, 187 individual drifting sediment trap (of type PPS3, PPS4 and PPS5) flux mea-
surements were acquired between 1994 and 2004, from sediment traps deployed between 50
and 300 m with sampling intervals between 4 to 36h. Sediment trap deployments, material
recovery, and swimmers treatment before sample splitting was performed by the "Cellules
Pieges" service [108| according to the JGOFS protocol described in Miquel et al. (1994)
[331]. Herein “ basin ” refers to the Mediterranean Scale estimates while "sub-basin” is

used for regional estimates to allow comparisons of fluxes using different methods.

I . ihoran Sea
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[ Tymhenlan Sea
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Figure 2.1: (a) Location of particle size distribution profiles (black dots) and sediment traps
deployments (red open squares) in the Mediterranean Sea. (b) Segmentation of
the Mediterranean Sea in sub-basins used for further analysis and discussions.
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2.2.2 Particle size-based carbon flux

Four different generations of UVP instruments (UVPs 2a, 2¢, 4a and 5; Fig 2.1 and
Table 2.1) [195, 364] were deployed from 1991 to 2011 providing a total of 834 profiles of
particle size distribution. Previous inter-calibration studies of UVPs showed that only the
common size range of the different instruments could be used to compare particle profiles
[193, 364]. Therefore only particle size distributions from 250 to 1500 um were used to
estimate particle size-based carbon fluxes (using Eq. 2.2 and 2.3) using the relationship
described by Guidi et al. (2008) [193].

Particle-size-distribution (PSD) follows a decreasing power law over the pym to mm size
range [195, 316, 428]. This distribution, known as the Junge-type distribution, is retrieved
from the Underwater Vision Profiler (UVP) images [364] and translates into the following

equation :
n(d) = ad’ (2.1)

where d is particles diameter and n(d) is the particle size spectrum. The exponent (f)
is defined as the slope of number spectrum when equation 2.1 is log transformed. This
slope is commonly used as a descriptor of the shape of the aggregate size distribution
[70, 316, 428].

The particle size-based carbon approach relies on the assumption that the total carbon flux
of particles (F') corresponds to the flux spectrum integrated over all particle sizes from the

smallest (dmin) to the largest (dmaz) particle size:

dmaz
F :/ n(d).m(d).w(d).dd (2.2)
dmin

where d is the particle diameter, n(d) is the particle size spectrum, m(d) the mass (here
carbon content) of a spherical particle and w(d) the settling rate calculated using Stokes
Law.

The combined mass and settling rate of particles are either described as a power law
function of particle’s diameter, such as observed on particles collected by scuba divers [5, 6],
or by comparing particle-size-distribution obtained from imaging devices with sediment
trap estimates of mass flux [139, 193, 235], giving m(d).w(d) = Ad®, where A and B are
constants. Hence, the particle carbon flux can be approximated using equation 2.2 over a

finite number of small logarithmic intervals of diameters [195, 364] such that:
x
F =) niAdlAd; (2.3)
i=1

where A=12.5+3.40 and B=3.814+0.70 corresponds to the best set of parameters that

minimized the log-transformed differences between 118 sediment trap carbon flux estimates
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and UVP-recorded particle abundance and PSDs for particles ranging from 250 to 1500
pm [193].

2.2.3 Particle remineralization, e-ratio, and phytoplankton community
composition

Particulate carbon flux profiles derived from UVP measurements were modelled using
the commonly used Martin’s equation [312|. This empirical description fits a power law

function to flux measurements representing the rapid decrease of flux with depth:
F,=F. ()" (2.4)

where F), is the POC flux at a given depth (Z), F¢ is the flux at the base of the euphotic
layer of thickness Z. and b describes the flux attenuation with depth. In order to calculate
the best fit between the flux data and the Martin’s model, the entire depth range of the
exponential decrease of the flux need to be captured. This depth range usually spans from
50 and 400 m (see example in Guidi et al. (2009) [195]). Here we used flux values between
the base of euphotic layer (defined as the depth of the maximum flux over the first 200 m)

274 derivative of a 4" degree

and the depth at which remineralization ends. The use of the
polynomial fit to carbon flux profiles from the UVP data allows finding the depth of both
the maximal and minimal fluxes. Then a classical martin curve is fitted to estimate "b"
based on these 2 depths.

Quantifying the fraction of seasonal POC production exported from the photic zone is
important in order to improve our understanding about the origin of the matter and
the carbon budget at the Mediterranean Sea regional scale. Traditionally, the e-ratio is
calculated from the estimated POC export flux at the base of photic zone compared to the

net primary production (NPP) integrated on the photic zone [30, 72]:

POCewport

2.
NPPq (25)

e —ratio =
Here, the NPP and Chlorophyll (Chl a) concentrations were extracted from seasonal cli-
matology [38] based on MODIS (Moderate Resolution Imaging Spectroradiometer sensor;
with a 0.04° resolution) and calculating medians within a region of 0.05° around each
sediment trap and UVP profiles. Seasonal climatology of Mixed Layer Depth (MLD) was
extracted from the D’Ortenzio et al. (2005) [134] dataset. MLD and Chl a were used to es-
timate the relative contribution to the total phytoplankton biomass of three pigment-based
phytoplankton size classes (microphytoplankton, nanophytoplankton and picophytoplank-
ton) by applying the method developed by Claustre (1994) [96] and further improved by
Uitz et al. (2006) [476]. Claustre et al. (2004) [97] made an intercomparison of pigment
determination on natural samples. They showed that HPLC total Chl a can be estimated
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within an uncertainty of 7% and that the accuracy for accessory pigments is generally
less. Secondly, Uitz et al. (2006) [476] developed algorithms (multilinear regressions) to
relate phytoplankton size classes (micro, nano, picophytoplankton) to HPLC pigments

concentrations.

2.3 Results

2.3.1 POC export across the Mediterranean basin

POC export measurement from sediment traps ranged from 0.61 mg.m~2.d~! (eastern
Mediterranean in September 1999) to 95.6 mg.m~2.d~! (Alboran Sea in December 1997)
with a median of 4.1 mg.m=2.d~! (1* and 3" quartile: 1.9 and 9.5 mg.m~2.d~!, re-
spectively) for the entire basin (Fig. 2.2). POC export estimated from the UVP particle
size distribution at 200 m ranged from 0.04 to 504 mg.m~2.d~!, with a median of 5.8
mg.m~2.d™" (1% and 3" quartile: 2.01, 25.29 mg.m~2.d~!, respectively). Overall no
significant difference in median carbon flux were observed between measurements from
sediment traps and estimates from the UVP (Wilcoxon rank-sum test; p>0.01) within
sub-basin, except during fall (Wilcoxon rank-sum test; p<0.01). This could be explained
by a more important spatial discrepancy between measurements from these two instru-
ments during fall, notably in the Adriatic and Ionian sub-basin (Figure 2.2), relative to
the other seasons. All together, measurements originating from UVP and sediment traps
provide 1024 distinct POC export estimates covering almost all basins and seasons in the
Mediterranean Sea (Fig. 2.2, Table 2.2). Carbon export decreases significantly from west
to the east during spring and autumn (r? = 0.03, p<0.01; r? = 0.35, p<0.01, respectively)
but not during low productivity seasons of winter and summer (Fig. 2.2 , r? = 0.02, p=0.04,

r2 = 0.01, p=0.07, respectively).
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Figure 2.2: Map of seasonal climatology of the net primary production (NPP) derived
from MODIS data (monthly median between 2003 and 2013) for (a) winter,
(b) summer, (e) spring, and (f) autumn. Particle carbon export estimated from
the UVP particle size distribution at 200 m (black dots), and measured fluxes
in drifting sediment traps (red open squares) clustered along the longitude for
(c) winter, (d) summer, (g) spring and (h) autumn.
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Noteworthy, the summer sampling spatial distribution is biased in the Levantine sub-basin
because of high-resolution sampling of the Cyprus eddy during the BOUM cruise (Fig. 2.3a)
[342]. This anticyclonic eddy showed absolute geostrophic velocities of about 0.3 m.s™!
on its edges, creating a positive sea level anomaly in the eddy core (Fig. 2.3b). This bias
induced by physical structure led to a bimodal distribution of POC flux with respective
median values of 10.14 mg.m~2.d~! and 0.84 mg m~2d~! inside and outside this eddy
(Fig. 2.3d). This mesoscale feature was responsible for 7.1 mg.m~2.d~! (i-e circa 10-fold)
increase of POC export in this region. In parallel of this intensified flux, particles size dis-
tributions also indicate presence of larger particles inside the eddy (Fig. 2.3¢) as indicated
by the slope of the PSD with median value of -2.65 (1%¢ and 3"¢ quartile: -2.58, -2.65) than
outside with a median value of -3.38 (1%¢ and 3"¢ quartile: -3.44, -3.38).

a Sea level anomalies (cm")

=
NN~

o = N © & o

Sea level anomalies (cm")

POC export (mgC.m2.d”")

32°N &) \@

R 31°E %0 3%k 30 a3%E N 3a%E

Figure 2.3: BOUM cruise transect over AVISO sea level anomaly for 27 Jun 2008 (a). Red
squares represent the location of process studies where several hydrologic and
particle profiles have been done in Lagrangian mode as well as in a survey
mode around local eddies. Process station are named A, B and C from west to
east. A detail of station C sampling is presented on the bottom with surface

geostrophic circulation (arrows), sea level anomalies (contours) (b), Slope of
PSD (c) and POC export (d).
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Removing samples from eddy resulted in a significant decrease in POC export with lon-
gitude during summer (r?> = 0.11, p<0.01). The low r? reflects an important variability
of flux measurements at a given location (particularly with the over-sampled DYFAMED
station compared to the other regions of Mediterranean Sea) as well as disparities in the
sampling spatial coverage with the western basin over-represented compared to the eastern

Mediterranean Sea.

2.3.2 POC flux attenuation in the water column

The exponent b (Eq. 2.4) from the Martin curve, representing flux attenuation with depth,
ranged from 0.89 to 1.45 (Table 2.3) over the entire Mediterranean Sea and was significantly
lower during summer and autumn in the western than in the eastern basins (Table 2.3,
Wilcoxon rank-sum test, p<0.01). However, when removing b estimates in the Cyprus
anticyclonic eddy the value of POC flux attenuation decreased from 1.45 to 1.06 in the
eastern basin leading to no statistical difference with the western basin during summer
(Table 2.3, Wilcoxon rank-sum test, p=0.8). Finally, no significant differences have been

found between basins in winter (Table 2.3, Wilcoxon rank-sum test, p>0.05).

2.3.3 Primary Production, and e-ratio across the Mediterranean basin

NPP estimates, representing the major source of particulate matter, ranged from 318
mg.m~2.d~! during summer in the Levantine sub-basin to 1373 mg.m~2.d~! during spring
in the western sub-basin (Fig. 2.2, Table 2.2). Moreover, strong seasonal variations were
observed in each region of the Mediterranean Sea. This variability ranged from 592
mg.m~2.d~! to 1373 mg.m~2.d"! in the western sub-basin and from 318 mg.m~2.d~! to
753 mg.m~2.d~! in the eastern sub-basins. The fraction of exported production or e-ratio
(here POC export at 200 m divided by the seasonal NPP in the euphotic layer) decreased
from west to east for each season except summer with values ranging from low of 0.01% in
Thyrrhenian Sea during autumn to high of 3.76% in the Alboran Sea during spring (Ta-
ble 2.2). Interestingly, an unexpected and particularly large e-ratio (2.57%) was observed

during summer in Levantine sub-basin due to Cyprus anticyclonic eddy.

2.3.4 Phytoplankton community structure

The overall annual composition of the Mediterranean phytoplankton community is domi-
nated by pico- and nanophytoplankton (21.9-46.6% and 41.1-51.1% respectively) relative
to the microphytoplankton fraction (9.7-33.3%; Table 2.4). In addition the contribution
of microphytoplankton to the phytoplankton community structure was more important in
the western than the eastern basins while the opposite was observed for the picophyto-

plankton. The nanophytoplankton fraction was similar across all sub-basins. At seasonal
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scales, the picophytoplankton fraction dominated in summer and autumn whereas the mi-
crophytoplankton fraction increased during winter and spring. For example, the western
sub-basin phytoplankton composition shifted from 14.4% wvs 43.5% of microphytoplankton
and picophytoplankton respectively in summer, to 30.3% wvs 23.1% during winter when

maximum POC fluxes occurred (Table 2.4).

2.3.5 Size and composition of the exported organic matter

The slopes () of the particle size distribution at 200 m give a direct indication of the size
composition of the exported particles (the steeper the slope, the larger the proportion of
small particles to total particle concentration). The slopes of the particle size distribution
ranged from -3.76 to -1.49 over the entire Mediterranean Sea, similarly to what was found
at the global scale [195, 428]. In addition, particles were significantly larger in western than
in the eastern Mediterranean for all seasons (Table 2.3, Wilcoxon rank-sum test, p<0.05).
Finally, the POC/PON ratios ranged from 4.3 to 14.4 with the lowest value found in the
sediment trap material collected in the western basin. However, no significant differences
were found in both sub-basins (Table 2.3, p>0.05) except during spring and summer (Table
2.3, p<0.05), and no longitudinal trend was found for particle lipid content with values

ranging from 9.7% to 21.7% of total particle carbon.

2.4 Discussion

2.4.1 Carbon export uncertainties

This approach provides the first integrated Mediterranean carbon flux database combining
carbon flux measurements from drifting sediment traps and estimates derived from in situ
particle size distributions. Because carbon flux depends mostly on particle sinking speed
and particle mass or composition, both related to particle size by power laws (Eq. 2.5), it
is assumed that imaging systems can be used to estimate carbon flux [193, 227, 235]. One
should keep in mind that particle flux estimated from particle size assumes that particle
composition is constant over all particle size classes. However, it has been shown that the
relationship between particle size distribution and particle sinking speed might not follow
an exponential relationship [181, 267, 288, 318, 490] making a direct estimation of particle
flux from particle size more complex [235, 318].

Concomitant UVP and sediment trap data were too rare and centred at the DYFAMED site
preventing a dedicated calibration of UVP-derived flux at the scale of the Mediterranean
Sea. Nevertheless, a cross-comparison of these different methods can be done at this station
based on data collected during the DYNAPROC cruise (Fig. 2.4a and b). Compared POC

flux measurements from sediment traps and UVP’s POC flux estimates for this given cruise
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follow the trend observed by Guidi et al. (2008) [193]| (Fig. 2.4a). In other words, this
result suggests that the relationship derived from data gathered at the global scale can
also be used at the regional scale in the Mediterranean Sea. It is important to notice
that these additional data (red dots) have been collected during the 3 weeks DYNAPROC
cruise in 1995. Figure 2.4b shows that both sediment traps measurement of POC flux and
UVP’s POC flux estimates follow the same pattern even though the UVP estimates tend
to underestimate carbon fluxes. Interestingly, POC flux estimated from the UVP at 100
m compared better with sediment trap measurements than estimates at 200 m (Fig. 2.4b).
This discrepancy could either be explained by: (1) the parameters used to estimate POC
flux from particle size distribution (Eq. 2.1); (2) the vertical heterogeneity of flux between
100 m and 200 m which could not be resolved by the sediment traps; (3) the rapid vertical
transfer of particles from 100 m to 200 m that would be integrated by sediment traps.

a A 50
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o —~ .
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Figure 2.4: (a) Cross-comparison of flux from sediment traps vs UVP estimates at the
DYFAMED station (red dots) obtained during a 3 weeks cruise (DYNAPROC)
superimposed to the global dataset available from the literature [193]. (b)
Time-series of POC flux at 200 m based on daily averaged sediment traps
measurements and UVP’s POC flux estimates at 100 and 200 m during the
DYNAPROC cruise.

In addition, it is noteworthy that both sediments traps and UVP data captured a specific
flux event occurring during 2 consecutive days (13 and 14 may 1995). These 2 days
correspond to a strong wind event (the night of the 12¢" /13! of May 1995) at the end
of spring bloom with intense stratification of the column water, which had a dramatic
impact on the physics of the top ten-meter at the DYFAMED station [11]. The physical
perturbation is hypothesised to led to a rise of isopycnal, which was sufficient to revive
primary production and more specifically, microphytoplankton production through diatoms
[11] followed by intense particle aggregation and zooplankton grazing [451] leading to an

increase in carbon flux [180]. Few days after (15 may 1995), export of diatom biomass

'Here is how to add a footnote within a caption.
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stopped, which explains the rapid decrease of carbon export, measured by sediment traps
and estimated with the UVP. To conclude, sediment traps and UVP flux values seem to
be consistent across the Mediterranean Sea and for all seasons (Fig. 2.2), suggesting that
the uncertainty introduced by the lack of a dedicated calibration is small compared to the

natural variability of the flux measurements.

2.4.2 Mechanisms leading to seasonal trend of POC export in the Mediter-
ranean Sea

The northwestern Mediterranean basin was intensively sampled allowing exploration of
seasonal variations of POC export (Fig. 2.5, Table 2.2). Data from this region showed that
at small temporal scales, the phytoplankton community structure is strongly related to
meteorological and hydrological forcing and is able to exploit available nutrients, leading to
a typical spring bloom regime [440]. These blooms have been observed in the northwestern
Mediterranean Sea (Gulf of Lion and Ligurian Sea) where intense vertical convection occurs
in winter resulting in a deepening of the mixed layer and significant nutrient upwelling
(Fig. 2.5a). In spring, when the water column stratifies, a large bloom takes place with an
increase of Chl a concentration and consumption of available nutrients (Fig. 2.5a). This
optimal condition promotes the growth of large phytoplankton cells like diatoms, which
dominate primary producers. Thus, due to this combination of physical and biological
processes during these two seasons (spring and winter) an intense POC flux is generated
(Fig. 2.5b). Previous times series studies in northwestern Mediterranean Sea have revealed
that these blooms are followed by intense production of large particles [449] and increased
organic particle fluxes at 200m depth |332] contrasting with low particle concentration and
flux from late summer to early winter. Moreover, the MedFlux group showed that an
intense flux occurs at the DYFAMED station during spring bloom conditions due to fast
sinking diatom aggregates and zooplankton fecal matter. A higher proportion of slowly
sinking phytoplankton cells, many of which have been degraded by bacteria during summer
oligotrophy, usually follows this flux event [267].

Considered together, the east and south of the Mediterranean Sea are characterized by a
non-blooming regime with phytoplankton biomass increasing slowly over a background low
productivity pattern [133]. However, these regions are among the most poorly sampled
regions of the Mediterranean Sea (see Table 2.1 for details), which limit our ability to
understand their carbon fluxes dynamic. In the absence of eddy structures, the lowest POC
fluxes were encountered in spring along with a low NPP and a small size picophytoplankton
dominated community structure in these regions (Table 2.4). Nevertheless, the export ratio
during the same season was higher in the eastern than in the western sub-basin, suggesting

specific aggregation process of small size particles (i.e. picophytoplankton).
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Figure 2.5: (a) Times series of Mixed Layer Depth (MLD), NO3 at the MLD, and chloro-
phyll a as reported by D’Ortenzio et al. (2014) [135] in western sub-basin
during the year 2011/2012. (b) Times series of POC at 200 m and phyto-
plankton community composition at DYFAMED station calculated from this
study.

In addition, upwelling of nutrients by increased vertical velocities has been suggested as an
important mechanism. These physical events can trigger primary production, followed by
gelatinous macro-zooplankton grazing producing rapidly sinking fecal pellets [356]. Other
sedimentation mechanisms, such as dust deposition and ballast effect, may also be consid-
ered for explaining efficient export ratio in spring in the eastern Mediterranean. The major
mechanisms driving the annual trend of POC export occur at different time and temporal
scales in the western and the eastern Mediterranean. Indeed, shifts between blooming and
non-blooming periods, and intense vertical mixing in winter at the seasonal scale [332, 449|
and mesoscale hydrodynamics [452] are strongly driving the export of POC in the west-
ern Mediterranean. By contrast, in the ultra oligotrophic eastern Mediterranean, mainly
shorter scale events, such as local upwelling, mesoscale eddies, atmospheric dust inputs
appear as key drivers for POC export to depth. These small scale and short scale events
are well shown in carbon export patterns across the anticyclonic Cyprus eddy (Fig. 2.3
and section 2.4.4).
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2.4.3 Mechanisms leading to the longitudinal flux gradient in the Mediter-
ranean Sea

POC flux, NPP, e-ratio, PSD’s slope (), and the microphytoplankton fraction generally
decreased from west to east in the Mediterranean Sea while the picophytoplankton frac-
tion increased. These trends hint towards the potential mechanisms leading to particle
formation in the surface layer of the Mediterranean Sea and their subsequent export to
depth. Indeed, it has been shown that particle flux can be driven by the phytoplankton
community composition at the global scale [59, 192, 195] where ecosystems dominated by
larger phytoplankton cells (microphytoplankton) were associated with larger particles and
important carbon export while ecosystems dominated by smaller cells (picophytoplankton
and nanophytoplankton) were linked to smaller particles and lower carbon export. Here,
using both estimates from sediment traps and UVP, we observed a similar trend both from
west to east and from spring to summer in the Mediterranean Sea, suggesting that particle
size, rather than organic matter composition, is an important factor controlling the flux of
particle at the basin scale.

The b exponent (Eq. 2.4) from the Martin’s curve is commonly used to represent the
strength of the carbon flux attenuation. Higher b translates into higher attenuation due
to remineralisation and therefore lower carbon transfer efficiency. Estimates of flux atten-
uation with depth in the Mediterranean Sea ranged from 0.89 to 1.45, similar to what is
observed at the global scale (0.55 - 2.01; [152]). Some studies suggested local variations
in flux attenuation in the Mediterranean Sea, ranging from the Alboran (0.753; [417]) to
Ionian Sea (1.07; [447]) with intermediate values found in the Algero-Balearic basin (0.918;
[509]). Thus, those published b values assume higher carbon transfer efficiency with lower
remineralization rates in western Mediterranean Sea compared to eastern part. This result
is contrary to the conclusions set out at global scale by Guidi et al. (2009) [195] which
proposed higher b values in systems dominated by larger phytoplankton and lower b values
with smaller phytoplankton. From our data, no significant longitudinal trend was found.
This could be explained by the important variability within basins, potentially due to

mesoscale activity or the lack of data.

2.4.4 Impacts of mesoscale processes on POC export in the Mediter-

ranean Sea

Mesoscale eddies cover 1/6 of the world ocean [85]. They are responsible for a significant
proportion of the physical processes at the surface of ocean. In particular, they have
been shown to be important contributors to spatiotemporal variability of upper ocean
biogeochemistry [40, 320]. Indeed, this physical dynamics can enhance vertical nutrient
delivery to the upper ocean [76, 232], which potentially stimulates new production [273],
influencing the biology of plankton [319] and intensifying the flux of particulate organic
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carbon to depth [348, 507]. Results obtained during the BOUM cruise ([341]; Fig. 2.3a)
within the anticyclonic Cyprus eddy (station C, Fig. 2.3b) highlight the importance of meso
and sub-mesoscale structure when studying carbon cycle. While particle size distribution
profiles were spaced by only a few kilometres (Fig. 2.3; 50 km from South to North), they
show an important variability in terms of carbon flux (Fig. 2.3d) and slope of the PSD
(Fig. 2.3¢). A similar pattern was found in several eddies in the North Pacific Subtropical
Gyre [191], in the oligotrophic western North Pacific Ocean [434], in the Canaries |8] and
northern South China Sea [507] or in the Western Mediterranean Sea [179, 452].

In general, physical mechanisms such as frontogenesis and geostrophic adjustment can lead
to higher particle concentrations in areas of low productivity, promoting the formation of
aggregates, and increasing the local efficiency of the biological pump, mainly on the edges
of eddies. In the Cyprus eddy, large particle and POC flux maxima were found in the
core of the mesoscale structure, as described earlier in the western Mediterranean basin
[179] suggesting that aggregation is an important physical process structuring particle
size and flux in such features. In the northern hemisphere, anticyclonic eddies generate
a convergence of surface water toward their centre due to Ekman transport [243, 319].
However, high vorticity occurs on their edges, potentially generating larger particles by
aggregation. Therefore, convergence and aggregation are two mechanisms that can explain
the efficiency of the biological pump within the Cyprus eddy. Finally, these export events
at the mesocale level not only depend on particle sinking velocity but also on seasonal
biological production. Indeed during spring, eddies can drive half of the total export
of POC in the North Atlantic, the Kuroshio extension, and the Southern Ocean [348].
Therefore, these results highlight that for a better understanding of the biological carbon
pump in the Mediterranean Sea, both its mesoscale and seasonal variability needs to be

resolved.

2.4.5 POC export compared to DOC sequestration in the Mediter-
ranean Sea

DOC usually represents 90% of the total organic carbon (TOC) in the open ocean. The ac-
cumulation of DOC in the surface layer together with the transformation of labile DOC to
refractory DOC can strongly affect carbon export and sequestration to depth. While POC
fluxes occur throughout the year, along with seasonal intensification during the bloom in
the western basin, supplying the meso- and bathypelagic microorganisms with less organic
carbon but almost continuously, DOC exports are pulsed and intense, occurring mainly
during deep convection events in winter, and localized in sub-basins of the Mediterranean
Sea. DOC fluxes to the deep Mediterranean Sea are therefore potentially more spatially
and temporally constrained that POC fluxes.

DOC plays an important role in carbon export down to meso- and bathypelagic lay-



CHAPITRE 2: AN INITIAL CARBON EXPORT ASSESSMENT IN THE
48 MEDITERRANEAN SEA

ers through two main processes: (i) deep-water formation [82, 422| and (ii) winter con-
vective mixing of the spring to summer-accumulated DOC in the mixed surface layer
[206, 421, 444].

Tableau 2.5: Estimation of POC and DOC export in three different sub-basins of the
Mediterranean Sea: western Mediterranean, Adriatic and Levantine sub-
basin. POC export is the median flux calculated from table 2.2 and ex-
trapolated at year and sub-basin scales. DOC export is the product of the
semi-labile DOC present in the sinking water (the ADOC which is the dif-
ference between DOC at the surface and DOC in the deep-water) and the
transfer velocity by the deep water formation (Sv).

Specific areas of the DW formation rate =~ ADOC DOC export Sub-basin area POC export
Mediterranean Sea

(Sv) (uM) (Tg.yr—1) (10% km~—2) (Tg.yr—1)
Gulf of Lion 0.14-1.2¢ 10-40°  0.54-18.24 520 1.7 [0.7 - 2.5]
Adriatic Sea 0.07¢ 32-45¢ 0.85-1.19 140 0.1
Levantine sub-basin 1.0-1.5¢ 220 8.3-12.5 560 0.3 [0.1-1.2]

The first process is geographically limited (in the Gulf of Lion, Adriatic Sea, Aegean
Sea and Levantine sub-basin) and the amount of DOC exported to depth by deep-water
formation is function of both the difference between surface and bottom waters DOC con-
centrations (under biological influence) and the deep-water formation rates (influenced by
climatic condition). The amount of carbon exported as DOC during deep-water formation
has been estimated to range between 0.85 and 1.19 Tg.yr~! in the Adriatic Sea and 0.53
and 18.16 Tg.yr~! in the Gulf of Lion (Table 2.5). The high remineralization rate esti-
mated in deep-waters recently ventilated confirms the semi-labile nature of exported DOC
[422]. This mechanism therefore brings a large amount of energy as semi-labile DOC to
depth >1000 m, fuelling the microbial loop. In comparison POC annual export rates are

Lin western

relatively low in the same areas (0.1 Tg.yr~! in the Adriatic Sea and 1.2 Tg.yr™
sub-basin; Table 2.5). Similarly, the Levantine Intermediate Water (LIW) formation may
carry between 8.3 and 12.5 Tg DOC yr~—! from the surface to intermediate layer (Table 2.5)
whereas POC export is estimated to be 0.2 Tg.yr~'. However, it is important to keep in
mind that deep-water formation will also export suspended POC to depth. Unfortunately,
data are too scarce to allow an appropriate estimate of the magnitude of this process.
Published data indicate that total POC concentration is ~ 4 - 6 uM in the surface layer
of the Gulf of Lions and ~ 3 pM in the surface layer of the eastern Mediterranean Sea
[111, 379, 483], suggesting that POC export due to deep water formation is about 0.2 - 2.7

Tg.y~! in the Gulf of Lions and 1.1 - 1.7 Tg.y ! due to LIW formation. Interestingly, the

'a.Rhein (1995) [402], b.Santinelli et al. (2013) [421], c.Artegiani et al. (1997) [18], d.Santinelli et al.
(2013) [421], e.Lascaratos et al., 1993 [259]
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estimation from POC total was close to the prediction done with POC sinking. Note that
we used the lowest POC concentrations for the Gulf of Lions since deep-water formation
occurs in winter when POC is at its minimum.

Winter convective mixing occurs in areas characterized by a strong stratification/ destrat-
ification cycle like in the Adriatic Sea and the Gulf of Lion, and it can sequester carbon
in the mesopelagic layer for short periods (months-years), depending on the depth reached
by winter mixing. This mechanism is influenced by the amount of DOC that accumulates
above the pycnocline during stratification periods, and by the intensity and the depth of
winter mixing. In order to obtain an estimation of the amount of carbon that can be
exported by this mechanism, repeated sample collection at fixed locations are necessary.
In the Mediterranean Sea, the first estimation of the amount of carbon exported by this
process was obtained at the DYFAMED station and equaled 50 mg.m~2. d~! [107]. In the
same area, a more recent estimate indicated a winter DOC flux of about 33 mg.m—2.d~!
below 100 m [25]. In the southern Tyrrhenian and Adriatic Seas, winter mixing below 50
m was 8.5 and 42 mg DOC m~2.d~! respectively [421]. These two areas show a differ-
ent stratification/destratification cycle. In the southern Tyrrhenian Sea, stratification is
always present, it weakens in winter but the mixing never gets to the intermediate layer
(>200 m). In contrast, the southern Adriatic Sea is characterized by intense winter vertical
mixing, frequently leading to deep-water formation. These estimates are larger than POC
export in the same regions (4.1 to 13.6 mg.m~2.d~!; Table 2.2).

This comparison highlights that both, weaker but continuous flux of the POC and the
strong DOC pulsing export to midwaters should be taken into account in future represen-

tations of carbon fluxes in the Mediterranean Sea.

2.5 Conclusion

Compilations of several data sets have assessed and quantified POC export to a given
depth, in the global ocean [17, 152, 194, 214, 297] and some in the Mediterranean Sea
[174]. Here, we present the first synthesis addressing simultaneously the role of seasonal
NPP, particulate matter composition, and phytoplankton composition on POC export in
the Mediterranean Sea. This synthesis is then compared to DOC transport at specific
locations where physical mixing and deep-water formation are the driving mechanisms.
At the Mediterranean scale, quantitative and qualitative changes in the phytoplankton
composition along the longitudinal gradient impact particle size and POC export. More-
over, in the northwest region and at seasonal scales from spring to summer, the same
trends have been highlighted. Through the comparison between POC and DOC, we also
demonstrated the major role played by the latter in carbon export in the Mediterranean
Sea.

We may assume that global warming will change deep-water formation [3], remineralization
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rates and lead the ecosystem to an ultra-oligotrophic state in favor of smaller phytoplank-
ton. Thus, these physical and biological processes could strongly affect the amount of
DOC and POC exported at depth. All these hypothetical mechanisms provide ground for
further experiments and observations, and the Mediterranean Sea appears to be an ideal

test site.

Résumé du Chapitre II et transition vers le chapitre III. Au cours du projet
SESAME EU FPG6, toutes les données sur le POC disponibles et provenant de trappes
a sédiments dérivantes, et de déploiements de profileur de vision marine (UVP), ont été
recueillies afin de réaliser un bilan général de ’export de carbone dans le bassin Méditer-
ranéen. Dans ce deuxiéme chapitre, nous avons observé que la taille des particules, ’export
de POC et la contribution relative du microphytoplancton a la structure de la communauté
phytoplanctonique diminuent suivant le gradient Ouest-Est de production primaire nette.
Cependant, aucun gradient longitudinal clair n’a été observé pour la composition des par-
ticules (rapports C/N ou teneur en lipides). Les patrons longitudinaux décrits ci-dessus
ont également été observés a ’échelle saisonniére au nord-ouest du bassin. Nos observa-
tions suggérent que les flux de POC en mer Méditerranée sont controlés par la taille des
particules plutét que par leur composition. La comparaison entre les flux de POC et de
DOC met en évidence la différence d’échelle temporelle des mécanismes physiques et sug-
gerent que le flux de DOC peut jouer un réle sous-estimé dans ’apport de carbone frais
vers les eaux profondes. En effet, comme nous ’avons vu, 'apport de DOC & des couches
plus profondes peut-étre d’'un ordre de grandeur plus grand que le flux de POC, mais il se
produit de maniére pulsatile lors de la déstratification des eaux de surface en raison (i) de
la formation d’eau profonde, ou (ii) du mélange hivernal. En revanche, 'export vertical de
POC se produit tout au long de 'année, apportant de fagon quasi-continuelle de ’énergie

aux communautés méso- et bathypélagiques.

Malgré leur importance, les contributions relatives des différentes espéces du plancton a
la pompe biologique demeurent trés peu connues. Or, les estimations d’export de carbone
particulaire présentées dans le chapitre précédent peuvent étre utilisées pour évaluer, de
maniére comparative, la contribution de certaines espéces au flux de carbone. L’espéce P.
noctiluca est la méduse la plus abondante dans le bassin Ouest de la mer Méditerranée et
pourrait donc étre un acteur important de la pompe biologique. Autrement dit, il serait
intéressant de répondre a la question suivante : la méduse P. noctiluca a-t-elle un impact

majeur sur la pompe biologique ?

Dans le chapitre suivant, nous essaierons de répondre & cette question par l'intermédiaire

d’un modéle décrivant les dynamiques écophysiologiques de P. noctiluca. Nous développer-
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ons ce modeéle & partir d’équations simulant la croissance et la décroissance des méduses
suivant sept processus écophysiologiques majeurs : la prédation, 'ingestion, ’assimilation,
la respiration, la reproduction, l'excrétion et ’égestion. Une nouvelle méthode d’inférence
de parameétres appelée "Statistical Model Checking" (SMCE), jusqu’ici uniquement utilisée
dans le domaine de 'aéronautique, sera implémentée pour estimer les meilleurs ensembles
de paramétres expliquant les mesures expérimentales faites en laboratoire et in situ. A
partir du meilleur ensemble de paramétres estimé, nous serons en mesure d’évaluer le
colit en carbone de chacun des processus physiologiques modélisés. A 'aide des mesures
d’abondance acquises dans le bassin Nord-Ouest de la Méditerranée (Mer Ligure), nous
serons capables d’estimer une quantité moyenne de carbone excrété par P. noctiluca via
I’égestion. Dans un deuxiéme temps, nous appliquerons des paramétres de reminéralisation
bactérienne, et de sédimentation de la matiére fécale, mesurés grace a des expériences réal-
isées en laboratoire. In fine, la quantité de carbone exporté par les méduses sera comparée

a lexport total dans la méme zone géographique grace aux estimations du Chapitre I1.
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3.1 Introduction

The global ocean acts as a large buffer against global warming [398]. The biological car-
bon pump (BCP) is one of the main pathways that enables to sequester atmospheric car-
bon in the deep ocean through vertical transfer of organic carbon, therefore reducing the
greenhouse effect. However, understanding all the processes and fluxes that lead carbon
dioxide to be exported to the deep ocean is very complex. Indeed, carbon sequestration
through the BCP acts at multiple scales, from genes to ecosystems wia physiological pro-
cesses [192, 448]. In particular, ecosystem community structure and composition, such
as bacterio- and viroplankton, has been shown to be key when studying carbon export
and its variability [192]. Gelatinous zooplankton are still poorly represented in the BCP
compared to other groups [260]. The implication of this group in biogeochemical processes
is still debated due to the lack of information on the fate of the gelatinous biomass, but
several recent studies support the inclusion of gelatinous zooplankton in ecosystem models
[213, 265, 455]. Even if the ongoing increase in the abundances of gelatinous zooplankton
is largely contested [104], their impact on carbon fluxes [49, 106, 266] and on the struc-
turation of the trophic food webs from microbial level to fish {298, 371, 493] is evidenced.
For example, recent studies conducted in West Africa, in the Mediterranean Sea, in the
northeastern Pacific Ocean, and in the Sargasso Sea observed fecal pellets and corpses of
Thaliaceans (Pyrosoma and Salps) on the seafloor, and showed that they can represent up
to 70% of the total carbon flux [10, 263, 443, 455|. Cnidarians could also represent impor-
tant vectors of carbon export, with gelatinous corpses sinking rates ranging between 1000
and 1100 m.d~! [264]. Modelling ecosystem structure to better represent biogeochemical
processes in the ocean is therefore of primary importance. However, due to scaling issues
and lack of holistic information on the plankton community, marine ecosystems are still
very simplified compared to their terrestrial counterparts [261]. Today, the new generation
of Ocean Biogeochemical Models called Dynamic Green Ocean Models allows to better
resolve the biological complexity of marine ecosystems thanks to the inclusion of multiple
plankton functional types [261]. Similarly, trait-based modelling use "functional traits"
such as body size, shape, with "trade-off" to represent ecosystem functioning [148, 285].
Overall, general plankton compartments such as macrozooplankton or microphytoplankton
summarize ecosystems in order to facilitate the parameterization of non-linear parameters.
Nonetheless, such parameters remain difficult to determine because of their multi-scale
implication, from physiological to ecosystems.

One of the main challenges in ecological modelling is to achieve a higher biological reso-
lution while increasing the simplifications of models by selecting target species [129]. The
sensitivity of a model to one parameter might depend on the value of other parameters.
In this setting, analyzing the sensitivity of the model to single parameters in isolation

is not satisfying. Moreover, standard sensitivity analyses do not consider the number of
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simulations that are needed to obtain accurate results [201]. Following previous applica-
tions in engineering, the use of Statistical Model Checking Engine (SMCE) overcomes this
weakness by bringing formal confidence (trust) in the results while enhancing the range
of the sensitivity analysis towards considering the dependencies between distinct parame-
ters in a global manner. First, instead of fixing parameter values to their mean observed
values and performing sensitivity analysis of one parameter at a time, the SMCE embeds
the uncertainty on the parameter values inside the proposed models by assigning a prob-
abilistic distribution to each parameter on its potential values (i.e. uniform distribution
per default). SMCE performs model simulations by picking parameter values within their
attached distributions (i.e. by considering the variances of parameters) and executing stan-
dard simulations. Thus, following several simulations, which implies considering several
and distinct parameter choices, the SMCE performs a generalization of standard sensitiv-
ity analyses, not by analyzing the sensitivity of a single average simulation but rather by
analyzing all feasible simulations and proposing general statistics of the whole; i.e. ac-
curate statistical guarantees to perform predictive simulations while taking into account
experimental uncertainties. Overall, considering a predictive goal at both physiological
and ecosystem levels, the SMCE generates a global set of parameter values that guaran-
tees that the model matches experimental observations even when parameter values are
allowed to slightly vary.

In the Mediterranean Sea, Pelagia noctiluca is the most dominant jellyfish species [80].
This holoplanktonic species is present all year long in the basin and has been observed
without interruption since 1994 [46]. Mostly present offshore, P. noctiluca reaches coastal
waters thanks to wind events or currents [45]. Moreover, this species is able to realize
nycthemeral migrations between 0 and 300-500m deep. The development of P. noctiluca
from oocyte to adult is strongly related to temperature and environmental food conditions
[22-24, 418, 420, 458]. It is a non-specific predator [80] that responds rapidly to changes
in the biotic and abiotic environment [368]. Indeed, like most scyphozoan species, P.
noctiluca has been known to shrink its own body mass when prey concentration become
limiting [203, 280, 335, 479, 498]. Nevertheless, according to our knowledge, no estimates
were made on particulate organic carbon (POC) from jellyfish egestion because considered
entirely remineralized in the upper layer of the ocean thus not participating to carbon
export. Because P. noctiluca is a multi-scale player, estimating its model parameters is
difficult. The goal of the present paper is to apply the SMCE to infer parameters of an
ecophysiological model and assess the importance of a jellyfish in marine ecosystems and
biogeochemical processes. To do so, we (i) build an ecophysiological model for P. noctiluca
to describe the fundamental physiological processes that are involved in carbon fluxes, (ii)
infer the model’s parameters using the SMCE and (iii) estimate POC exported due to P.
noctiluca egestion at the base of the euphotic zone. The benefits of the SMCE consist not

only in performing an accurate parameter estimation on several scales simultaneously, but
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also in emphasizing correlations between parameters through an extensive and automatic

analysis.

3.2 Material and Methods

3.2.1 Conceptual model

To understand the role played by jellyfish in carbon cycling, it is essential to trace each
physiological process where carbon is implicated. The growth (G) of any organism depends
on the balance between the quantity of assimilated preys (A) and losses due to respiration
(R), excretion (Ex) and reproduction (Re) (Fig. 3.1). Unassimilated predated preys, after
ingestion (I), are considered as "egestion rate" (Eg). In this way, the scope of growth and
Eg could be expressed respectively by the equation 3.1 and 3.2 below. Each variable was

determined separately.

AG =A— (R+ Ex + Re) (3.1)

Eg=1-A (3.2)

To estimate the assimilation rate, an estimation of ingested prey itself subject to the
predation rate (P) and prey concentration [F] is necessary. The total amount of predated
food is function of an allometric relationship that depends on individual carbon mass (CM),

temperature (T;°C) and food concentration, as follows:

P= m.pmwcwp.t{op (3.3)
where pyqe is the maximum net feeding rate, tio, the tenth root of the Q19 which describes
by how much rate changes with a 10°C increase, and b, is a regression coefficient. The
parameters Pmaz, bp and tig, were calibrated following the relationships between carbon
weight and clearance rate defined for 8 different jellyfish species by Acuna et al., 2011
[2] (Appendix 1; Fig. A.1). Michaelis-Menten kinetics were performed in the predation
equation (Eq. 3.3), with a half constant saturation of feeding rate (k) that varies with the
food concentration. In this model, the ingestion rate is expressed by the simple product

between prey concentration and predation rate, as follow:
I = P.JF] (3.4)

However, the assimilation rate is different than the ingestion one and the model assumes

that the fraction of food ingested and effectively assimilated decreases with increasing
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zooplankton concentration following a Holling type II Michaelis-Mentens relationship:

[F]

A=1.(1—-amoz——"—
(1—a [F] + ka

) (3.5)
where a;qe 18 the maximum fraction of assimilated food and k, is the half-saturation
constant for assimilation.

To estimate the organic carbon losses due to the jellyfish metabolism, we considered four
main processes: respiration, excretion, reproduction and egestion rates. Many authors
investigated jellyfish respiration rates [2, 280] but we choose to adapt the approach of
Lilley et al. (2014), which performed an allometric equation for P. noctiluca species such

as:
R(molOg.d_l) = R,.CM br'thr r (36)

where R, is the theoretical respiration rate for 1 g CM of individual at 0°C, b, is the
allometric exponent for the effect of individual mass on respiration rate and tqqg, is the
tenth root of the Q1o coefficient. To convert oxygen to energy units and then energy units
to carbon units, two parameters o (J.umolO2~%; 56) and B (gC.J~1; 39), were used respec-
tively. The parameters R,, b, and t1q, were calibrated according to a log-log relationship
between carbon weight and respiration rate obtained by Lilley et al., 2014 [280] (Appendix
2; Fig. A.2).

Jellyfish excretion has been largely studied [106]. DOC concentration from excretion ac-
tivity was considered to scale with respiration rates, which is representative of the overall

metabolic rates, as follows:
FEx = R(gC,d*I)-Ce (37)

with c. being the scalar factor.

Concerning the reproduction, when P. noctiluca is sexually mature, each individual spawn-
ing releases hundreds of eggs bounded into mucus. In our model, eggs production was
estimated following the power law relationship developed by Lilley et al. 2014 (Appendix
1; Fig. A.3) and two additional parameters ¢,. and spn, that characterize mucus (as pro-
portion of eggs carbon) and spawning frequency (spawn per day) respectively following the

equation below:
Re = ([(are.Size" ). W].cre).5pn (3.8)

where a,. and by, are coefficient parameters and W, is the egg carbon mass [281]. Sexual
maturity was attained when jellyfish size reached 4 cm [420].

To estimate the contribution of P. noctiluca (POCjey,) to the carbon pump, the sinking
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speed (m.d~!; w) and the remineralization rate (k) were implemented in our model after
estimation by laboratory experiments. The amount of carbon sequestered by jellyfish at a

given depth was then modelled as follows :

Cseq =Egxwxk (3.9)
Predation
0}? P = ‘;~/)nm‘r~CMb/“ -fl()/vT
[Fl+k
Ingestion
I=P[F
Assimilation
A=T(1—a )
= . — UQmartT——"7T"
F]+k,
Growth ¢ L
Respiration
o e o
e O° |r=[r,.CM" 110, T].u.e]
(@)
AG=A-(R+Ez+ Re) Reproduction

P@ Re = [(a,.,».CMb"‘ ).l’i”}}.(“u ..\'/NJ

FExcretion

Egestion
-
1;7},. Eg=I-A

Figure 3.1: Conceptual diagram and equations used in the Pelagia noctiluca ecophysiolog-
ical model. Symbols and units of the different variables are described in Table
3.1. The green and red colors represent all parameters deduced from literature
dataset and Statistical Model Checking Engine (SMCE) respectively.

To correctly represent the growth and degrowth of P. noctiluca, model outputs were com-
pared to our laboratory and in situ measurements as well as those of carried out by Lilley
al. (2014) [281]. Three forcing variables were required to run the model: temperature,
food concentration and initial jellyfish carbon mass.

According to Lilley et al (2014), degrowth and growth experiments were carried out in a
room maintained at 18°C. Regarding food concentration, no prey was used in degrowth
experiments whereas jellyfish were fed ad libitum during growth measurements. Thus, a
food concentration vector was tested to represent the ad libitum (P4, see Table 3.1).

An annual climatology of sea surface temperature and zooplankton concentrations, recorded
from plankton imaging, were calculated for the 2011-2015 period. Zooplankton biomass
was estimated in carbon units by converting zooplankton biovolumes to biomass following

the linear model of Alcaraz et al. (2003) [4], which was developed for the northwestern
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Mediterranean Sea. As previously mentioned, P. noctiluca undergoes nycthemeral migra-
tions from the surface towards the bathypelagos [154]. This behaviour was integrated by
calculating each ecophysiological rate for both sea surface temperature and bathypelagic
temperature (i.e. 13°C in the Mediterranean Sea). Then, the average of each ecophysio-

logical rate at time t was computed from the two measures.

3.2.2 Statistical Model Checking Engine

The SMCE is a new mathematical approach based on probability (P). The core of this
method consists in a combination of the Monte Carlo method [408] and the Sequential
Probability Ratio Test (SPRT) [491]. Implemented within a computational framework, the
SMCE allows to simulate models or programs with uncertainties (Fig. 3.2). In particular,
the SMCE allows a modeller to search for the optimal parameter values with respect
to experimental data. Initially, the modeller assigns a virtual search vector, with upper
bounds, lower bounds and resolution chosen according to prior knowledge, to each unknown
parameters (step 1 in Fig. 3.2 ; Table 3.1). This allows to define a global search domain for
optimal parameter values, which is the cartesian product of the individual search vectors
of all unknown parameters. The SMCE will then automatically browse the search domain
and perform an evaluation of each set of parameter values, which measures its adequation
to experimental datasets. In addition, the SMCE will consider an uncertainty on the
parameter values. Instead of considering exact parameter values for each sample in the
search space, the SMCE uses standard deviations around the chosen sample to perform its
evaluation. However, worth noticing, the size of the search space, as well as the computing
time, increases proportionally following the width and the resolution of the individual
vectors of each unknown parameter (i.e. size range of values subjects to investigation).
Briefly, the essence of the SMCE is as follows: for each set of parameter values Param
chosen from the sample space, a pseudo standard deviation (std) is used to create a new
interval [Param - std: Param + std| (step 2 in Fig. 3.2). The size of this deviation is chosen
according to prior knowledge on the variability of each unknown parameter. The SMCE
then performs a number of simulations of the model according to the chosen parameter set.
At each simulation, random values of the parameters are chosen from their interval, which
takes into account variability, and implemented in the model prior to running it (step 3 in
Fig. 3.2). Model outputs are then compared to observations prior to running the SMCE
to inform the latter whether predictions were correct or not (i.e. True or False) (step 4 in
Fig. 3.2). From those random simulations, the Monte Carlo technique allows to compute
a value P which represents the adequation of the obtained prediction with respect to the
given data. Since the SMCE is a statistical method, the obtained measure is estimated
with a given precision €. As a consequence, obtaining an estimation © of the measure P
ensures that [P lies in the interval [© - € ; © + €] (step 5a in Fig. 3.2).
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Statistical Model Checking Engine
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Figure 3.2: Activity diagram of the SMCE that was used to find the best combination of
values for the unknown parameters in the ecophysiological model.

In order to spare computing time, the SPRT method is used. This approach allows to
stop the estimation of P if the simulations that have already been performed ensure that
this probability cannot be greater than a threshold () (step 5b in Fig. 3.2). When all
the necessary simulations have been performed, the SMCE either returns the estimation
O of P if it is high enough or a statement that P is below the threshold otherwise. Such
estimation is performed for each set of parameter values from the search space (step 6 in
Fig. 3.2). The estimated measures of all sets of parameter values are finally compared,
which allows to identify the set of parameter values that gives the best prediction with
respect to the experimental data.

In order to compute the estimation of IP, it is necessary to compare individual simulations
of the model with our experimental data. Such a comparison is performed via a "tunnel"
selection based on the standard deviations of our experimental data sets. Considering a
tunnel as the range of acceptable model outputs, a simulation of a model with respect to
a given set of parameter values is therefore "correct” if the outputs of this simulation fit

inside the tunnels (see Fig. 3.2 and step 4 in Fig. 3.5 for illustrations).

3.2.3 Abundance and biomass estimation

The Ligurian Sea is an area in the northwestern Mediterranean Sea that presents its own cy-
clonic circulation [325]. Indeed, two different Modified Atlantic Waters (MAW) are mixed

around Corsica and formed the "Northern current”. This strong flow progresses anticlock-
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wisely eastward along the Italian and French coasts. The Northern current exhibits specific
physical and biological conditions and splits the basin into three different hydrographic
zones: (i) the peripheral zone, (ii) the frontal zone and (iii) the offshore central zone. Our
study monitored the distribution of P. noctiluca in 2012 [146] with a quantitative method.
Briefly, thanks to the French ship "Alchimie" (www.alchimie-mediterranee.fr/), each cruise
was carried out at night from Villefranche-sur-Mer (43°41’N, 7°18’E) to Calvi (42°34'N,
8°45’E). During this transect, only adult P. noctiluca were recognized and counted every 10
minutes. The jellyfish biomass was estimated from the median wet mass of some sampled

individuals.

3.2.4 Sinking and remineralization rate experiments

Adult P. noctiluca were collected at the surface with a dip net (1 mm mesh size) close
to the frontal zone. Each individual jellyfish was placed in a 8L plastic bucket filled with
filtered (100 pm) in situ seawater. Few hours were necessary for the gelatinous organisms
to egest their gut content in the form of digestive mucus. The excreted particulate matter
was individually incubated in sealed vials of 33.4, 67.9 or 136.5 mL filled with filtered (0.2
pm) seawater to determine the remineralization rate. Each vial contained small optodes
foil glued inside their glass wall. Optodes excited by light pulses emit a fluorescence pulse
in response that depends upon the oxygen concentration of the solution (quenching). The
phase delay of the light response provides oxygen saturation rates for the incubator. This
system (optical electrodes Presens ®)), is a non-intrusive and precise method (precision:
0.4% of Og2 air saturation) but it is sensitive to temperature and pressure. For this rea-
son, it is necessary to calibrate each vial under controlled conditions before measurements
(need to re calibrated every 2 months). In parallel, others vial were prepared without par-
ticles to obtain i.e control condition. Average respiration from control measurements was
subtracted to experimental measurements with gelatinous mucus. All incubation (n=33)
ranged between 9 - 20 h. At the end of the experiment, mucus was freezed at -60°C for
CHN analysis. The degradation rate of organic matter was calculated following a linear
regression based on the decrease of Og with time. Using the final amount and degradation
rate, both carbon content at initial time and remineralized can be estimated. In another
way, sinking speed rate experiments were conducted in laboratory. All other individual di-
gestive mucus was used to estimate particles sinking speed, inspirited from previous study
[146]. One by one, each mucus (n=19) was placed in the first centimeters of a large grad-
uated plastic bucket, which was 38 ¢m high and 30 ¢cm in diameter, full with filtered in
situ seawater (0.2 ym) in order to conserve identical water density. The time taken by the

mucus to reach between 15 and 20 cm was used to estimate sedimentation rate.
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3.3 Results

3.3.1 Implementation and calibration of the Statistical Model Checking
(SMCE)

We ran 500 simulations for each parameters set which gave a 5% estimation precision
and an error rate of 1% on the probability that parameters set is correct (i.e qualified as
"Match"). The experiment was performed on a 64 cores CPU, 512 Go Ram, 13 To HDD
computer, and ran for 27 068 minutes (i.e. 19 days). At the end, the SMCE returned
all parameter sets that presented a "Match" greater than 70%. Additional characteristics
were also returned, such as the average number of simulations that were found outside
the confidence interval defined from data observation ("Score"), and the distance of this

interval ("Dist") together, for laboratory and in situ conditions.

[~ ]Laboratory condition
[ |Insitu condition

max ..
Both condition

Figure 3.3: Spider plots of the fifty best (colors areas) and the best (red lines) parame-
ters combinations that were found thanks to the SMCE for the growth rates
measured (a) in laboratory, (b) in situ conditions and (c) according to both.
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In laboratory conditions, parameters such as the excretion coefficient (c.) are less sensitive
than the others (Fig. 3.3a). The best parameters set selected corresponds to a spawn-
ing frequency of 0.9 days (spn=0.9), a maximum fraction of unassimilated food of 50%
(amaz=0.5), a half-saturation assimilation and predation constants of 5.107° and 1.10~*
respectively, no excretion rate, a carbon cost for mucus production equal to 2.6 times
the carbon-cost of eggs production (c,. — 2.6) and an prey concentration around 7.10~°
gC.L~! (Fig. 3.3a). The representation of 50 random simulations, from the best parame-
ter set highlights that the ecophysiological model correctly represents the jellyfish growth
and degrowth in laboratory conditions (Fig. 3.4). In starved conditions, the model shows
that jellyfish bell diameter decreases exponentially due to carbon losses vig respiration,
excretion and reproduction (Fig. 3.4a). However, the model slightly underestimates the
biomass losses. In contrast, in feeding conditions, jellyfish grow exponentially throughout
the somatic phase, reaching saturation when sexually mature though prey concentration
stays constant in the environment (Fig. 3.4b). This equilibrium suggests that the amount
of organic carbon gained by predation is equal to losses promoted by excretion, egestion,
and respiration. Thus, along other marine species, P. noctiluca growth can be represented

by a sigmoid curve.
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Figure 3.4: Comparison between the results of the in laboratory experiments and the out-
puts of the ecophysiological model, based on fifty random simulations within
the best parameters combinations defined by the SMCE. Subpanels show de-
growth and growth simulation in (a) starved and (b) feeding conditions respec-
tively.

In 4n situ conditions, the 2011-2015 annual climatology of temperature and zooplankton

biomass in the northwestern Mediterranean Sea (Fig. 3.5a) showed significant seasonal
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variability. In winter, both sea surface temperature (SST) and zooplankton biomass are low
(13°C, and 1.107% gC.L~!, respectively). In early spring, heating of the water column leads
to a stratification allowing phytoplankton growth which, in turns, generates an increase in
zooplankton biomass (5-6.107¢ gC.L~!). During summer, zooplankton biomass decreases
to 1.107% gC.L~! while SST increases to 22°C, before decreasing below 18°C in autumn.
According to our observations (n=1734), the size of P. noctiluca ranges between 2.1 and
21 cm throughout the year and is strongly related to environmental conditions. Three
phases characterize P. noctiluca growth: (i) a slow growth in winter and early spring, (ii)
an exponential growth as soon as temperature and food availability increase in mid-spring,

and (iii) a degrowth phase during summer and autumn associated to massive gametes
emission [293, 335, 425, 479].
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Figure 3.5: Comparison of jellyfish size variations between in situ observations and outputs
of the model, based on fifty random simulations within the best parameters
combinations defined by the SMCE. Subpanels show: (a) the annual sea sur-
face temperature (blue) and annual zooplankton biomass (black) climatologies
(from August 2011 to December 2015) that were used as model inputs; and (b)
the jellyfish size variation obtained from in situ observations (dots) and model

simulations (red lines). The blue colour represents the tunnel of confidence for
our SMCE decision.
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Compared to laboratory conditions, in situ simulations show that spn and a,,., are less
sensitive than others parameters. The best parameters set selected corresponds to a daily
spawning frequency, a maximum of unassimilated food around 100%, a half-saturation
constant assimilation and predation near 5.107° and 9.10~° respectively, an excretion rate
equal to 10% of the respiration rate, a spawning frequency of 1 day and a mucus production
equal to 2.3 time the carbon-cost of eggs production (¢, = 2.3) (Fig. 3.3b). The repre-
sentation of 50 random simulations from the best parameter set shows a good agreement
between observations and simulations (Fig. 3.5b) and the variability between simulations
correlates with the concentration of prey in the seawater.

Finally, satisfying both laboratory and in situ conditions, we introduce more variability on
each individual parameters but found minor changes on the best parameters set (Fig. 3.3c).
Indeed, the best parameters set selected corresponds to a daily spawning frequency similar
to in situ conditions, a amqs at 100%, a k, and k, around 5.107° and 9.107° respectively,
an excretion rate equals to 10% of the respiration rate and a mucus production equal to
2.3 times the carbon cost of eggs production. Here, the goal of SMCE is to identify a set
of parameters that matches all observations. Because there is no clear evidence favoring
the selection of in situ vs laboratory conditions, we decided to select the best set of pa-
rameters that matches both conditions. This approach therefore maximizes the variability

of observations while optimizing the potential solutions for the parameters.

3.3.2 Sinking speed and decomposition rate

The sinking rate of the mucus produced by P. noctiluca ranges between 384 m.d~! and 1329
m.d~! with a median equal to 751 m.d~! (Table 3.2). The sinking rates were positively

Tableau 3.2: Median with standard deviation of final mass of sampling, O2 consumption,
COg4 production, matter remineralized and time estimated for total reminer-

alization.
Date n Final mass O2 consomation CO2 production Remineralized matter Remineralisation time
(mgC) (pmol.h— 1) (pmol.h— 1) (%) (d)

6/5/15 10 2.96 £ 1.54 0.29 £+ 0.12 0.25 + 0.10 0+ 1.49 29.41 + 29.05
6/24/15 7 2.93 £ 1.44 0.27 £+ 0.30 0.24 £+ 0.26 4 + 1.76 51.63 + 68.98
7/6/15 9 0.91 £ 0.95 0.30 £+ 0.25 0.26 £ 0.22 8. 96 + 14.62 11.16 + 18.89
10/9/15 4 0.3 £ 0.13 0.04 £+ 0.02 0.04 £+ 0.01 3.96 + 4.0 26.75 £ 31.7
11/9/15 2 0.8 £ 0.11 0.09 £+ 0.03 0.08 £ 0.02 2.79 £ 1.12] 39 + 15.68
11/10/15 4 0.44 £+ 0.16 0.04 4+ 0.02 0.03 4+ 0.01 2.12 £+ 0.21 47.29 £+ 4.62

correlated with the mucus size (r2=0.6, p<0.05) and showed similar properties to marine
snow. The mucus remineralization rate was estimated at 0.034 d~! function of the CO»
consumption measurements (Table 3.3). Based on these two estimates, a mucus sinking

between 0 and 200m is expected to lose 1% of its carbon weight.
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Tableau 3.3: Mean with standard deviation of sinking time, distance traveled, surface, di-
ameter spherical equivalent (DSE) and sinking speed measured in laboratory
condition without turbulence of the particles Oy consumption, COy produc-
tion, matter remineralized and time estimated for total remineralization.

Date n Time Distance Surface DSE Sinking speed Carbon Sample mass
(s) (cm) (mm?) (mm) (m.d—1) (%) (mg)
6/5/15 9 15 + 6.54 15 + 3.2 456.1 £+ 199.4 24.1 £ 5.5 864 + 262 1.22 +£ 0.7 1.1 £ 1.2
7/6/15 10 27 + 8.8 20 £ 0.0 585.2 + 374 13.6 +£ 5.0 640 + 207 2.05 4+ 1.01 3.5+ 3.9

3.3.3 Estimation of carbon exported by jellyfish

A recent study estimated the monthly export of total POC at the DYFAMED station in
the Ligurian Sea [392]. The authors evidenced a seasonal trend in POC export that results
from a combination of physical (deep water convection) and biological (phytoplankton
bloom) processes during winter and spring respectively. The export estimates varied from
1.53 mgC.m~2.d~! in July to 14.01 and 13.55 mgC.m~2.d~! in February and April, re-
spectively. The present ecophysiological model provides carbon fluxes for the predation,
ingestion, assimilation, respiration, excretion, reproduction and the egestion of P. noc-
tiluca. Therefore, combining the modelled egestion with P. noctiluca abundances in the
North-West Mediterranean sea and the estimated remineralization, and sinking rates of
their produced mucus, enables to estimate their contribution to the total carbon export in
the region. In 2013, P. noctiluca abundances ranged from 0 to 3.45 ind.m~2 with a median
of 0.018 ind.m~2 (1% and 3"¢ quartiles: 0.003 and 0.1 ind.m~2 respectively; n=1,371).
The spatial distribution of this gelatinous species largely relies on circulation features with
greater abundances found essentially in the frontal zone [146]. We estimated an average
mucus export at 200m depth between 3.1072 and 0.2 mgC.m~2.d~! in October and April,
respectively. In comparison with the total carbon export at DYFAMED station, this result
suggested that %POC ¢y, at 200m in the region ranged from 0.01% to 2.43% in October
and August respectively. Focusing on summer, we estimated that %POC;y, can vary
between 0% and 297%, with a median value of 1.01% (1%¢ and 3"¢ quartile: 0.15% and
5.90% respectively; Fig. 3.6). These observations suggest that P. noctiluca contribution to
the carbon export at the basin scale is low. However, because its contribution can reach
more that 100% locally (in frontal zone) and at specific time (during spring/summer), its
local impact on carbon cycling and subsequent consequences on the ecosystem can be very

significant.
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Figure 3.6: Spatiotemporal variability of the percentage of POC exported at 200m that is
due to the egestion of P. noctiluca, estimated from ecophysiological model, in
the Ligurian Sea.

3.4 Discussion

3.4.1 A new approach and perspectives for marine biological modeling

The SMCE method has been known for a few years in computer sciences, but it has been
mainly applied for verifying large software models that are out of reach of standard verifi-
cation methods. Its purpose is to analyze a software model in order to prove (or disprove)
that it satisfies desirable properties. Although marginally applied to non software systems
(e.g., aeronautics [28] or gene regulatory networks [333]), its use has always required ex-
tensive computational skills (i.e. use of dedicated modeling languages). Here we propose

(i) to apply the SMCE to biological models per-se with no pervasive modification, and (ii)
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to reach parameter estimation expectation while (iii) allowing a gain of global knowledge
on the models besides the verification of pre-defined properties.

The best parameter values found by the SMCE are comparable to the ones that have
been found previously therefore confirming those isolate observations. Regarding the
reproduction processes, the spawning behavior of P. noctiluca has been widely studied
[24, 280, 363, 420] showing that all sexual mature organisms spawned daily until their
death. This gamete emission occurs 3 hours after the start of the light and during 30
minutes. However this behavior could also be the result of laboratory conditions. The new
computational approach suggested that a daily spawning frequency is optimal for error
minimization both in laboratory and in situ conditions. Spawning activation is largely
discussed for the species P. noctiluca but spawning among scyphozoans seems to be re-
lated to environmental stress such as light variations [9, 124, 224, 280, 346], temperature
[292] and food availability [24, 292]. Our model supposed that mucus production during
spawning represented 65%, 57.5% and 57.5% of total spawn in laboratory, in situ and in
both conditions compared to literature (52%; [280]). This amorphous matter keeps the
eggs together in the water column and plays an important role for fertilization success due
to its attractive propriety to sperm [24]. Our results confirm that scyphozoan produced
massive amounts of eggs daily to promote growth population and survival [16].

The DOC excreted by P. noctiluca has never been investigated through experiments. Nev-
ertheless, existing estimates of DOC excretion for other gelatinous zooplankton are coherent
with model outputs. This ecophysiological process is strongly correlated with temperature
and simulations estimated an excretion rate around 0, 0.4 and 0.4 umolC.gDW~!h~! in
laboratory (18°C), in situ (temperature seasonal trends; average near 15°C) and both
respectively. In comparison, two different studies measured excretion rates for Mnemiop-
sis leidyi (Ctenophora) ranging from 0.4 to 61.6 umolC.gDW~1.h~! [105] or 0.18 to 0.86
pmolC.gDW~1h~1 [249] with temperature ranges of 18-27°C and 10-24°C respectively.
The Chrysaora quinquecirrha and Aurelia aurita scyphomedusae, which are closer to P.
noctiluca from a phylogenetic point of view, released high quantities of DOC with estimates
spanning 1.3 - 46.4 molC.gDW~1.h=1 [105] and 1.2 - 6.7 ymolC.gDW =1 h~! [207] in tem-
perature ranges of 14-27°C and 16-20°C respectively. Most of the time, jellyfish release a
large amount of highly labile DOC, which can be easily metabolized by bacterioplankton
with uptake rates two or six times that of bulk DOM [106]. Moreover, authors showed
that specific bacterial groups in the water column successfully used this matter and suggest
that jellyfish promote fundamental transformation in the biogeochemical functioning and
microbial loops.

Interestingly, the correlogram (Fig. 3.7) showed that prey concentration and excretion
rate seem to be the most influential parameters for laboratory and n situ conditions re-
spectively. This means that the greater the excretion rate or/and the laboratory prey

concentration defined in the model, the greater the probability to be outside the confi-
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dence interval defined from the observation data. Nevertheless, the probability to find a
good "Match'" essentially depends on the growth in laboratory conditions. These results
suggest that the vector of the laboratory prey concentration tested and adapted follow-
ing publication [281] is potentially too short and we need to estimate more precisely the
amount prey injected in aquarium during growth experiment.

Beyond parameter description and putative dependencies, SMCE provides new modelling
perspectives. Existing modelling studies are limited by (i) the inherent variability of ex-
periments that cannot be reflected by deterministic models and (ii) the lack of knowledge
about dependencies between parameters which drive general deterministic models to con-
sider them independently. On the contrary, the SMCE is a quantitative modelling ap-
proach that allows to embed the variability within models. The benefits of the SMCE
rely on simultaneously estimating parameters at different scales, therefore also providing

information on the global dependencies between parameters.
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Figure 3.7: Correlogram of parameters and output result obtained by the SMCE. Color
scale indicates the strengths of the correlation.
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3.4.2 Model uncertainties

The ecophysiological model relies on several hypotheses regarding the parameters value and
the forcing variables that we will now discuss. The parameters values are left unchanged
throughout the entire life cycle, except for the reproduction rate, which was modelled once
the jellyfish measure more than 4 cm. After fecundation, the eggs quickly change in shape
from oocytes to adults passing by planula and juvenile stage. These morphological changes
could significantly affect physiological processes. Nevertheless, all these modifications due
to their growth were indirectly integrated by the allometric function body carbon mass
variations in each equation. A large uncertainty was assumed concerning the prey concen-
tration input in the model. In controlled conditions, food concentration provided to the
cultures was considered constant whereas in the original study [281], authors specified that
jellyfish were fed ad libitum daily during growth experiment which suppose daily pulse of
food concentration followed by decrease while jellyfish consumes their preys. Moreover,
in captivity jellyfish growth is limited by space contrary to in situ conditions, where food
availability is the main limiting factor (Chapitre IV). Nevertheless, this inherent bias is
mainly significant after the exponential stage, when growth reaches its equilibrium. Given
that the SMCE was applied on observations obtained before the exponential stage, mis-
takes due to laboratory culturing were considered to be not significant and give us large
confidence on our results. One should also keep in mind that POCj., in the Ligurian
Sea was estimated through prey concentrations measured from plankton imaging systems
deployed in a coastal area, and converted into carbon unit using biovolume and biomass
regression [4]. Extrapolating the carbon estimates to sub-basin scale was necessary because
of the lower sampling frequency and the lack of information in the open ocean. Never-
theless, the present results show seasonal patterns and biomass abundance estimates that
are in line with the literature [146]. Similarly, all POCjy, estimates were compared to
in situ observations by carried out a ratio with POC;., monthly climatology obtained
at DYFAMED station [392], which is the only time series available for this region. As
previously mentioned, the development of P. noctiluca is strongly controlled by environ-
mental food and temperature, but this species also performs nycthemeral migrations from
the surface to the deep ocean, so it actually experiences a gradient of these two factors.
Regarding temperature, the gradient was considered towards the bathypelagic zone, but
for prey concentration the model suggested that jellyfish are following them and therefore
that the food abundance is constant from surface to the deep ocean.

The mucus sinking speed experiments also present some uncertainties. The jellyfish eges-
tion products take the shape of gelatinous strings. Particles sinking speed is mainly depen-
dent on shape complexity [120]. However, to measure different sinking runs, samples were
extracted from jellyfish tanks using a wide pipette to transfer it to the vertical-settling col-
umn. Consequently, the strings’ shape could be modified towards a more compact shape.

The present particles sinking speed could be overestimated, but this would not change
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its density which is comparable to similar types of marine snow. Similarly, variations
in seawater temperature, salinity and density could modify remineralization and sinking
rates [264, 466]. Even if all experiments were performed with surface seawater at ambi-
ent temperature, the model supposed that both rates were constant for each season and
depth. This error is nonetheless considered unsignificant given the variability and standard

deviation between measurements.

3.4.3 Gelatinous zooplankton: an important contributor to the biologi-

cal pump?

Estimates of POCypq export flux from the surface to the euphotic zone ranged between
1.0 and 15.0 mg.m~2.d~! depending on the month [392]. Our basin scale estimates of
%POC ey, ranged between 0.01 to 2.43% of this total flux. Conversely, our study high-
lights that jellyfish could mediate a significant part (>100%) of the total flux at the local
scale, with some proportions greater than 100%. These trends are explained by the patch-
iness of their distribution [207]. In comparison, the contribution of salps’ fecal pellets to
average total POC fluxes has been estimated to reach 11% in the Sargasso Sea [455]. Dur-
ing blooming events, salps can even represent up to 60% of POC flux at 200m. Similar to
what has been found for Thaliacea [300, 359, 505], the relatively high abundances and pre-
dation rates of scyphozoans can impact planktonic communities locally |334], and carbon
fluxes which should be integrated in pelagic ecosystems modelling studies.

Our model provides an initial overview of detritus production and export by scyphozoans,
a group that is still largely neglected in biogeochemical models. Even if our results suggest
that the impact of P. mnoctiluca on the biological carbon pump is weak at the regional
scale, the high biomass of this species makes it an excellent candidate for the jelly-POM
concept [266] and supports the incorporation of a gelatinous zooplankton compartment,
and the decomposition of their jelly body, into biogeochemical and modelling studies [264].
Additionally, corpses decomposition coupled with intense jellyfish excretion can increase
dissolved inorganic carbon concentration in the water column, and thus promote the micro-
bial food web [106]. This could potentially lead to two opposite effects regarding the ocean
carbon pumps. On one hand, carbon sequestration through the biological pump could
be weakened because of increased carbon remineralization through microbial respiration
of this dissolved organic material. On the other hand, carbon sequestration through the
microbial carbon pump could be promoted because of increased transformation of labile

dissolved organic carbon into refractory material through microbial activity.

Résumé du Chapitre III el transition vers le Chapitre IV . La modélisation de la
pompe a carbone biologique (BCP) dans l'océan mondial demeure extrémement simpli-

fite au vu de sa complexité. Dans un tel contexte, des modéles numériques nécessitant
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de nombreux paramétres inconnus et non linéaires ont été développés pour étendre les
caractéristiques physiologiques des organismes planctoniques aux écosystémes. Ainsi, la
modélisation de la BCP doit intégrer des parameétres adaptés aux comportements physi-
ologiques et écologiques qui sont difficiles & déterminer. En particulier, une telle difficulté se
pose pour la modélisation physiologique des méduses P. noctiluca. Cette espéce zooplanc-
toniques gélatineuse présente d’importantes abondances en Méditerranée, et pourrait ainsi
contribuer de maniére significative & la BCP par la production de détritus. Cependant,
en dépit de son abondance et de sa biomasse, le zooplancton gélatineux reste rarement
représenté dans les modéles biogéochimiques, en raison des incertitudes globales quant a
son écophysiologie. Pour résoudre ce probléme, nous avons utilisé le SMCE pour la pre-
miére fois en écologie marine. Standard en ingénierie, cette approche probabiliste considére
I’ensemble des paramétres et recherche de maniére combinatoire les groupes de paramétres
qui correspondent & des données expérimentales distinctes. Ici, le SMCE a été appliqué
simultanément & la fois sur des expériences issues de cultures en laboratoire et des observa-
tions de campagnes en mer. Contrairement & d’autres techniques d’inférence de paramétres,
le SMCE cherche des ensembles de parameétres adaptés & la fois aux observations locales
et aux modeéles globaux, tout en tenant compte des incertitudes. S’appuyant sur des
ressources informatiques intensives, le SMCE permet d’estimer précisément les processus
écophysiologiques de P. noctiluca en fonction de la température et des concentrations de
proies. Le modeéle développé reproduit correctement la croissance et la décroissance de
P. noctiluca cultivées en laboratoire et celles échantillonnées dans 'environnement. En
plus des simulations précises, le SMCE permet d’identifier les connaissances manquantes
concernant les processus physiologiques des méduses. En particulier, nous avons montré
que 'export lié au méduse est principalement dépendant des paramétres de prédation et
d’assimilation de la méduse. Dans le contexte de la BCP, ce cadre de modélisation a été
complété par de nouvelles mesures de taux de réminéralisation et de vitesse de sédimenta-
tion du POC excrété par P. noctiluca post-digestion. Ces agrégats fécaux présentent des
vitesses de sédimentation élevées (384 -1329 m.d~!) et des taux de réminéralisation faibles
(0,034 d=1). Ces taux, associés aux abondances de méduses dans le Nord-Ouest de la
Meéditerranée, ont permis d’estimer les flux de carbone entre la méduse et ses proies, ainsi
que sa contribution a ’export de carbone dans le milieu. La contribution des méduses a
I’export total de POC s’est révélée faible & ’échelle du bassin mais importante localement

en raison d’abondances élevées.

Au vue de leur impact significatif sur I'intensité de la pompe biologique & I’échelle locale,
nous supposons que cette espéce pourrait avoir un impact significatif sur les autres es-
peéces planctoniques, qu’elles soient de niveau trophique inférieur ou équivalent. Longtemps
décrite comme une espéce opportuniste et non-sélective, P. noctiluca s’adapte aisément a
son environnement et est capable de supporter de longues périodes limitées en nourriture.

Cependant ’analyse du comportement alimentaire et de 1’écologie trophique des méduses
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in situ est rendue quasi impossible en raison de nombreux biais d’échantillonnages (filets,
migrations verticales). Il est donc primordial d’étudier son comportement alimentaire en

laboratoire.

Dans le prochain chapitre de cette thése, nous chercherons donc & améliorer la méthode de
culture de P. noctiluca en milieu contrdlé. Nous tenterons, pour la premiére fois, de cultiver
cette espéce de scyphozoaire en eau de mer artificielle au sein d’un circuit fermé et quasi-
autonome. Un suivi hebdomadaire de la croissance et des changements morphologiques des
méduses sera réalisé pour s’assurer du bon développement des animaux, suivant différentes
sources de nourriture. Pour finir, nous essaierons pour la premiére fois, d’obtenir une

deuxiéme génération de P. noctiluca issues d’adultes cultivés exclusivement en laboratoire.
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4.1 Introduction

The scyphozoan species Pelagia noctiluca (Forsskal, 1775) could be an ideal pluridisci-
plinary model for research in biology. Contrary to the other jellyfish species, P. noctiluca
presents an holoplanktonic life cycle which means that the development is completed with-
out any fixed scyphistoma stage [251]. The polyp phase was lost throughout evolution, and
the fertilized eggs develop and turn into the juvenile stage directly. The daily spawning
rate by a female can reach several thousands eggs depending on the size of individuals
[280]. The fertilization is external contrary to many other scyphozoans.

P. noctiluca presents also a real interest for ecological research. Since the 70s, P. noctiluca
is considered as one of the most abundant and common species in the Mediterranean Sea
[80, 182, 306, 309]. Recent works highlighted that (i) it occurs preferentially offshore, with
coastal intrusions due to wind events or variations of sea currents [45, 146] and that (i) its
growth mainly depends on food concentration but it can cope with extended food-limited
periods through size shrinking [280].

A gystem was proposed to culture P. noctiluca but the post-fecundation jellyfishes obtained
over 500 days did not present sizes that were comparable to those observed in the envi-
ronment [281]. The authors supposed that conditioning tanks inhibited jellyfish growth
due to the stirring motion, collisions with the container walls that increased the rate of
nematocysts discharge, inability to undertake large vertical migrations, or limited prey
availability. The culturing system proposed in the previous work was made of 5 to 15L
containers depending on organism size and motorised PVC paddles (Fig. 4.1a) rotating to
resuspended younger individuals. Potentially, this method caused lots of stress for organ-
isms. In addition, this method was highly time consuming because it required to change
sea-water frequently (every day or 2 days). No follow-up has been developed over subse-
quent generations, which prevent to certify the sustainability of the culture system.
Many researchers and aquariologists improved methods to culture gelatinous species in lab-
oratory and some were successful [395]. Today, all systems are based on "planktonkreisel"
[188] which maintained organisms in suspension in the water column thanks to circular
currents [494], but the shape of containers are modified in function to species of interest.
The main limitation to culturing gelatinous zooplankton are the food choice, the shape of
tanks, and the current inside, which should vary for each development stage of the jellyfish
[395].

The objective of this study was to develop and optimise a new culture system in close-
circuit in the laboratory for long-term monitoring of P. noctiluca, and offer new research
perspectives. A special attention was also brought on the second generation which will
certify the durability of the method.
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4.2 Material and Methods

4.2.1  Pelagia noctiluca collection and rearing method

Mature jellyfish were collected during the day in the bay of Villefranche-sur-Mer (43.696°N,
7.307°E) with hand nets (1 mm mesh). Females and males were separated into 20L plastic
tanks in the laboratory. Mature males present purple gonads with transverse parallel lines
of tissue whereas the females’ gonads are browner and usually present eggs. The tempera-
ture in the room was fixed to 18°C, which corresponds to the optimal growth temperature
for this species [24], and a circadian cycle was programmed (12h light/ 12h night). All
sexually mature jellyfish spawned daily at 11 am, three hours after switching on the lights.
Gametes were particularly visible in the tanks: unfertilized eggs have a brown-orange color
and are embedded in an amorphous mucus, while the sperm clearly whitened the seawater.
For our experiments, one male and one female were randomly selected to create the first
generation.

The fertilization was realized in smaller plastic tank of 10L filled with artificial seawater
(osmotic water and red sea salt was adjusted at 37%o) at a temperature of 18°C. All the
eggs produced by the female were placed in tanks of 10L using a 0.5 cm wide glass pipette.
Nearly 20 mL of concentrated sperm was added. Then, a slow turbulence was applied
during a few minutes to keep the mucus entire. After three hours, the eggs were recovered
and placed in a non-turbulent artificial seawater to avoid polyspermy. Within four days,

eggs metamorphosed into planula and then ephyrae.

(@) (b)

'ﬂ
N4
¢ \_

Dosing pump
@ 5am, 10 am, 4pm, 10pm
~150 nauplii.ml"

Figure 4.1: Previous and new culturing diagram of jellyfish Pelagia noctiluca with artificial
seawater in a closed recycling system.

Once the jellyfish were able to move in the water column, they were placed in a new closed

system filled with artificial seawater composed of : (i) a Kreisel, (ii) a settling container, (iii)



CHAPITRE 4: IMPROVING THE CULTURE AND GROWTH OF P.
78 NOCTILUCA IN A CLOSED SYSTEM

bacteriological foam and (iv) a water pump (Fig. 4.1b). As mentioned in the introduction,
the Kreisel is a particular aquarium for gelatinous zooplankton comprising an inlet and
an outlet water that create a circular and laminar flow. The dirty artificial seawater was
continually recycled in a settling tank by a bacteriological foam. Microorganisms enable
to denitrify, purify and clean the water culture. Each month, 30% of the artificial seawater
was changed in each Kreisels and biogeochemical variables such as pH (8.2), NOg, NOg

and NH,4 were measured.

4.2.2 Diet and zooplankton prey

Two cultures from the same fecundation were carried out with differents diets composition:
(i) culture 1 (750 ephyrae) was fed with nauplii of Artemia salina, (ii) culture 2 (1030
ephyrae) was fed with a mix of eggs of sea urchins and nauplii of Artemia salina for 50
days after post-fecundation before switching to nauplii only. The nauplii were kept in a
reserve at a concentration of ~150 nauplii.mL~! and were daily injected in each Kreisels
at 5:00am, 10:00am, 4:00pm and 10:00pm with a dosing pump. The prey volume injected
in all cultures was adjusted according to the size and the abundance of jellyfish. At the
beginning, culture 2 started in a 17L Kreisel but when growth started to weaken due to
volume limitation, the jellyfish were gradually transferred to higher volume Kreisels (35L
then 90L). The jellyfish were then fed with diverse zooplankton preys coming from the
daily sampling in the bay of Villefranche-sur-Mer (salps, copepods, pteropods and other
gelatinous zooplankton). At day 130 post-fecundation, culture 2 from the 90L Kreisel
was split in two : (i) in laboratory, 12 specimen were placed in four large containers
of 15L filled with natural seawater, without turbulence, and fed twice a day with large
zooplankton preys; and (ii) 14 specimens were fed with adult Awrelia aurita and were
placed at the Oceanographic Museum of Monaco in a open system of natural seawater
and a large 200L Kreisel to overcome the volume limitation of our laboratory. In our

experiments, P. noctiluca was fed ad libitum.

4.2.3 Measurement and statistical analysis

To compare jellyfish growth rates between our cultures and with previous studies, size
measurements of bell diameters were performed from lappets to lappets. Each week, six
to ten randomly-selected jellyfish were isolated from each culture and placed individually
in a Petri dish with a small amount of seawater. The organisms smaller than 2 cm were
measured using a binocular loup (Zeiss Stemi SV11) and each specimen was photographed
with a digital camera. Their body size dimensions were measured by photo analyses using
Adobe Tllustrator CS6. A correction was applied to take into account the magnitude under
which photographs were taken. For organisms larger than 2 c¢m, body size was measured

with a ruler to the nearest millimetre. A special care was taken when deploying the
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umbrella and the lappets in a Petri dish.

Additionally, the growth rates (u; d=!) were calculated from the carbon weight (CW)

with the same approach as the one described in Lilley et al. (2014) [281]. Thus, all size

measurements were converted into carbon weight following the relationship CW=0.235 x

BD3115 prior to calculating p over the consecutive times periods, such as :
In(CW2/CW1)

=" —n (+1)

4.3 Results

4.3.1 Effect of diet on jellyfish growth

Culture 1, fed only with nauplii, was conducted over 97 days post-fecundation while culture
2 was extended for 161 days post-fecundation (Fig. 4.2). In culture 1, the jellyfish size
ranged between 0.23 and 1.75 cm with an average of 0.65 cm. Moreover, the mean growth

rate was estimated at 0.066 d—1.
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Figure 4.2: Evolution of the size bell diameter and growth rates of the jellyfish Pelagia
noctiluca cultured in a 17 L Kreisel and feed with (i) nauplii of Artemia salina
and a mix of sea urchin and (ii) nauplii A.salina.

From the ephyrae stage, the characteristics of oral morphology, such as gastric cavity and
oral arms, changed continuously. The first gastric filaments were observed 28 days after
fecundation, when the jellyfish were around 0.5 cm large. Meanwhile, the preliminary
tentacles appeared 48 days after fecundation when the jellyfish measured approximately
0.8 cm. Unfortunately, no gonads and consequently no eggs production could be observed.
The jellyfish size of the culture 2-0 ranged between 0.23 cm and 2.7 cm with an average
of 1.18 cm. The average growth rate was slightly greater than the one of the previous

culture with a value of 0.074 d=!. Even if the number of ephyrae in culture 2 was higher
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than culture 1, the jellyfish size times series clearly showed that culture 2 grew faster than
in culture 1 (Fig. 4.2). Moreover, at 74 days post-fecundation individuals reached their
maximal size (around 2 cm) in the 17L Kreisel. This result could be due to the fact that sea
urchins eggs added with nauplii in culture 2 potentially bring additional nutritive values
which permit a better development.

In this last case, the first gastric filament and oral development was observed at 18 days
post-fecundation when jellyfish measure 0.4 cm, while tentacles implantation took place
38 days post-fecundation so when jellyfish measured 1 cm. Here also, no gonads and eggs

production were observed.

4.3.2 Space effect on the jellyfish growth rate

In the culture 2-1 (Kresiel of 35L), jellyfish size increased and reached an equilibrium at
4 cm (Fig. 4.3a) after 119 days post-fecundation. Thus, compared to culture 1 (17L),
the doubling of the volume capacity clearly had a positive effect on the specimens’ size.
Considering the periods of positive growth, the average growth rate in culture 2-1 was
around 0.07 d~'. At day 130 post-fecundation, when culture 2-1 was split and transferred in
the 90L Kreisel to become culture 2-1-1, the growth started to increase again exponentially
with an average growth rate around to 0.03 d~'. Nevertheless, in these two cultures no

eggs production and gonads formation were observed.
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Figure 4.3: (a) Bell diameter size and (b) growth rate in different volumes of Kreisels (17L,
35L, 90L, 200L) and individual tanks without turbulence.

Culture 2-2 (Kreisel of 90 L), the equilibrium was observed around 7 c¢m, 110 days after
fecundation. Here also, when this last culture was split in two : (i) large tanks without

turbulence and (ii) a larger 200L Kreisel (culture 2-3), jellyfish growth increased to achieve



4.4 DISCUSSION 81

a maximum size at 9 cm and over 11 cm at day 150 and 164 post-fecundation, respectively.
To compare with Lilley et al. (2014) [281] observations, jellyfish size at 150 and 164 days
after fecundation was less than 4 cm for the best run which correspond to organisms 7 cm
lesser than our system. The growth rate versus bell diameter was performed during posi-
tively growth periods from all cultures 2 (Fig. 4.3b). The new power relationship equation
was estimated such as: u= 0.105 x BL=0-2% (r2-0.28, n=58) (Fig. 4.3b, red curve).

In the last culture of our experiments (culture 2-3), the gonads formation and eggs produc-
tion were observed when jellyfish reached 6 cm, so approximately 110 days after fecunda-
tion. At this moment, eggs and sperm were released daily at 11am. The eggs were viable
and the growth of a second-generation culture was monitored (Fig. 4.4). This culture be-
gan in a Kreisel of 171 where 700 ephyrae were added. At the 40" day post-fecundation,
the second generation culture was split in two different 17L Kreisels: one with 100 ephyrae
(blue dots) and the other with 600 ephyrae (black dots), both fed with nauplii of A. salina.
The jellyfish born from this second generation reached sizes that are similar to ones from

the previous cultures (Fig. 4.4), therefore demonstrating the replicability of experiment.
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Figure 4.4: Growth of the second jellyfish generation in Kreisel of 171 artificial seawater.

4.4 Discussion

4.4.1 Culturing optimisation

This study shows how to achieve a perennial culture of P. noctiluca in a controlled and
enclosed system with artificial sea water. To our knowledge, this is the first study showing
that P. noctiluca can be cultured with an optimal growth rate. Thanks to our culturing
systems, it is possible to control the life cycle by choosing the development stage of in-
terest. Moreover, our culture system produced specimen larger than 11 cm and this is a
clear optimisation compared to the previous study [281]. Contrary to the initial system of

Lilley et al. (2014) [281], our experiment produced jellyfish with sizes that are comparable
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to the ones observed in situ, where the median and the higher values recorded for adult
P. noctiluca were around 9 cm and 21 cm in the Ligurian sea, respectively. Regression
between growth rate and bell diameter are more optimistic than the one found by Lilley
et al 2014 [281].

The effect of turbulence seemed relatively negligible on the jellyfish development. Never-
theless, it was essential to keep a moderate water circulation in order to avoid any choc and
damage on the Kreisel walls and maintain the jellyfish in suspension. The main difficulty
of our culturing system was to adjust the amount of prey concentration to satisfy an ade-
quate energy input while avoiding the accumulation of waste from the unassimilated food
items. According to our experiment, prey quality and concentration and the total available
volume were the two most limiting factors in the culturing systems. During the first stages
of development (from ephyra to juvenile), sea urchin eggs mixed with nauplii of A. salina
seemed to be enough to obtain an optimal growth, as they potentially bring additional
nutritive values which permit a better development. Moreover, it has been demonstrated
that rotifers were particularly appreciated by jellyfish ephyrae [494], and could present an
other additional food source. In the same way, previous studies have shown that for P.
noctiluca [200, 212| but also for other scyphozoan species, such as A. aurita [109, 184]
or Chrysaora plocamia [404], increasing quantity and diversity of prey produce a greatest
growth responses due to the different supply of essential nutrients. Nevertheless, in lab-
oratory, the feeding behavior of P. noctiluca showed that they prefered a larger diversity
of gelatinous prey, such as salps, chaetognaths, pyrosomes and other jellyfish species like
Awrelia aurita. These trends were also highlighted by the growth rates measured in all
type 2 cultures (Fig. 4.3). The jellyfish seem to target fish larvae and juveniles in in situ
conditions [415]. The attractive feature of our study was that our experiments were only
performed using restricted volumes of artificial seawater which is uncommon to scyphozoan
rearing [494|. Nevertheless, growth rates are controlled by the Kreisel volume. According
to both results on prey concentration and volume capacity, we advise to begin the cultures
in a volume of 17 L, by feeding them with rotifers and nauplii of A. salina to increase
encounter rates. Once the jellyfish become larger than 2 ¢m, the organisms can be trans-
ferred in larger Kreisel with gelatinous preys such as A. aurita or adults A. salina. Thus,

these conditions suggest additional cultures of rotifers, A. salina and A. aurita.

4.4.2 Life cycle reviewing of P. noctiluca

First of all, seawater temperature seems to affect the number of pulsation [489] and the
time of the development of jellyfish [22, 337]. The morphological changes discussed are
based on observation made at 18°C. The eggs produced by P. noctiluca measured 300 um
and are larger than the eggs from any other scyphozoan [47]. One day after fecundation,

the brown color of the eggs cleared, oocysts turn on themselves and the asymmetry can be
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observed. Rapidly, this distortion amplifies to generate a planula larvae with a one-sided
oral extremity [418|. Three days after fecundation, the larvae are bell-shaped, the oral face
becomes cruciform [414], and the first contractions appear due the development of both
the manubrium and the gastric cavity. Noteworthy, from this stage called "cone larva",

each individual begins to float in the water column (Fig. 4.5).

Figure 4.5: Overview of the P. noctiluca life cycle.

The last larval stage is called the "ephyra", which approximately measures 2.5 mm and is
achieved four days after fecundation. The eight marginal lobes subdivided in two small lips
are clearly recognizable. The gastric filament becomes visible at the 18 post-fecundation
day in our experiment when the average size of jellyfish is 4.1 mm. This is slightly larger
than previous observations where filaments became visible at 3.5 mm [414]. Similarly, the
four primary marginal tentacles are well developed and four secondary tentacles appear
at 9.6 mm against 8 mm in the first morphological description of the species [414]. The
juvenile stage was considered to begin from tentacles apparition to sexual maturity. With
time, the mesoglea thickens, the warts on the umbrella are organized in regular rows,
and the abundance of gastric filament increase [248, 414] and the yellow color changes
progressively to the pink color that is typical of the adults. In our study, gonads formation

and gametes emission were observed for jellyfish higher than 6 ¢cm. But the literature
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suggests that sexual maturity is reached around 4 or 5 cm. Nevertheless, the jellyfish

placed in tanks without turbulence seem to develop their gonads faster [248, 414].

4.4.3 P. noctiluca, as a new multidisciplinary model

The cultures set up in laboratory showed that organisms could be developed as an ex-
perimental model and offer many perspectives for a large diversity of disciplines, from
ecophysiology to developmental biology or molecular biology. In ecology, the trophic po-
sition of P. noctiluca in pelagic ecosystems remains poorly understood. The variations of
the stable isotope ratios of carbon (§'3C) and nitrogen (§'°N) could be used to overcome
this uncertainty, as it has become a popular method to understand the fluxes of energy
within food webs [323]. 65N isotopes are transferred from preys to organisms of higher
trophic level while accumulating higher concentrations of N. In marine systems, such
enrichment leads to a difference of nearly 2-3%o in §'°N across trophic levels [317]. The
enclosed system presented in our study could be used to develop cultures of P. noctiluca
by considering several types of food sources to derive the corresponding enrichment ratios
during the development of the jellyfish. Then, the resulting stable isotopes ratios could
be used to identify the specific preys of P. noctiluca from gut contents sampled in situ.
Interestingly, P. noctiluca can with stand long starvation periods, suggesting it can feed
on unexplored or underestimated food sources, such as microzooplankton.

Even if the ecophysiological processes of P. noctiluca such as respiration or reproduction
[280] are relatively well known, many uncertainties remain concerning the rates of inges-
tion, assimilation, excretion or egestion (Chapitre I1I). These mechanisms are very difficult
to estimate because they are strongly controlled by environmental conditions and jellyfish
size [281]. The present culturing system could help experimental scientists to understand
such processes and their variation as a function of jellyfish growth and temperature.

Our enclosed system could also be used in development biology, cell biology and genomics.
Indeed, P. noctiluca produces a blue light around 475 nm [414, 436] generated by a photo-
protein [339]. Even if scyphozoans have been primarily used for studying bioluminescence
understanding [353], the cells in charge of this light emission are unknown. Moreover, the
culture can help in the fields of genomics and transcriptomics to highlight the importance
of numerous stage-specific transcription factors that drive the changes in morphology and
function. The possibility to keep a lineage over several generations in controlled conditions
should enable studying the species’ genome and transcriptome. To conclude, the continu-
ous availability of individuals under controlled conditions could help to generate a genomic

map of genes expression following the growth of this species.

Résumé du Chapitre IV et transition vers le chapitre V. La méduse Pelagia noc-

tiluca est considérée comme l'espéce de scyphozoaire la plus abondante dans le bassin
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Ouest de la mer Méditerranée. Elle a potentiellement une forte influence sur la structure
du réseau trophique et les flux de carbone sous jacents. De plus, des travaux récents ont
mis en évidence la longévité de ces méduses (durée de vie entre 1 et 2 ans) ainsi que leur
capacité a faire face aux périodes limitées en nourriture [280, 281|. P. noctiluca posséde de
nombreux atouts pour devenir un nouveau modéle d’étude pluridisciplinaire. En effet, le
cycle de vie de cette espéce est simplifié et ne présente pas de phase de polypes (cycle holo-
planctonique). Le développement complet en captivité, de P. noctiluca a été réalisé avec
succes dans une étude antérieure [281], mais les méduses post-fécondation obtenues n’ont
cependant pas grandies & des tailles comparables a celles observées dans I’environnement.
Nous avons donc proposé une nouvelle méthode de culture en laboratoire grace & un systéme
fermé en eau de mer artificielle. A partir d’une reproduction de méduses adultes collectées
dans la baie de Villefranche-sur-Mer, les éphyrules ont été placées dans un premier systéme
fermé (17 L) avant d’étre transférées dans des systémes de culture plus volumineux de 35
L, 90 L et 200 L, suivant leur croissance. Les courbes de croissances obtenues ont montré
une premiére phase exponentielle, suivie par une phase d’équilibre. Une seconde phase
exponentielle a ensuite été observée aprés chaque transfert dans des systémes de culture
plus volumineux. De plus, les taux de croissance optimaux enregistrés suivant la taille de
I'ombrelle sont nettement plus élevés que ceux obtenus dans I’étude précédente. La taille
maximale de 'ombrelle atteinte & partir de notre systéme est de 11.7 cm, soit une taille

comparable & celles mesurées en mer Méditerranée.

Maintenant que nous sommes en mesure de cultiver efficacement P. noctiluca, nous pou-
vons mettre en place des séries d’expériences en milieu contrélé pour étudier le niveau
trophique de 'espéce P. noctiluca et définir ses proies principales. En écologie, deux méth-
odes sont couramment utilisées pour estimer le niveau trophique d’une espéce : I'analyse
des contenus stomacaux et I’application des isotopes stables (SIA). L’utilisation des con-
tenus stomacaux renseigne principalement sur les proies ingérées au moment présent. Il
est donc possible d’avoir des informations sur chacune des proies et de les classer & des
niveaux taxonomiques variables, suivant leurs degrés de digestion. Cependant, les con-
tenus stomacaux ne renseignent pas sur la qualité de la matiére assimilée. En revanche,
I'utilisation des isotopes stables du carbone et de ’azote renseigne essentiellement sur la
source (terrestre ou marine) et le niveau trophique des proies assimilées (producteurs pri-
maires, prédateurs supérieurs), selon le principe du "tu es ce que tu manges" [370], ou plus
précisément du "tu es ce que tu assimiles" [323]. Classiquement, les mesures d’isotopie
s’effectuent sur les organismes dans leur globalité ("bulk") mais la composition en isotopes
stables de l'organisme peut étre spatialement et temporellement trés variable [147]. Pour
diminuer cette variabilité, des études récentes proposent d’analyser la signature de certains
acides aminés pour mettre en évidence les liens trophiques. Dans le prochain chapitre de
cette thése, nous proposons d’évaluer ’écologie trophique de l'espéce P. noctiluca & partir

des approches décrites ci-dessus : ’analyse des contenus stomacaux, l’'isotopie du bulk et
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celle sur des acides aminés.
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5.1 Introduction

Recently, jellyfish are no longer considered as trophic dead ends but as organisms that
occupy a trophic level equivalent to fish and that significantly contribute to the flow of
energy and organic matter through the food web [147, 305|. Jellyfish are generally deemed
as a group of organisms that eat more or less the same type of prey throughout their exis-
tence [53], and that feed on one or two trophic levels [358]. However, the trophic position
of jellyfish is not clearly defined due to the lack of data and their fast digestion rates. In
order to better understand the role of jellyfish in marine food-webs, their trophic position
and the way they store energy remain to be precisely determined.

Gut content analysis is the most direct approach to determine species trophic positions.
Jellyfish are able to capture, ingest and assimilate a wide range of planktonic organisms
from hard-bodied crustaceans to soft-bodied gelatinous species [384, 388] which impacts
average digestion times. For example, the digestion time of Pelagia noctiluca (scyphozoa)
ranges between two and four hours depending on the ingested prey [388]. Such fast diges-
tion rates imply that gut content analyses provide only a snapshot of the jellyfish feeding
patterns and limit the assessment of their trophic position. Moreover, gut content analy-
sis do not provide information on the assimilated matter but on the abundance of preys
ingested and partially digested. Finally, it further underestimates the role of smaller size
classes which are more difficult to detect [384].

An alternative approach to estimate species trophic positions is the stable isotope analysis
(SIA) of tissues. Assessing the variations in the stable isotope ratios of carbon (§'3C) and
nitrogen (6'°N) is now commonly used in ecology to identify the assimilated food and un-
derstand the flux of energy within food webs [323, 361]. The signature in !3C across trophic
levels remains the same (< 1%o enrichment between two trophic levels) and indicates the
original source of carbon used by primary producers. It can therefore help in determin-
ing temporal and/or spatial diet shifts. In contrast, the >N signature has been used to
identify the trophic position of various marine organisms. During catabolism, retention of
heavy nitrogen forms is higher and leads to a larger enrichment for "N compared to “N.
15N isotopes are transferred from prey to predators so that organisms of higher positions
exhibit higher §'°N signatures. In marine ecosystems, the average '°N enrichment is 2-3%o
across species of varying trophic level [317, 329, 361]. However, studies that applied STA
on jellyfish highlight that §'3C signatures are biased by the heterogeneous distribution of
lipid contents between different body parts [118, 474]. So far, only one study investigated
the fractionation of C and N between a jellyfish species (Aurelia aurita) and its prey [118].
Laboratory feeding experiments indicated scyphozoa increased +4%o in §'3C and +0.1%o
in 6N compared to their diet. More research is needed to develop and apply the SIA
approach on gelatinous zooplankton.

Recently, the ecological application of STA of individual amino acids (AAs) wvia gas chro-
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matography isotope ratio mass spectrometry (GC-c-IRMS) gained a lot of interest as it
provides more accurate estimates of trophic positions [321]. Individual AAs are commonly
divided into two groups according to their relative fractionation during trophic transfer
[372] : (i) trophic AAs (i.e. glutamic acid, aspartic acid, alanine, leucine, isoleucine, pro-
line and valine) with large nitrogen fractionation (A n-AA > 5%0); and (ii) source AAs
(i.e methionine, tyrosine and phelylalanine) with lower trophic fractionation (A n-AA <
1%0). The best proxies among the trophic and source AA groups are the glutamic acid
(Glu) and phenylalanine (Phe) because they show significantly different °N-enrichment
(+8.0%0 and +0.4%¢ on average, respectively) [90]. Trophic relationships inferred from
amino acids composition could be possible according to two other groups of AAs. Indeed,
the essential AAs (EAA; Thr, Val, Met, Ile , Leu and Phe) are very conservative indicators
of diet compared to the non essential AAs (NEAAs; Asp, Glu, Gly, Ala and Ser) which
reflect variations in AAs catabolism of various origins such as glycolysis or citric cycle.
To our knowledge, no studies have estimated trophic discrimination factors among AAs in
jellyfish in spite of their potential interest.

The Mediterranean Sea seems to experience a constant increase in the abundance of some
jellyfish species [68, 103]. Recurrent blooms of various gelatinous zooplanktonic species
occur in the basin, but the most famous is the mauve stinger Pelagia noctiluca [46, 497].
Since the 70s, P. noctiluca is considered as one of the most common and abundant species
in the Mediterranean Sea [478]. Large swarms usually occur in pelagic ecosystems from
March to May, but also in summer to a lower extent, as large specimens are recorded near
the coast [309]. Its persistence is due not only to its behavior [303, 503], but also to the
environmental [182, 244] and hydrodynamic conditions of the Mediterranean Sea [146].
P. noctiluca is believed to be a non-specific predator [80, 413] which most likely plays a
very important role in structuring the trophic chain and may potentially favor small zoo-
plankton by feeding on their larger predators. However, the exact role of these jellyfish in
ecosystem functioning remains unclear since the type and quantity of prey they ingest are
mostly unknown and their trophic level is still debated.

The aim of this study is to carry out several gut content analyses on P. noctiluca sampled
in the bay of Villefranche-sur-Mer (NW Mediterranean Sea) to estimate the potential se-
lectivity of this species. From laboratory cultures, the fractionation of C and N between
several jellyfish species and their preys is investigated based on the analyses of both tissues
and amino acids. Furthermore, the time needed for a jellyfish isotopic signature to reach
a new steady state after a switch in the diet with high end member spacing in their iso-
topic composition is also estimated. This will be useful to understand the turnover rates
of tissues and to assess the representativeness of isotopic signatures measured on adult P.

noctiluca sampled in situ.
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5.2 Material and Methods

5.2.1 Gut content analyses

Between 2015 and 2017, 61 P. noctiluca adults were collected using a hand net in the bay
of Villefranche-sur-Mer (French Riviera; 43°41’N, 7°18’E) and along monitoring transects
between Villefranche-sur-Mer and Corsica (42°34’N, 8°45’E). Freshly caught jellyfish were
immediately dissected and gastric pouches were rinsed several times with filtered sea water
(10 pm; Fig. 5.1). Samples were conserved with formaldehyde 4% in small flask of 250 mL.
In the laboratory, preys found in gut samples were identified under a dissecting microscope
(Zeiss Stemi SV11) using a Dollfus counting chamber to fractionate the samples and facil-
itate the counting. Owing to the partial digestion of the preys, taxonomic identification at
species-level could not be achieved, yet the identification was realized at the lowest possible
taxonomic level and the absolute and relative abundance of each groups were reported. To
assess if P. noctiluca exhibit selective feeding behaviour, the relative proportions estimated
on each individual medusae were compared to environnemental proportions as follows :
Ti/Di

R STy o
with r; and pi corresponding to the proportion of each group observed in gut content and
in situ respectively and m number of groups. Zooplankton in situ abundance was obtained

from the weekly sampling in the bay of Villefranche sur Mer [411, 486].

Oral view

Bell

Gastric
cavity

Oral arms

Lateral dissection of the jellyfish
Rinsing the gastric cavity with 10um filtered sea water

Storage with 4% Formaldhehyde

Figure 5.1: Dissection, sampling and conservation protocol of the Pelagia noctiluca gut
contents carried out on 61 individuals sampled in the North-West Mediter-
ranean Sea between 2015 and 2017.
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5.2.2 Laboratory cultures

Jellyfish cultures were carried out in the Laboratoire d’Océanographie de Villefranche and
at the Oceanographic Museum of Monaco. These cultures enabled to study six relation-
ships between predators and preys under fully controlled conditions: (i) P. noctiluca vs
Artemia salina, (ii) P. noctiluca vs Salpa fusiformis, (iii) P. noctiluca vs Aurelia aurita, (iv)
Clytia hemisphaerica vs A. salina, (v) A. aurita vs A. salina and (vi) Phyllorhiza punctata
vs A. salina. More details about the cultures are presented in chapter IV of the present
thesis. All jellyfish samples were stored at -20°C until isotopic analyses were performed.

A total of 40 randomly chosen medusae of similar size were collected from the same Kreisel.
These specimens were initially and exclusively fed with A. salina and were equally dis-
tributed to two large non-turbulent crystallizers in which they remained for 17 days: (i)
in the first one, specimens were fed with thawed salps and (ii) in the other one, organisms
were fed with sea urchins eggs. At time 0 (control), 2, 4, 6, 8, 10, 12, 15 and 17 days,
two jellyfish per crystallizer were sampled and stored at -20°C until isotopic analyses were

performed.

5.2.3 Elemental analyses (EA)

Once removed from the freezer, biological tissues were dried in tin cups for 14h at 60°C. The
tins cups were closed in order to avoid any pollution from the surrounding environment.
The wet and dry weight of each sample was estimated using a microbalance. In the EA;
each sample was pyrolysed in a combustion oven at 900°C and gases were transferred in
the reduction oven to neutralize oxides and to keep C and N compounds only (Fig. 5.2).
Carbon and nitrogen isotope measurements were obtained by an Elemental Analyzer (EA
VarioPyroCube) coupled to continuous flow isotope ratio mass spectrometer Isoprime 100

(IRMS). Stable isotope abundances were expressed according to the following expression :

X = (M — 1) x 100 (5.2)
Rstandard

where X is 13C or °N and R is the corresponding ratio *C/*2C or >N/!N. The standard
for 13C and '°N were acetanilide (-27.62%0 13C; 1.52%0 °N), caffeine (-27.77%0 3C; 1.00%0
15N) and ammonium sulfate (20.3%0 1°N). The elemental analyzer was also used to measure
the %C and %N from the dry weight.
One specific experiment using P. punctata and A. aurita specimens fed with A. salina
and P. noctiluca specimens fed with A. aurita was used to estimate the heterogeneity of
isotopic signature between different organs of the jellyfish (bell, oral arms, tentacles and
collars, Table 5.1).
In the environment, the isotope signature of predators change continuously according to

seasonal prey variations. To determine the time needed to stabilize their stable isotope
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signature after diet change, we performed times series analysis using both salps and sea
urchin eggs as food and we estimated the jellyfish turnover rate following an decreasing

exponential function such as:
y(t) =ax e +¢ (5.3)

where y(t) is the stable isotope value in P. noctiluca tissues through time t and b is the
turnover rate. Parameters a and ¢ represent the difference between initial and final steady

state 6'°N values and the data-derived final steady state §'°N value, respectively.

=
I_I [ . }
@—> = | — @_b @

Weigh the empty tin capsule

Place the sample in the tin capsule

EA-IRMS

Drying the sample in an oven (60 °C)

Weigh the dry matter
Sample analysis to EA-IRMS

Figure 5.2: Biological sample protocol for the 3C and "N bulk isotope analysis with Ele-
mental Analyzer (EA) coupled with Isotope Ratio Mass Spectrometrer (IRMS).

5.2.4 TIsotope analyses of amino acids

Once thawed, biological tissues were placed in small vials of 1 mL and the methods of
Chikaraishi et al. (2007; 2009) [87, 88] were used to extract amino acids (Fig. 5.3). Briefly,
an acid hydrolysis step was realized to release individual AAs from peptide and protein
sample. A volume of 200 ul of 12N HCI was added in the vials that were further sealed
with heat-resistant cap and PTFE tape and heated at 110°C between 12 and 24 h. The
organic matter was filtered on GHP Nanosep filter and centrifuged at 10000 rpm during 10s.
The filtrate matter was collected and placed in a new vial. The hydrophobic compounds
were removed in each vial by adding of 200 I of n-hexane/dichlorométhane (DCM) (3:2,
v:v). Fews seconds after mixing, two distinct layers were observed: an organic phase with
hydrophobic compounds and an acid phase containing amino acids. The de-lipidation
method was realized three times by keeping the acid phase of each run. The vials were

flushed with Ny in order to evaporate the solvent. The AAs were stabilised by isopropyl



5.2 MATERIAL AND METHODS 93

and pivaloyl groups through a two step derivation: 200 pL of thionyl chloride/2-propanol
(1:4, v:v) were added before the addition of 200 uL of pivaloyl chloride/DCM. Each step
was terminated by heating samples for 2 h at 110°C and cleaning twice with 300 pL of
DCM after No flushing. Then, 200 uLi of distilled water were added.

Jellyfish sample

"%oe@’eg

AA - Isopropyl Ester

o=

Pivaloyl - AA - Isopropyl Ester

[9)

He flow
v

—
 — N

3, COMBUSTION IRMS

4

3

15N (%)

AA3

Abundance

b3

Elution time B3C (%0)

o Hydrolysis o 1<t derivatization : Esterification e Adjusting volume with dichlorométhane

- Oo
9 Filtration e 2™ derivatization : Acylation Mesure at GC-MS on 10% of the sample
(Visualisation of amino acid spectra)

@ Lipidremoval ) Amino acid extraction () Mesure at GC-MS on 90% of the sample

(Nitrogen and carbon isotope estimation
of amino acid)

Figure 5.3: Biological sample protocol adapted from Chikaraishi et al. (2007; 2009) for
the 13C and N amino acids isotope analysis with Gas Chromatography-Mass

Spectrometry (GC-MS) and Gas Chromatograph Isotope Ratio Mass Spec-
trometrer (GC-c-IRMS).

Samples were extracted and dehydrated with 500 pL of n-hexane/DCM (3:2, v:v). The
resulting solution was separated in two phases, the AAs in organic solvent above and the
water below. The AAs solution was filtered on GHP Nanosep filled to 1/3 by MgSO,4 and

centrifuged at 10 000 rpm during 10s to remove residual water. The volumes were adjusted
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after being flushed with Ng, with 500 pL. and 20 puL of unnatural amino acid §-Alanine
concentrated at 100 ng.ul~!. All vials were injected in the Gas Chromatograph (Agilent
7890 GC) coupled to a single-filter Agilent 5975C MSD Mass Spectrometer (MS) and an
IRMS wia an Isoprime GC5 interface to record respectively spectrum and isotopic amino

acids signature in carbon and nitrogen.

5.2.5 Statistical Analyses

A clustergram analysis was performed on log transformed gut content observations to
represent our dataset. This visualization method created different groups thanks to a hi-
erarchical cluster analysis (Bray Curtis distance with complete linkage, R software) and
illustrated the result through a heatmap graph. This exploratory analysis enabled us to
highlight the important groups while giving us information according to sample period.
A Local Similarity Analysis (LSA) was applied on the gut content observations to find
complex dependence associations among species. In other words, LSA results were used to
construct a theoretical ecological network which allowed an easy visualization of the most
significant inter-species associations within the jellyfish stomachs.

A non parametric one-way variance analysis was performed for each stable isotope ratio to
test for differences in §'3C and §'°N among different body parts of adult P. noctiluca fed
with A. aurita in laboratory. This analysis was followed by a pairwise Mann-Whitney test
to identify the groups explaining the significant differences. A student test (¢-test) was
used to compare carbon and nitrogen isotope signature between the oral arms and bells of
A. aurita. Normal distribution and homogeneity of variance of data were verified prior to
t test using Shapiro test and Fisher test.

We used correspondence analysis (CA) to explore differences in AAs relative abundances
between samples. CA is an ordination technique that enables describing community struc-
ture from multivariate contingency tables with frequency-like data (i.e abundances derived
from countings with integers and zeros) that are dimensionally homogeneous [269]. Hierar-
chical clustering analysis was performed on the samples’ scores along the first components
resulting from the CA to classify the gut content samples according to their similarity in
AAs composition. Euclidean distance was used to compute the distance matrix from which

a hierarchical dendrogram was generated using Ward’s aggregation link [269].

5.3 Results

5.3.1 Gut content analysis

A total of 26 different taxa and types of detritus were observed from the 61 P. noctiluca

gut contents. The most abundant taxa were copepods with in average 75 individuals per
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jellyfish, followed by pteropods and salps with 11 and five individuals per jellyfish re-
spectively. Surprisingly, 964 and 14 plastic fibers and macroplastics were also observed
which correspond respectively to 18 and 0.2 pieces per jellyfish. The clustergram anal-
ysis (Fig. 5.4a) highlighted that: (i) copepods, plastic fiber and pteropods are found in
relatively higher abundances than other groups in the jellyfish stomachs throughout the
year, and (ii) summer samples were different from samples in others seasons. Taxa such
as copepods, pteropods, crustaceans, salps, appendicularians and gastropods were present
in greater proportions during the most productive seasons (spring and autumn). Five P.
noctiluca gut contents were separated from other samples due to a large amount of plants
debris, insects and macro plastics which show a significant coastal bias. The zooplank-
tonic preys network found in P. noctiluca gut (Fig. 5.4b) highlighted a cluster of taxa
which dominated and are essential in the jellyfish diet. Indeed, copepods, plastic fibers,
pteropods, salps, appendicularians, crustaceans, gastropods, pyrosomes and chaetognaths
represented respectively 60, 13, 9, 4, 4, 3, 3, 1 and 0.2% of the total abundance.

@ — — — ] (b)

e

il ‘ ‘7‘_‘ ‘ | Chaetognaths
‘ ‘ ‘ Ostracods Pyrosomes @)

Summer

Pleropods

Spring
Crustaceans

Copepods

Fall Copepodes eggs Gastropods

Salps

Macroplastics

(@)

Plastic fibers
Winter

Appendicularians
Gastropods larvae

Log,, + 1 abundance of prey
in P. noctiluca gut contents

Fish cggs
Summer

Siphonophores  Cladocereans

Figure 5.4: (a)Heatmap resulting from the clustergram based on the logl0 transform and
(b) zooplanktonic preys network of groups abundance found in P. noctiluca
gut content. Hierarchical classification obtained by Bray-Curtis distance with
complete linkage and network is based on covariance matrix with threshold at
0.2.

P. noctiluca did not show clearly positive selection for specific food items except for fish
eggs and salps. However, many uncertainties could bias this result, such as the unknown
digestion rate and its potential variability as a function of zooplankton preys composition.
In addition, the zooplankton data we used come from a coastal sampling station that could
be unrepresentative of the prey composition prevailing at the location where the jellyfish

originally fed. For all these reasons, the selection index will not be discussed in the next
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sections.

5.3.2 Bulk isotopes analysis

Body parts analysis. The tissue-specific differences in stable isotope composition were
studied on the three following species: P. punctata, A. aurita and P. noctiluca (Table
5.1). P. punctata and A. aurita specimens were fed with A. salina whereas P. noctiluca
specimens were fed with A. aurita. No significant differences in bulk isotopic signatures
were found between oral arms and bell for P. punctata or A. aurita (t-test; p-value >
0.05). Nevertheless, the one-way variance analysis showed that P. noctiluca gonads and
collars had significantly higher isotopic signatures compared to the bell, oral arms and
tentacles. Moreover, gonads had significantly higher C/N ratios (p-value < 0.01 in both
cases) compared to the bell, oral arms, collars and tentacles. In light of these results
and previous studies [118], the lipids that are present in much higher proportion in the
gonads were suspected to induce a bias in the isotopic signature of the tissue samples. To
overcome this problem, all following analyses were carried on juveniles or adults without

gonad tissues.

Tableau 5.1: Biochemical and stable isotope composition (mean + std) of bell, oral arms,
collars and gonads from A. aurita, P. punctata and P. noctiluca cultivated
in the laboratory and fed with A. saling or A. aurita.

Predators Body part Food Sample dry N (%) C (%) C/N st3c (%0) 51PN (%0)
mass (mg)

A. aurita Bell A. salina 11.45 + 1.87 1.62 £ 0.45 5.62 £ 1.47 3.49 £+ 0.19 -18.80 + 0.99 12.90 + 0.48
Oral arms A. salina 7.59 £+ 3.78 1.79 £ 0.26 6.52 £ 0.77 3.65 £ 0.17 -18.24 + 0.21 12.48 + 0.51
P. punctata Bell A. salina 10.77 + 2.62 1.7 £ 0.49 6.66 + 1.87 3.92 £+ 0.03 -18.34 12.14 £+ 0.01
Oral arms A. salina 4.85 £+ 0.06 4.51 £+ 0.33 18.0 £ 1.35 3.99 £+ 0.01 -18.57 £ 0.01 12.5 £ 0.14
P. noctiluca Bell A. aurita 14.43 + 6.32 2.94 £ 2.1 9.14 + 6.0 3.16 +£ 0.11 -17.34 £+ 0.22 11.66 + 0.62
Oral arms A. aurita 10.97 + 3.03 3.57 + 0.43 14.20 4+ 2.28 3.99 £ 0.47 -17.71 £+ 0.62 12.64 + 0.44
Collars A. aurita 7.65 + 2.33 2.96 £+ 1.41 9.88 + 4.35 3.39 £ 0.15 -16.61 £ 0.5 12.08 + 0.4
Tentacles A. aurita 7.40 £ 3.19 7.52 £ 0.17 27.91 + 2.64 3.71 £ 0.38 -17.78 £ 0.27 12.26 + 0.4
Gonads A. aurita 7.03 £+ 2.40 6.72 £+ 0.24 29.4 £+ 0.74 4.38 + 0.1 -18.89 + 0.19 13.07 + 0.23

Bulk fractionation values for different jellyfish species. The bulk fractionation
measures for the four prey-predator relationships were similar (Fig. 5.5). The fractionation
between A. salina cultured in Villefranche-sur-Mer (§13C = -20.8 4+ 0.38; §1°N= 13.09 +
0.32) and P. noctiluca (6'3C = -19.7 + 0.4; §'°N=14.4 4 0.4) or C. hemisphaerica (6*3C
=-19.6 + 0.9; 6"°N= 14.7 + 0.6) was around +1.0 or +1.2%¢ 6'3C and +1.3% or +1.6%o
SN, respectively. Concerning the relationship between the A. salina cultured in Monaco
(613C = -20.1 &+ 0.1; 6'°N=10.6 + 0.1) and A. aurita (6'3C = -18.5 £+ 0.7; §'N = 12.7
+ 0.5) or P. punctata (63C = -18.5 + 0.1; 6'°N= 12.3 4+ 0.2), we estimated an average
fractionation between predators and diet close to +1.58 or +1.55 6'3C and +2.05 or +1.7
S9N, respectively. For the P. noctiluca (§'3C = -17.4 + 0.7; 6'°N= 12.2 + 0.5) fed with

A. aurita, fractionation was measured at approximately +1.2%¢ for §'3C and -0.46%. for
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§'°N. The last prey-predator couple, which was S. fusiformis (6°C = -24.3 + 0.2; §1N=
2.9 + 0.4) vs. P. noctiluca (613C = -22.9 4+ 0.4; §'N = 3.6 4 0.3), showed fractionation
values of +1.5%o for 6'3C and +0.8%o for §'N. To summarise, the median fractionation
between all prey-predator relationships was estimated at +1.3%¢ for §'3C and +1.4%o
for §'N. The measurement recorded on adult P. noctiluca individuals from the bay of
Villefranche was on average around -20.0%o for §'3C and 3.9%o for 6'°N.
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Figure 5.5: §'5N and §'3C (%) isotopic compositions of preys and predators obtained from
the from EA-TRMS analysis. Preys are represented by squares and predators
by rounds or triangles. The spread of the standard deviations of the 6'3C and
515N measures are represented through the vertical and horizontal bars.

To overcome the problem related to gonad tissues, time series experiments were performed
on juvenile P. noctiluca with an average size of 1.9 cm. From the initial time to the end of
the 17 day-cultivation period, the nitrogen isotopic signature decreased exponentially to a
steady state close to 6.0%0 and 3.6%0 6'°N for the jellyfish fed with sea urchin eggs and S.
fusiformis, respectively (Fig. 5.6a). The carbon signatures did not change when jellyfish
were fed with sea urchin eggs and S. fusiformis, as they seemed to stabilize at -20%0 and
-22.1%0 6'3C, respectively (Fig. 5.6b). These results suggest an isotope fractionation of
+0.6%0 and +2.2%o¢ for 6'3C and +1.1 and +0.7%o for 1°N. The calculated rates of stable
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isotope turnover coefficient were estimated at -0.22%o0 d~! for §'°N for both food conditions
(Fig. 5.6).
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Figure 5.6: §'N and 6'3C signatures from the whole-body samples of juvenile P. noctiluca
as a function of the number of days following two in laboratory diet conditions
(eggs of sea urchin and S. fusiformis).

5.3.3 AAs isotopic signatures

Amino acids area. From the GC-MS spectrum of all P. noctiluca samples, 10 AAs
were recorded and identified using a reference data bank. None of the samples contained
the following essential amino acids (EAAs): tryptophan (Try), histidine (His) and Lysine
(Lys). All remaining EAAs: isoleucine (Ile), Leucine (Leu), Phenylalanine (Phe), threonine
(Thr) and valine (Val) were present and represented 31.1% of the total AAs. Non essential
amino acids (NEAAs): alanine (Ala), Glycine (Gly), aspartic acid (Asp), serine (Ser) and
glutamic acid (Glu) were recorded. The most abundant amino acids in our samples were
Gly, followed by Glu, Asp, Leu and Ala. The correspondance analysis (Fig. 5.7) showed
a maximum variability between food origins, with the first component covering 61.4%.
Indeed, the first axis opposes the P. noctiluca fed with S. fusiformis to the P. noctiluca
from in situ or fed with eggs of sea urchins. Interestingly, the first axis discriminated
NEAAs (Asp, Glu, Gly, Ala and Ser) and EAAs (Thr, Val, Tle, Leu and Phe). The second
canonical axis explained 19.6% of total variance and discriminated adult and juvenile P.

noctiluca, the latter being characterized by higher relative abundance of Ser and Ile.
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Figure 5.7: Correspondance Analysis (CA) of amino acids area percentage found in P.
noctiluca samples and hierarchical clustering analysis of samples’ score result-
ing from CA. Euclidean distance and Ward’s aggregation link were used to
generated hierarchical dendrogram.

AAs carbon fractionation. For all predators-preys relationships, the bulk §'3C es-

timates were clearly higher than the one estimated for individual AAs (Fig. 5.8). The
EAAs and NEAAs fractionation of C. hemisphaerica and P. noctiluca fed with A. salina
(Fig. 5.8a) showed an enrichment of '3C except for Val and Gly.
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Figure 5.8: Average essential and non-essential amino acid carbone-isotope compositions
for (a) P. noctiluca or C. hemisphaerica vs A. salina, (b) P. noctiluca vs S.
fusiformis and (c) P. noctiluca vs A. aurita.

For the adult jellyfish fed with S. fusiformis (Fig. 5.8b) and A. aurite (Fig. 5.8¢), the
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differences in carbon signatures between EAAs and NAAs were much less marked. Our
estimates of amino acids carbon isotope also showed an important variability (Fig. 5.8).
Regarding the §'°N of individual AAs, no reliable estimates could be obtained so far, due
to instrumental issues. We hope to promptly resolve these issues in order to provide correct

measurements.

5.4 Discussion

5.4.1 Gut contents

The jellyfish P. noctiluca has been described as an opportunistic and non selective predator
[173, 258, 302, 337, 413, 419], able to ingest a large diversity and size range of planktonic
groups from microzooplankton to ichthyoplankton [173, 413, 415]. Our observations fall
in line with such definition as 26 different taxa and detritus groups were observed in the
gut content of specimens sampled in the Bay of Villefranche (Fig. 5.4). These observations
showed that copepods and plastic fibers were always present, independently of the seasons.
On one hand, the presence of copepods was not surprising given that it is the most abundant
zooplankton group in the ocean [241]. On the other hand, the fact that plastic fibers and
macro-plastics were observed in, respectively, 88% and 20% of our samples was unexpected
since it is the very first time, to our knowledge, that such high quantities of plastic detritus
are observed in the gut of a jellyfish species. These proportion correspond to the highest
occurrence of plastic among stomach content of marine crustacean and gelatinous plankton
[127, 462] and are only overpassed by the proportion found in fish [228, 412] or turtles and
birds collected on beaches [77, 78, 98, 410]. On average, 18 microplastic fibers were found
per jellyfish sampling. Nevertheless, in the Mediterranean Sea, plastic fibers were also
found in the stomachs of other top predators. In a recent study, 32% of Thunnus thynnus
(Atlantic bluefin tuna), 13% of Thunnus alalunga (albacore tuna) and 12% of Xiphias
gladius (sword fish) individuals were found to contain plastic detritus [412]. As some of
these species feed on jellyfish such as P. noctiluca, not only do our results suggest that P.
noctiluca is vulnerable to plastic pollution, but they also bring further concern about its
role in the trophic transfer of contaminants towards higher trophic levels. Additionally,
since those organisms undergo intense vertical migrations from the surface to >1000m [154],
such interactions may also participate to the flux of microplastic from the surface to the
sediments [246]. Therefore, a deeper and specific study on jellyfish and plastic interactions
is needed.

P. noctiluca diet showed a dominant set of taxa constituted of copepods, plastic fibers,
pteropods, salps, appendicularians, crustaceans, gastropods, pyrosomes and chaetognaths
(Fig. 5.4). This is in agreement with previous studies carried out in the Mediterranean

Sea [190, 413, 500]. Except for copepods, the abundance of these taxa in the gut content
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presented seasonal variations (Fig. 5.4) confirming that this jellyfish is an opportunistic
predator. Even if fish eggs exhibited low contributions to the composition of this species
diet, previous studies showed that P. noctiluca can potentially regulate fish recruitment
through competition for food and predation on juvenile fish [173, 415]. Since some preys
could be highly digested and unidentified [472] stable isotope allows better identified of the

exact trophic level of those organisms.

5.4.2 Bulk Isotopic signature

Results based on four different jellyfish species in controlled laboratory cultures showed
enrichment factors of 1.02 - 1.58%¢ for carbon and 0.76 - 2.05%o for nitrogen. These values
are different from the ones commonly used in the literature to estimate trophic positions of
jellyfish. However, only one predator-prey relationship (P. noctiluca vs A. aurita) showed
atypical nitrogen fractionation values which remains unexplained.

Regarding the positive carbon fractionation observed under controlled conditions, P. noc-
tiluca showed an average enrichment in '3C of 1.2%¢. This fractionation is lower than in
previous studies that showed an enrichment of around 2% relative to in situ zooplankton
[305]. Nevertheless, the fractionation range of P. noctiluca does not appear to be unique
as all the other studied species presented similar enrichment factors, i.e. +1.2%0, +1.6%0
and +1.6%o in 6'3C for C. hemisphaerica, P. punctata and A. aurita, respectively. It must
be stressed that, in a study also performed under controlled conditions [118], A. aurita ex-
hibited a carbon enrichment around +4%o, however sampling preparation included a lipid
removal step that was not performed in our study. The lipid content is known to induce
a bias in carbon stable isotope signatures as it leads to an underestimation of 6'3C values
[118, 156, 370, 376]. Similarly, the isotope composition of gonads from the same P. noc-
tiluca individuals are richer in lipids (i.e. higher C/N), and they exhibited a lower carbon
isotope signature than other tissues (bell, oral arms and tentacles). Our observations are
in agreement with previous studies dedicated to two scyphozoans species: A. aurita [118§]
and Phacellophora camtschatica [474]. They also reinforce the hypothetical bias due to
higher lipid content which decreases the §'3C signatures [118, 291]. Several normalization
have been published to correct §13C values following the C/N ratio for aquatic organisms
(ASBC = -3.3240.99 x C/Nyux; [376]) or the scyphozoan species A. aurita (A§PC =
-9.43+2.69 x C/Npup; [118]). Both corrections were applied on 3C values measured on
different tissues of P. noctiluca fed with A. aurita. The normalization of Post et al. (2007)
did not change the observed differences between tissues of P. noctiluca. In contrast, ap-
plying the correction proposed by D’Ambra et al. (2014) led to an overestimation of the
umbrella signature as compared to the other tissues. Nevertheless, it must be stressed that
the normalisation from D’Ambra et al. (2014) was based on the analysis of tissues with a

C/N ratio ranging between 3.4 and 4.0 whereas gonads in our study showed a significantly
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higher C/N ratio (around 4.4). To unbias the values obtained during our experiments, it
will be therefore essential to perform a direct correction based on the analysis of samples
from which lipids will be extracted.

Concerning nitrogen isotope fractionation, a recent study performed under controlled con-
ditions showed that tissue fractionation values of scyphozoans were lower than the above
mentioned value considered for marine ecosystems (< 1%o; [118]). In our study, similar to
carbon signatures, the hydrozoan C. hemisphaerica as well as the scyphozoans (A. aurita,
P. punctata and P. noctiluca) showed nitrogen fractionation ranges that were also lower
than values commonly used for marine species. Thus, the controlled experiment challenges
the use of this standard stable isotope fractionation for Cnidaria and suggests jellyfish have
an atypical enrichment compared to other marine species. D’ambra et al. (2014) highlight
several hypotheses about the cause of this jellyfish atypical fractionation. Firstly, jellyfish
potentially have an atypical catabolism but knowledge about how proteins and lipids are
used during respiration is poorly understood. Secondly, different 6'°N enrichments between
consumer and their prey were found depending on several features of the considered or-
ganisms such as their trophic niche (carnivorous, herbivorous, mixotrophic, detritivorous),
their taxonomic class, their environments (terrestrial, marine or freshwater). But the most
important one is the biochemical form of nitrogenous waste (ammonotelic or ureotelic;
[485]). Indeed, lower trophic enrichment was found in ammonotelic organisms such as
jellyfish compared to ureotelic ones. Thirdly, the fractionation values could be biased by
the quantity and quality of the food placed in the aquariums [166], or the temperature
which has an indirect effect on lipid metabolism [280]. Indeed, at low temperatures and
food quantities, slow lipid reserves are used and anabolic pathways prevail over metabolic
pathways. In contrast, at high temperature and food quantities, catabolism predominates
in order to rapidly fulfil metabolic requirements of the organism.

Carbon and nitrogen isotopic signatures of adult P. noctiluca sampled in the bay of Ville-
franche were in the same range as the ones observed in previous studies [305, 366, 400, 465].
In situ §'5N signatures were close to the levels measured on specimens fed with S. fusiformis
in the laboratory. This suggests that salps are important preys for P. noctiluca in the field
and is in agreement with our gut content observations. Considering the results obtained for
both fractionation and in situ isotope signatures, we suggest that P. noctiluca mainly feeds
on preys with isotopic signature close to -21.4%o §'3C and 2.5%0 6'°N. In the North-West
Mediterranean Sea, a mix of zooplankton species (> 200 um) presented isotopic signatures
of -22.3%0 6'3C and 3.5%0 65N [366], which is higher than the values we predicted above.
According to our study, we expect the 6'°N signature of P. noctiluca to decrease when
salps abundance increases. A seasonal survey of P. noctiluca nitrogen isotopic signatures
in the Ligurian Sea and its covariation with environmental variability as well as changes

in zooplankton composition would allow to further test this hypothesis.
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5.4.3 AA abundance and isotopes signatures

AAs composition of P. noctiluca was similar to that of scyphozoans [245, 250, 271, 305, 390,
492]. AAs composition is widely dominated by Gly which is one of the main constituent of
collagen [175, 437]. The CA clearly discriminated samples exhibiting higher abundances
in the EAAs which are directly obtained from the preys, and especially S. fusiformis,
from the ones presenting higher abundances of NAAs synthesized directly by the jellyfish.
This result suggests that P. noctiluca is able to assimilate and use S. fusiformis more
efficiently than other preys. In a previous study, no significant differences in P. noctiluca
AAs composition were found between size classes [305]. However, the authors underlined
that the amount of Gly decreased with size whereas Ser, Glu and Ala increased. Our
results confirm this trend as the second CA axis discriminated adult jellyfish characterized
by more Ser, Glu and Asp, from juveniles which were characterized by higher proportions
of Leu and Gly.

The differences in fractionation observed regarding the AAs carbon isotopes between the
condition fed with A. salina and A. aurita or S. fusiformis potentially come from differences
in the predator’s life stage. Indeed, the P. noctiluca fed with A. salina were juvenile
whereas P. noctiluca fed with S. fusiformis or A. aurita were at the adult stage. However,
our results showed a large variability and measurements obtained on A As should be treated
with extreme caution. Regarding the AAs nitrogen isotopes of our samples no reliable
estimates could be obtained so far. We hope to resolve these difficulties in order to propose

reliable measurements on AAs stable isotope.

5.4.4 Trophic level

The trophic position (TP) of an organism is estimated from bulk samples based on the

observed differences between prey and predator as follow:

15 15
0 Npredator -0 Nreference

TP =
At TDF

(5.4)

where A is the trophic position of the organisms considered as the baseline (A=1 for primary
producers), §'Npredator and §'°Nreference correspond to the nitrogen isotopic signature
of the jellyfish and the signature of the prey, respectively; TDF represents the trophic
discrimination factor at each shift of trophic level and is the TP of the baseline organism.
Previous studies assumed an average enrichment in N values (TDF) of ~3.4%0¢ between
successive levels [329, 375, 484] but our study confirmed previous results showing that
15N fractionation for jellyfish is close to ~1.4%o. Ideally, §'5Nyqserine should integrate the
isotopic signature at a time scale near that of long-lived consumers. Therefore, §'°N, as
measured in a target organism, is not a sufficient estimate of trophic position without a

good estimate of §'9Nyqsetine [375]. In our study, salps are considered as the baseline or-
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ganism and represent primary consumers (A = 2) due to their diet composed exclusively
of phytoplankton. Based on both baseline organisms and nitrogen fractionation enrich-
ment of jellyfish, P. noctiluca was estimated at a TP of ~2.7. The trophic level estimates
obtained with amino acids thanks to the phenylalanine (Phe) glutamic acid (Glu) couple

remain validated [89].

To conclude, owing to their abundance, the predation impact of jellyfish on marine ecosys-
tem functioning has become too convincing to be neglected. In several studies, the isotope
fractionation by these species is considered similar to that of other marine organisms, with
an enrichment close to 3.4%0 d'°N between two trophic levels. However, under controlled
conditions, our study has shown that this estimate is overestimated for 3 species of scypho-
zoans, and potentially leads to the misidentification of jellyfish preys in marine ecosystems
when using the SIA approach. It is essential that future research aims at identifying the
mechanisms responsible for these observed lower fractionation rates by exploring relative

roles of anabolic and catabolic pathways in these organisms.

Résumé du Chapitre V et transition vers le Chapitre VI. En raison de I'importance
de P. noctiluca en termes d’abondance et de biomasse en mer Méditerranée, il est primor-
dial d’évaluer la qualité et la quantité de nourriture que ces méduses consomment, ainsi
que leur position dans le réseau trophique. Par I'intermédiaire de 61 contenus stomacaux
de P. noctiluca adultes, nous avons pu renforcer la définition de cette méduse en tant
qu’espéce opportuniste. En effet, de nombreux taxons ou groupes de proies différents ont
été retrouvés dans les contenus stomacaux (26 groupes). Il a également été montré que
88% et 20% des estomacs analysés & la loupe binoculaire présentaient respectivement des
fibres plastiques et des macro-plastiques. L’application d’une analyse d’isotopes stables
chez les organismes marins permet de définir des liens trophiques non détectables & par-
tir des contenus stomacaux. Classiquement chez les espéces marines, I'enrichissement en
carbone (6'3C) et en azote (6'°N) est considéré comme étant de +1%o et +3.4%q, respec-
tivement. Gréce a des cultures monospécifiques réalisées pour quatre espéces de méduses
(C. hemisphaerica, P. punctata, A. aurita and P. noctiluca), 'analyse des isotopes sta-
bles a montré un enrichissement moyen de +1.34%0 pour le 6'3C et de +1.44%o pour le
O'N. Ce fractionnement faible en azote pourrait s’expliquer par la forme biochimique des
déchets azotés (espéces amoniotéliques). De plus, la composition isotopique et le rapport
C/N des gonades de P. noctiluca sont différents de ceux mesurés dans les autres tissus
(bras oraux, ombrelle, collerette et tentacules), ce qui pourrait étre di & un biais provoqué
par les lipides. Ces résultats suggérent donc que les protocoles communément appliqués
pour d’autres espéces sont inexacts pour définir les proies de P. moctiluca. D’aprés nos

résultats obtenus sur la totalité de I'individu ("bulk") et des mesures réalisées sur des indi-
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vidus adultes échantillonnés en mer Ligure, P. noctiluca semble se nourrir principalement
d’un mélange de proies mésozooplanctoniques et microplanctoniques, ou de certaines es-
péces de mésozooplancton caractérisées par une signature isotopique faible en §'°N, telle
que S. fusiformis. Concernant les acides aminés, ’analyse des aires obtenus par GC-MS a
permis une discrimination trophique (acides aminés essentiels versus non-essentiels) et une
discrimination suivant le cycle de vie (adulte versus juvénile). Malheureusement, aucune
mesure isotopique fiable de la composition des acides aminés n’a pu étre enregistrée en
raison de nombreux dysfonctionnements liés & 'IRMS. Nous espérons pouvoir résoudre

rapidement cette derniére difficulté afin de proposer des mesures fiables.

Le prochain chapitre de cette thése sera consacré & une discussion générale. Dans un
premier temps, je synthétiserai les principaux résultats obtenus avant de discuter de leurs
implications dans un contexte de recherche élargie. Je déclinerai la fin du chapitre en quatre
sous-parties, chacune dédiée & une perspective de recherche liée aux travaux réalisés aux

cours de mes trois années de recherche :

e Prédire ’évolution de P. noctiluca dans le bassin Méditerranéen
e Amélioration du modéle écophysiologique
e La relation entre les méduses et le plastique

o P. noctiluca et le réseau de co-occurrence de TARA Ocean
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Chapitre 6

Synthése et perspectives
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6.1 Synthése des principaux résultats de cette thése

L’objectif principal de cette thése est d’étudier I'impact du zooplancton gélatineux, et plus
particuliérement celui de la méduse Pelagia noctiluca, sur deux facteurs majeurs gouver-
nant le transfert de matiére dans les écosystémes marins : la pompe biologique & carbone
et les réseaux trophiques. Afin de répondre & cet objectif, ce travail a été organisé selon

les trois problématiques suivantes :

Objectifs :

e réaliser un bilan de l'export de carbone particulaire (POC) et dissous (DOC) a

I’échelle du bassin méditerranéen.

e ¢étudier et compléter notre connaissance sur 1’écophysiologie de 'espéce P. noctiluca

afin de pouvoir estimer sa contribution relative au sein de la pompe biologique.

e identifier le niveau et la place de P. noctiluca dans les réseaux trophiques marins.

L’exploitation des bases de données de trappes a sédiment dérivantes et des profils acquis
par le profileur & vision marine (chapitre 1), a permis de réaliser un premier bilan de
Vexport de POC (Fig. 2.2) et DOC (Table 2.5) a I’échelle de la mer Méditerranée. Une
décroissance longitudinale d’Ouest en Est de I'export de POC, des tailles de particules et de
la contribution du microphytoplancton au sein de la communauté phytoplanctonique a été
mise en évidence. En revanche, aucune tendance nette n’a été trouvée vis a vis des rapports
C/N et la composition lipidiques des particules. Des tendances similaires ont également été
observées & I’échelle saisonniére, du printemps a 1’été au Nord-Ouest de la Méditerranée, en
soulignant les réles majeurs du mélange hivernal et des proliférations phytoplanctoniques
printaniéres sur l'intensité de la pompe biologique. Néanmoins, ces résultats suggérent que
pour une meilleure compréhension de la pompe biologique en Méditerranée, les variabilités
a mésoéchelle et saisonniéres doivent étre résolues. Pour conclure, la comparaison entre
le POC et le DOC montre que les flux de POC sont faibles mais continus, et que ceux
de DOC sont intenses mais sporadiques. Ces flux doivent étre pris en compte dans les
représentations futures de ’export de carbone dans le bassin.

En association avec les résultats ci-dessus, le chapitre III a démontré la contribution faible
de P. noctiluca sur Vintensité de la pompe biologique a 1’échelle du bassin (Fig. 3.6).
Toutefois, & ’échelle locale, ’'abondance et les patrons de dispersion spatio-temporels des
individus font de cette espéce un acteur majeur dans les flux de matiére. Les limites de
chacune des techniques et méthodes utilisées dans cette thése ont déja été présentées dans
les chapitres précédents. Cependant, il est important de garder & 'esprit que les flux de
carbone liés aux méduses, et estimés & partir de ’abondance, ont été comparés a des flux

de POC totaux mensuels mesurés 4 la station DYFAMED. Nous faisons donc ’hypothése
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que le flux mesuré a cette station est représentatif de ’ensemble du bassin Ligure. Outre
I’aspect écologique, approche probabiliste du SMCE a permis d’identifier des ensembles
de paramétres idéaux permettant d’expliquer au mieux les observations obtenues par les
campagnes en mer, les expériences de laboratoire, ou les deux simultanément (Fig. 3.3).
Cette méthode, appliquée a la biologie marine pour la premiére fois, peut s’avérer perti-
nente dans de nombreux domaines scientifiques faisant appel a la modélisation.

Les chapitres IV et V, quant & eux, visent & étudier plus précisément les flux de matiére
entre les proies et les prédateurs. Au cours de ce travail, j’ai optimisé la méthode de
culture de P. noctiluca en milieu contrélé grace au développement d’un systéme de cir-
culation fermé en eau de mer artificielle. La taille des méduses obtenues par ce systéme
de culture est comparable & celles mesurées in situ (taille maximale 11.7 cm), et une sec-
onde génération de méduses cultivées exclusivement en laboratoire a pu étre obtenue. A
partir de ce protocole d’élevage, j’ai étudié le fractionnement isotopique de P. noctiluca,
ainsi que de quatres autres espéces de cnidaires, pour déterminer leurs fractionnements
isotopiques et ainsi mieux comprendre la position trophique de P. noctiluca. Les résul-
tats obtenus ont montré un enrichissement en azote atypique pour l'embranchement des
cnidaires par rapport & de nombreux autres organismes marins. Ceci peut s’expliquer par
la forme biochimique des déchets azotés produits par les méduses (animaux ammonio-
théliques). Les contenus stomacaux et les signatures isotopiques de P. noctiluca prélevées
dans la baie de Villefranche-sur-Mer, renforcent également I’hypothése que ces organismes
sont des prédateurs opportunistes, et non sélectifs, se nourrissant sur une grande variété
de proies méso-zooplanctoniques.

Je vais maintenant discuter de quatre perspectives de recherche en lien avec les résultats

obtenus dans cette theése.

6.2 Prédire I’évolution de P. noctiluca dans le bassin Méditer-

ranéen

Aujourd’hui, les effets du changement climatique sur les écosystémes terrestres et marins
sont de plus en plus documentés [454]. Le changement climatique semble principalement
affecter I’abondance, la distribution spatiale des espéces et par conséquent les interactions
proies-prédateurs au sein des réseaux trophiques [20, 32, 33, 140]. Le changement clima-
tique affecte différents niveaux trophiques des écosystémes marins, du phytoplancton [397]
au zooplancton [35] et aux poissons [360], et ce & différents niveaux, de la physiologie des
organismes a l’écosystéme dans sa globalité [373]. Pour comprendre U'effet du changement
climatique sur une espéce, il est essentiel de connaitre sa distribution dans le temps et
I’espace. Cependant, cette information est souvent limitée dans le domaine marin, et plus

particuliérement pour le plancton, & cause des nombreux biais liés & ’échantillonnage et le
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colt élevé des campagnes en mer.

La modélisation de niche écologique permet d’évaluer la distribution spatiale et temporelle
d’une espéce via un modéle statistique associant la présence de cette espéce a des vari-
ables environnementales qui déterminent la qualité abiotique de son habitat [143]. En
effet, la niche écologique d’une espéce se définit par une enveloppe bioclimatique dans
laquelle 'espéce peut survivre et développer une population stable malgré les effets de
dispersions et les relations interspécifiques [221]. En d’autres termes, les modéles de niches
permettent d’estimer la présence potentielle d’une espéce & un endroit donné, en fonction
des combinaisons des variables environnementales considérées, et ainsi d’établir des cartes
de probabilités de distribution. Plusieurs types de modéle de niche peuvent étre utilisés
selon le type de données d’occurrences disponibles : présences seules ou présences-absences
[143]. Cette approche a longtemps été utilisée en écologie terrestre [409] mais depuis ces dix
derniéres années elle a démontré des prédictions robustes sur la distribution géographique
de plusieurs espéces marines [34, 495]. A titre d’exemple, les projections futures réalisées
sur une espéce de copépode typique des eaux Nord Atlantique, Calanus finmarchicus, sug-
geérent une progressive réduction de leur distribution spatiale [401]. Néanmoins, ce type de
modéle demeure trés peu exploité pour décrire et prédire la distribution des méduses. A
notre connaissance, seules deux études ont été menées pour analyser la biogéographie et
les patrons macro-écologiques de 4 espéces de cnidaires différentes : Chironex fleckeri, Chi-
ropsoides buitendijki, Chiropsoides quadrigatus et Periphylla periphylla [41, 42]. 1l serait
donc judicieux d’étendre ’approche par modéle niche & 1’étude de plusieurs espéces zoo-
planctoniques gélatineuses susceptibles d’étre favorisées par les changements climatiques,
4 commencer par P. noctiluca, et d’évaluer 'utilité de cette méthode pour de la prédiction

a long terme.

Objectifs :

e modéliser la distribution actuelle de ’espéce P. noctiluca, & 'aide d’un modéle de

niche écologique.

e utiliser les scénarii climatiques du "Groupe d’experts Intergovernemental sur ’Evolution
du Climat" (GIEC) pour pouvoir prédire les changements potentiels de distribution

au cours du XX""¢ siécle, dans un contexte de changement climatique.

Grace aux travaux réalisés au cours de cette thése, j’ai pu construire une base de données re-
groupant plus de 2700 occurrences de 'espéce P. noctiluca dans le bassin Nord-Ouest de la
Méditerranée. Les observations ont été acquises au cours des campagnes en mer (Alchimie,
MOOSE, Visufront, WWF) et peuvent étre complétées par des bases de données en ligne
(OBIS : www.iobis.org, JEDI : http://people.uncw.edu/condonr/JeDI/JeDI.html). Pour
calibrer un modéle de niche de P. noctiluca, je propose de récupérer les prédicteurs abio-

tiques (température, salinité, bathymeétrie et vitesse des courants) disponibles et d’importance
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écologique pour l’espéce avec une résolution spatiale et temporelle la plus fine possible
dans la zone d’échantillonnage. La base de données implémentée contient exclusivement
des données de présence. Je propose donc d’utiliser le modéle "Non-Parametric Proba-
bilistic Ecological Niche model" (NPPEN; [34]). Ce modéle de niche utilise la distance de
Mahalanobis pour mesurer la dissimilarité entre deux occurrences dans ’espace environ-
nemental. Il présente ’avantage d’étre un test non-paramétrique de permutation qui ne
nécessite donc pas de multi-normalité des variables abiotiques prédictives. Toutefois, il sera
également intéressant de comparer les résultats obtenus par NPPEN & d’autres modéles
de niche car le choix du type de modéle est le facteur qui a le plus d’impact sur la qualité
des projections de distribution spatiale [39]. In fine, les modeéles pourront étre utilisés
pour produire, cartographier et prédire les probabilités de présence de P. noctiluca selon

différents scénarii de changement climatique en mer Méditerranée |39].

Tests préliminaires. En collaboration avec Dr. Robin Faillettaz (Laboratoire d’Océanologie
et de Geéosciences), nous avons réalisé une projection annuelle moyenne de la probabilité
de présence de P. noctiluca de 1891 a 2015 a partir de la niche thermique de ’espéce
obtenue par les données d’occurrences et le modéle NPPEN (Fig. 6.1). A l'échelle de la
mer Méditerranée, les plus fortes probabilités de présence sont situées dans le bassin Ouest
et au Nord de I’Adriatique ce qui est en accord avec la distribution connue de 'espéce
dans cette région [46, 182, 244, 497| (Fig. 6.1a). Nous avons ensuite calculé les anomalies
d’occurence par rapport 4 ’année moyenne pour chaque année et chaque mois. L’analyse
de ces anomalies permet d’observer ’évolution des probabilités d’occurrences sur ces 124
derniéres années. D’aprés les premiers résultats, deux tendances se différencient : (i) les
anomalies de I'hiver/début printemps (janvier & avril; Fig. 6.1b) et (ii) celle de la fin du
printemps a la fin de 'automne (mai a décembre; Fig. 6.1c¢).

La série temporelle des anomalies des mois de janvier & avril montre un changement de
régime avec le passage d’anomalies majoritairement négatives entre 1891 et 1940 & des
anomalies principalement positives entre 1940 et 2015. Les variations observées au sein de
la tendance générale montrent des pics d’anomalies positives tous les 10 a 15 ans, ce qui
serait en accord avec les proliférations observées tous les 12 ans [46, 182, 497].

La série temporelle des anomalies des mois d’été et d’automne fluctue autour de la ligne
de référence entre 1891 et 1990 avant de décroitre et d’observer des anomalies négatives
au cours de ces vingt derniéres années. Dans la littérature, les températures propices a
I'apparition de blooms de méduses ont été estimées supérieure & 10°C en hiver et inférieure
a 27°C en été [387]. Le changement climatique induit des saisons plus chaudes ce qui pour-
rait expliquer une augmentation des anomalies positives ’hiver et celles négatives 1’été.
Cependant, P. noctiluca arrive & supporter des changements de températures importantes
[24].
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Figure 6.1: Représentation (a) des probabilités d’occurrences moyennes estimé par le mod-
éle de niche NPPEN sur la période 1981 & 1940 en Méditerranée ainsi que de la
série temporelle moyennes des anomalies d’occurrence des mois (b) de janvier
a avril et de (¢) de mars & décembre

Pour approfondir cette étude préliminaire, il sera primordial de prendre en considération
des facteurs autres que la température pour estimer plus précisément la niche écologique
de ’espéce, comme la profondeur de la couche de mélange, la vitesse des courants ou la
production primaire par exemple. Les données de campagnes et les climatologies perme-
ttent ainsi d’estimer I’habitat favorable de l'espéce P. noctiluca (proxy de la niche réal-
isée). Cependant, maintenant que nous avons la possibilité de cultiver efficacement I'espéce
grace au systéme de culture (chapitre TV), il serait intéressant de comparer cet habitat aux
conditions optimales de croissance et de reproduction en laboratoire (proxy de la niche

fondamentale). Nous pouvons également utiliser les résultats du modeéle écophysiologique
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sur la prédation et respiration, eux-mémes dépendant de la température, pour réaliser une

projection de présence de P. noctiluca en mer Méditerranée et en Atlantique [290].

6.3 Amélioration du modéle écophysiologique

En laboratoire. L’approche par modélisation élaborée dans le troisiéme chapitre a per-
mis d’estimer des paramétres écophysiologiques de P. noctiluca en minimisant ’erreur par
rapport aux observations. Le SMCE a mis en évidence des différences claires concernant
Iinférence de paramétres entre les expériences faites en laboratoire et celles réalisées in
situ. Ce résultat souligne le fait que les croissances estimées en laboratoire ne correspon-
dent pas forcément & celles prévalant dans le milieu naturel, et que les extrapolations entre
les mesures du laboratoire et ’environnement sont & prendre avec précaution. Le chapitre
IV montre que la mise en place de systéme de culture pour des méduses est complexe.
Ces organismes sont extrémement fragiles, urticants, et leur manipulation est délicate. De
plus, les expériences faites en laboratoire sur ces animaux sont bien loin des conditions na-
turelles rendant les résultats parfois questionnables [369, 384|. Au moment de 'inférence
de parameétres, les cultures présentées dans le chapitre IV étaient en train d’étre mises en
place. Nous étions alors dans l'incapacité de fournir des données de croissance en milieu
contrélé au SMCE pour trouver les paramétres optimaux. Nous avons donc fait le choix
d’exploiter les mesures de croissance obtenues par Lilley et al. (2014) |281]. Cependant,
les mesures de croissance obtenues pendant cette thése ont démontré une croissance plus
importante par rapport au systéme de culture de Lilley et al. (2014)[281]. Tl serait donc
intéressant d’appliquer & nouveau le SMCE sur les mesures de croissance obtenues dans le
chapitre IV pour comparer de maniére plus précise les paramétres estimés & ceux mesurés
in situ.

Le troisieme chapitre montre également notre méconnaissance actuelle vis & vis de la nu-
trition de P. noctiluca. Les expériences alimentaires en incubation peuvent donner des in-
formations précieuses sur la sélectivité et les taux d’ingestion mais sont néanmoins biaisées
par des perturbations liées au confinement et/ou la simplification des sources de nourrit-
ure par rapport d ce qui est rencontrée in situ. En milieu naturel, étudier la prédation,
Iingestion et 1’assimilation est tout aussi complexe. Je pense donc qu’il est indispensable
de poursuivre les recherches en milieu contrélé pour essayer d’obtenir une estimation per-
mettant de valider ou réfuter les ordres de grandeur des parameétres obtenus dans cette
thése. En ce sens, l'utilisation du systéme de culture décrit dans le chapitre IV pourrait
étre exploité pour mettre en place des séries d’expériences sur P. noctiluca, en mettant

I’accent sur les parameétres les plus sensibles du modéle : k), amaz €t kq.

In situ. Les expériences en laboratoire sont moins cotliteuses et donc plus accessibles

que les mesures in situ. Cependant, pour approfondir les résultats obtenus au cours de
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cette thése, je propose d’allier les expériences décrites ci-dessus & des expériences réalisées
en mésocosmes (Fig. 6.2). Des expériences en mésocosmes ont déja été réalisées pour
étudier I'écologie trophique des méduses [219]. L’avantage majeur de ces structures est
de pouvoir travailler sur une colonne d’eau semi-contrélée contenant des communautés
naturelles de bactério-, micro- et macrozooplancton. Les piéges & particules fixés & la
base des mésocosmes pourraient également étre exploités afin de valider les estimations
d’export de carbone faites a partir de notre modele écophysiologique. Cet environnement
semi-controlé permettra d’analyser les flux de matiére entrants et sortants de la méduse
ainsi que la conséquence de ces derniers sur ’ensemble des niveaux planctoniques marins
au travers d’'un maximum de mesures abiotiques (température, salinité, oxygene etc) et
biotiques (abondance et diversité de mesozooplankton, production primaire, communauté
et abondances bactériennes). Il est néanmoins important de souligner la demande colossale
que représente ce type d’étude a la fois sur le plan logistique et financier.

{, Communauté microbienne /‘T Zooplancton

W\ Phytoplancton 2 Pelagia noctiluca
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Figure 6.2: Photographies des mésocosmes in situ et représentation schématique du dis-
positif pouvant étre envisagé pour valider les résultats obtenu dans cette thése.

Pour résumer, & partir des expériences faites en laboratoire et en mésocosmes nous pour-
rons : (i) améliorer l'estimation des parameétres du modéle, (ii) valider les flux de car-
bone obtenus par la modélisation, et (iii) comprendre I'impact de P. noctiluca sur certains

groupes et sur le reste du réseau trophique

6.4 La relation entre les méduses et le plastique

Depuis les années 50, le plastique est devenu essentiel dans la vie quotidienne. Matériel
durable (certains débris pouvant mettre plus de 500 ans pour se dégrader; [177]) et
économiquement rentable, on estime la production de plastique moyenne annuelle & 100

millions de tonnes par an. Malheureusement, 10% de cette production globale est re-
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jetée chaque année dans les océans [469]|. La pollution plastique n’épargne aucun océan
et représente entre 60 et 80% des débris marins et plus de 90% de toutes les particules
flottantes [176, 254|. Les principales sources de plastiques sont d’origines terrestres (~80%
; [13]) avec une entrée dans le milieu marin par les riviéres et les systémes de traitement
des eaux usées [469]. Néanmoins, les systémes océaniques semi-fermés avec des temps de
rétention d’eau extrémement longs comme celui de la mer Méditerranée sont beaucoup plus
sensibles & cette pollution plastique. De plus, les cotes méditerranéennes abritent plus de
10% de la population cotiére mondiale (soit 100 millions de personnes dans la bande cotiére
de 10 km), et le bassin est I’aboutissement de trois fleuves majeurs densément peuplé : le
Nil, L’Ebre et le Po. Les premiéres analyses estiment que la concentration de plastique
flottant dans la mer Méditerranée se situe entre 1 000 et 3 000 tonnes, soit 7% de plus que
la quantité observée a I’échelle globale [110].

La présence généralisée et la forte concentration de petits débris plastiques dans la colonne
d’eau rend les interactions entre les microplastiques et les organismes marins certaines. En
effet, I'ingestion de plastique a été démontrée a différents niveaux trophiques du plancton
aux cétaces (Table 6.1) avec pour conséquences des dysfonctionnements du systéme alimen-
taire et circulatoire (colmatage des appendices et du tube digestif chez les décapodes, [343]
: microplastique identifié¢ dans ’hémolymphe de mollusques, [69]). A cette problématique
meécanistique, on peut mentionner le potentiel toxique des microplastiques lié aux additifs
et aux monomeéres ajoutés au moment de la manufacture. L’ingestion des déchets plas-
tiques représente donc une voie d’entrée pour de nombreuses toxines organiques (phtalates,
polybrominated diphenyl ethers et les contaminants organiques hydrophobes). Concernant
le zooplancton, les contaminants chimiques sont des agents cancérigénes, toxiques et des
perturbateurs hormonaux ayant des répercussions sur le cycle de vie, la croissance, la fé-
condité et la mortalité [99, 286, 345]. Comme nous ’avons vu tout au long de cette thése,
le zooplancton joue un roéle écologique essentiel dans la structure des écosystémes marins
et constitue un maillon charniére au sein de la chaine alimentaire & la fois en tant que con-
sommateur primaire que comme source d’énergie pour les prédateurs supérieurs. A ce jour,
seules quelques études ont été réalisées pour comprendre le transfert trophique des contam-
inants chimiques chez les copépodes [99], les dolioles [202] et les salpes [84], vers les niveaux
trophiques supérieurs. Par conséquent, de nombreuses questions restent en suspend concer-
nant la biomagnification (processus par lequel les taux de certaines substances augmentent
a chaque échelon trophique) de ces polluants organiques dans le domaine marin. Ce type
d’étude doit étre maintenant un domaine de recherche impératif au vu des quantités de

plastique rejetées dans les océans.

Le chapitre V de cette thése a mis en évidence ’étroite relation qui existe entre les déchets
plastiques et P. noctiluca. Les contenus gastriques de nombreux individus prélevés dans le
milieu naturel ont montré des concentrations en microfibres et en fragments de plastiques a

des niveaux supérieurs & ceux observés dans de nombreux autres organismes planctoniques
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Tableau 6.1: Pourcentage d’individus ayant ingéré des débris d’origine anthropique chez
les oiseaux, les tortues, les poissons, les cétacés, le plancton et les crustacés
benthiques. n étant le nombre d’individus étudiés.

Espéces Lieu n ‘ Cont. ‘ Référence ‘
Calonectris diomedea Tles Canaries, Méditerranée 85 | 83.00% [410]
Phoebastria immutabilis | Océan Pacifique Nord 18 | 83.30% [187]
Phoebastria nigripes Oceéan Pacifique Nord 29 51.70% [187]
Fulmarus glacialis Mer du Nord 1295 | 95.00% [482]
Fulmarus glacialis Océan Pacifique nord-est 67 | 92.50% [21]

b Anas platyrhynchos Canada Atlantique 13 | 46.10% [145]
= | Anas rubripes Canada Atlantique 87 6.90% [145]
& | Somateria mollissima Canada Atlantique 48 2.10% [145]
O | Calonectris diomedea Cote Catalane, Méditerranée 49 | 94.00% [98]
Puffinus yelkouan Cote Catalane, Méditerranée 31 70.00% [98]
Puffinus mauretanicus | Cote Catalane, Méditerranée 46 70.00% [98]
Puffinus gravis Océan Atlantique Nord 17 71.00% [377]
Fulmarus glacialis Océan Atlantique Nord 35 | 51.00% [377]
Multiples Nova Scotia 313 | 87.50% [54]
Moyenne 64.60%
Caretta caretta Océan Indien Sud-ouest 74 | 51.40% [217]
x| Caretta caretta Sardaigne, Méditerranée 121 | 14.00% [77]
E | Caretta caretta Cote Toscane, Méditerranée 31 71.00% [78]
;6 Chelonia mydas Rio de la Plata, Océan Atlantique Sud-ouest | 62 | 90.00% [83]
Multiples Global 2570 | 31.50% [426]
Moyenne 51.60%
Xiphias gladius Mer Méditerranée 56 | 12.50% [412]
Thunnus thynnus Mer Méditerranée 34 32.40% [412]
« | Thunnus alalunga Mer Méditerranée 31 12.90% [412]
2 | Alepisaurus ferox Océan Pacifique Nord 192 | 24.50% [228]
3 | Multiples Manche 504 | 36.50% [295]
~ | Multiples Tourbillon central de 1’Océan Pacifique Nord | 670 | 35.00% [50]
Poisson-chat nord-est du Brésil 182 | 23.10% [374]
Moyenne 25.30%
*§
S | Multiples Global 3032 | 5.60% [29]
§ Neocalanus cristatus Océan Pacifique nord-est 960 | 2.90% [127]
% Euphausia pacifia Océan Pacifique nord-est 413 5.90% [127]
A | Moyenne 4.40%
2 ,
O | Nephrops norvegicus Firth of Clyde, Ecosse, Océan Atlantique 120 | 83.00% [343]
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(Table 6.1). Je suggere d’utiliser des expériences en laboratoire via le systéme de culture

pour répondre aux questions suivantes :

Quelles sont les classes de tailles de plastiques préférentiellement ingérées par P.

noctiluca aux différents stades du cycle de vie 7
o Quel est le taux d’ingestion des détritus plastiques 7

e Quel est le temps de rétention des déchets plastiques chez P. noctiluca comparé a
d’autres espéces ? A titre d’exemple, pour Calanus helgolandicus (copépode planc-
tonique prépondérant en Atlantique Nord) le taux de rétention est de 7 jours [99].
Chez certaines espéces marines, tels que les poissons planctonivores [50] et les oiseaux

[482], les débris plastiques peuvent étre retenus dans les estomacs indéfiniment.

e Quel est leffet des contaminants chimiques sur les processus écophysiologiques et la

croissance de la méduse ?

e Sachant que l'espéce P. noctiluca est une proie de poissons exploités par ’homme

(ex: thon), quel est son niveau de bioaccumulation ?

Une étude récente a également mis en évidence la propriété cohésive et bioaccumulatrice
du mucus de deux espéces de scyphozoaires (A. aurita et P. noctiluca), et d’un cténophore
(M. leyidi), vis a vis des nanoparticules. Les auteurs ont souligné le role important joué par
les glycoprotéines et les glycanes de cette matiére colloidale dans la capture de nanopartic-
ules [357]. Nous pouvons donc supposer que l'action bioaccumulatrice du mucus pourrait
également s’appliquer aux nombreuses microfibres de plastique retrouvées dans 'océan.
De plus, comme nous ’avons constaté dans le chapitre III, les vitesses de sédimentation
du mucus peuvent étre trés rapides, ce qui entraineraient des particules plastiques vers
I’océan profond, et permettraient une dépollution des océans de surface au détriment des

écosystémes profonds.

6.5 P. noctiluca et le réseau de co-occurrence de Tara Ocean

Dans le chapitre V, nous avons abordé la position trophique de l'espéce P. noctiluca
au travers d’une approche taxinomique (contenus stomacaux) et isotopique (composition
générale et acides aminés). Néanmoins, ces techniques ne permettent pas de déterminer les
relations entre ’ensemble des organismes de I’écosystéme (le réseau trophique). Au cours
de cette thése, j'avais pour ambition d’utiliser le "métabarcoding" pour cartographier les
relations entre P. noctiluca et les autres espéces marines qu’elles soient procaryotes ou

eucaryotes.



118 CHAPITRE 6: SYNTHESE ET PERSPECTIVES

Pourquoi utiliser le métabarcode ? Le terme "barcode", ou code-barres ADN, a été
introduit en 2003 [211]. Cette approche de biologie moléculaire exploite les fragments
d’ADN qui sont trés conservés au sein d’'une méme espéce mais qui demeurent variables
entre les espéces. Les écologues ont utilisé ces codes-barres pour identifier rapidement,
et en une seule fois, toutes les espéces présentes dans un échantillon (malgré un état de
dégradation parfois avancé) on parle de "métabarcoding". Cette technique s’avére donc
idéale pour analyser I’ensemble des espéces présentent et partiellement digérées dans le
mucus digestif de P. noctiluca. Le métabarcoding peut également étre utilisé pour éval-
uer la présence de microorganismes dans ’estomac des méduses et identifier a la fois les
microorganismes ingérés ou les holobiontes (espéces vivant en mutualisme ou en commen-
salisme avec I’hote). De plus, les résultats obtenus a partir des séquences ADN pourront
étre comparés aux contenus stomacaux et & des mesures d’isotopes stables. Cette derniére
perspective de recherche s’est avérée concluante pour étudier le régime alimentaire des
larves de krill [473], des poissons [231, 272], des pingouins [229] ou des macareux [57|. En
pratique, la technique du métabarcoding se décompose en quatres étapes majeures : (i)
Pextraction d’ADN de I’échantillon, (ii) Pamplification du marqueur par une réaction en
chaine par polymérase (PCR) a l'aide d’un couple d’amorces, (iii) le séquencage, et (iv)
Iidentification des amplicons lorsque la banque de référence le permet. En 2003, la région
du geéne mitochondrial codant pour le cytochrome Oxydase I (COI) a été définie comme
le fragment de référence pour identification des espéces animales [211]. Cependant, ce
marqueur a montré des limites et ne fournit pas de solution universelle notamment chez les
plantes [91, 92|, les protistes [141, 215] et les mysticetes [138]. Outre les marqueurs COI,
les régions génétiques les plus fréquemment utilisées comme marqueurs phylogénétiques
sont les petites sous-unités ribosomiques (ARNr 16S et 18S pour les organismes procary-
otes et eucaryotes respectivement). Ces marqueurs alternatifs permettent de distinguer
les groupes taxonomiques jusqu’a ’espéce, tout en gardant des modéles de divergences
cohérents. Les TRNA 165 et 18S contiennent 9 régions hypervariables, allant de V1 & V9
(V6 présent uniquement chez les procaryotes). La plupart de ces régions ont déja été util-
isées pour caractériser des assemblages zooplanctoniques : V1-V2 [282], V4 [460] ou encore
V7-V9 [216] mais aucune ne fait 'unanimité. Chez les procaryotes, les régions V4-V5 sont
supposées minimiser les surestimations de diversité liée & I’hétérogénéité intragénomique
[461]. Concernant les eucaryotes, il semblerait que la région V9 soit la plus appropriée
pour analyser les assemblages zooplanctonique car : (i) elle est universellement conservée
en taille, (ii) elle contient & la fois des positions nucléotidiques stables et trés variables au
cours de ’évolution des espéces, et (iii) elle est largement représentée dans les bases de

données publiques pour les identifications taxonomiques [122].

Quelques tests préliminaires. En collaboration avec le Génoscope (Paris-CEA), nous

avons fait des expériences préliminaires pour valider cette approche sur le mucus digestif
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de méduses collectées dans la rade de Villefranche-sur-Mer. La premiére difficulté est de
travailler sur une matiére colloidale riche en oligosaccharides et bio-accumulatrice. Nous
avons donc réalisé d’abord une étape de déstructuration du mucus (500 L de DNA/RNA
shield) et de digestion des protéines (90 puL de tampon digestif). Ensuite, nous avons ap-
pliqué les étapes classiques pour 'analyse par métabarcoding avec une extraction d’ADN
(Kit ZR-Duet plus), et des PCR sur les marqueurs 16S (V4-V5) et 18S (V9). Les résul-
tats obtenus sur les procaryotes montrent que la majorité des séquences obtenues dans
nos échantillons sont des bactéries non identifiables potentiellement spécifiques a la flore
digestive de la méduse (Fig. 6.3a). Concernant les eucaryotes, les assignations indiquent
une forte présence de séquences ADN de P. noctiluca (~85% des séquences; Fig. 6.3a) sure-
ment di a la présence de filaments gastriques aidant a la digestion des proies et qui sont
facilement détachables de la poche gastrique. Cette forte détection du prédateur pourrait
étre limitée par I'ajout d’une amorce de blocage spécifique [487] a P. noctiluca lors de
I’amplification. Outre ces séquences qui peuvent étre assimilées & du bruit de fond dans
les données, quelques séquences associées au genre Salpa (~6%) ont également pu étre
identifiées. Nous avons aussi exploré le jeu de données issu de l'expédition Tara Ocean
ou P. noctiluca est présente [192] afin d’évaluer les co-occurrences spécifiques des espéces
procaryotes et eucaryotes avec cette méduse (Fig. 6.3b). Les résultats ont montré des co-
occurrences positives et négatives fortes avec des groupes qui avaient déja été identifiés par
Papproche taxonomique des contenus stomacaux (Copépodes, Tuniciers, Appendiculaires

et Radiolaires), ainsi que de nombreux groupes phytoplanctoniques.
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Figure 6.3: Représentation (a) du pourcentage de séquence obtenu de différentes especes
dans le mucus de P. noctiluca et (b) des corrélations entre P. noctiluca et les
autres espéces dans ’environnement naturel, grace au réseau de co-occurence
de Tara Ocean



120 CHAPITRE 6: SYNTHESE ET PERSPECTIVES

A la suite de ces quelques tests, il serait donc intéressant de standardiser un protocole
optimal d’extraction de la cavité gastrique de P. noctiluca dans le but de réduire la con-
tamination de notre matériel génétique par des séquences provenant de 1’héte lui-méme
et étendre nos observations a une échelle beaucoup plus large. P. noctiluca pourrait ainsi
devenir un cas d’étude afin de tester & quel point les réseaux de co-occurrences élaborés

durant les missions Tara peuvent étre utilisés pour inférer des réseaux trophiques.
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Figure A.1: Log-log plot of temperature-corrected clearance rates as a function of body
carbon weight for several jellyfish species [2]
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Figure A.2: Log-log plot of temperature-corrected respiration rates as a function of body
carbon weight for several jellyfish species [2, 281]
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Figure A.3: Log-Log plot of egg production as function of bell diameter over lappets in
laboratory and in situ condition [281, 413]
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Abstract The Gulf of Lions in the northwestern Mediterranean is one of the few sites around the world
ocean exhibiting deep open-ocean convection. Based on 6 year long (2009-2015) time series from a
mooring in the convection region, shipborne measurements from repeated cruises, from 2012 to 2015, and
glider measurements, we report evidence of bottom thick nepheloid layer formation, which is coincident
with deep sediment resuspension induced by bottom-reaching convection events. This bottom nepheloid
layer, which presents a maximum thickness of more than 2000 m in the center of the convection region,
probably results from the action of cyclonic eddies that are formed during the convection period and can
persist within their core while they travel through the basin. The residence time of this bottom nepheloid
layer appears to be less than a year. In situ measurements of suspended particle size further indicate that
the bottom nepheloid layer is primarily composed of aggregates between 100 and 1000 pum in diameter,
probably constituted of fine silts. Bottom-reaching open ocean convection, as well as deep dense shelf
water cascading that occurred concurrently some years, lead to recurring deep sediments resuspension
episodes. They are key mechanisms that control the concentration and characteristics of the suspended
particulate matter in the basin, and in turn affect the bathypelagic biological activity.

1. Introduction

1.1. Attributes of Bottom Nepheloid Layers in the World Ocean

In the open ocean, the distribution of particulate matter in the water column presents distinct turbid layers.
The photic layer at the surface is primarily associated to planktonic organisms and is highly time variable in
its thickness and intensity. Underneath this surface nepheloid layer (SNL), particulate matter concentration
presents a decreasing gradient, and a broad minimum at varying intermediate depths. Biscaye and Eittreim
[1977] showed from vertical profiles of light scattering in the Atlantic that concentrations at clear water min-
imum are one-to-two orders of magnitude lower than those in surface water but still reflect the residual flux
of surface-water biological production and surface circulation patterns, suggesting that the “background”
turbidity level in the oceans is primarily a function of the biogenic fallout.

Below the clear water minimum, a rise of the particle concentration toward the bottom has been observed
from nephelometric observations in various regions of the ocean, i.e., the Atlantic [Biscaye and Eittreim,
1977; Eittreim et al., 1975, 1976; Ewing et al., 1971; McCave, 1986, Nyffeler and Godet, 1986; Vangriesheim and
Khripounoff, 1990], in the Gulf of Mexico [Feely, 1975], at the foot of the continental slope off Washington
[Baker, 1976], off northern New Zealand [McCave and Carter, 1997], over the ridges and rises surrounding
the Canada basin in the arctic [Hunkins et al., 1969], and more recently in the northwestern Mediterranean
[Béthoux et al., 2002; Puig et al., 2013]. These bottom nepheloid layers (BNL) are referred to the suspended
particles concentration below clear water, which is in excess of the clear water minimum concentration.

DURRIEU DE MADRON ET AL.

BNL GENERATION BY OPEN-OCEAN CONVECTION 1
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Abstract

The term “plankton” refers to all the organisms drifting in the water following the currents.
Commonly, the vegetable autotrophic and mainly photosynthetic, “phytoplankton” is
distinguished from the heterotrophic and animal “zooplankton”. In the last decades, many studies
reported an increase in the abundances and spatial distributions of gelatinous zooplankton in
many oceans. Even if the concept of “jellyfication of the oceans” needs to be used with caution,
jellyfish populations show an increase in Mediterranean Sea over the last 40 years. The species
Pelagia noctiluca (Forsskal, 1775) is considered as the most abundant jellyfish in the
Mediterranean basin since the 70s. Due to its massive presence in this area, it is essential to
evaluate precisely the impact of P. noctiluca on both biogeochemical cycles and pelagic ecosystem
structure. Thus, the contribution of P. noctiluca to the two main factors regulating the biological
carbon transfer in the oceans: carbon sequestration wvia the biological carbon pump and carbon
transfer through trophic networks.

This manuscript is divided in 3 main sections : (i) providing an initial budget of the particulate
(POCiota) and dissolved organic carbon (DOC) in the Mediterranean sea, (ii) building an
ecophysiological model of P. noctiluca to estimate its contribution to the biological carbon pump,
and (iii) assessing the trophic level of P. noctiluca and its potential impact on lower trophic
levels.

First, we built a database of POC .. measurements collected between 1991 and 2011 by drifting
sediment traps and estimated using the Underwater Vision Profiler (UVP). Analysing this
database highlighted the West-East decreasing gradient of particles size and export following
physical and biological processes. The modelling approach, coupled with the innovative
application of the “Statistical Model Checking Engine” (SMCE) method, was used to estimate the
amount of fecal matter produced by P. noctiluca that is exported to the deep ocean (POCiauy).
The comparison between POCua and POCjay in the Ligurian Sea revealed that the contribution
of P. noctiluca to the biological carbon pump is low at the regional scale, but potentially
important at the local scale. The trophic diet of P. noctiluca was studied through gut contents,
and stable isotopes analyses performed on jellyfishes from laboratory cultures and/or in situ
sampling. Our observations are in line with previous studies that demonstrate that P. noctiluca is
an opportunistic species. Nevertheless, our results suggest that the standard isotope fractionation
that is commonly applied to identify shifts in trophic levels between marine organisms (+1%0 &
BC; +3%0 6 "N) could be inappropriate to define the trophic level of jellyfish.

The results obtained during my PhD lead to several research perspectives: (i) defining the
environmental niche model of gelatinous zooplankton in order to predict potential future trends,
(ii) designing an ambitious experimental system to test the results obtained in the laboratory and
with modelling approach in condition that are similar to those in situ, (iii) identifying and
characterizing the role of gelatinous zooplankton in the depollution of surface waters to the
detriment of deep sea ecosystems, and (iv) using genomics and numerical approaches such as co-
occurrence networks to infer the position of P. noctiluca and other gelatinous plankton in marine

food webs.



Résumé

Le terme plancton désigne l’ensemble des organismes dérivant au gres des courants marins. On
distingue le plancton végétal et principalement photosynthétique, “le phytoplancton”, du
plancton animal hétérotrophe, “le zooplancton”. Au cours des dernieres décennies, de nombreuses
études ont documenté une croissance de ’abondance et de la distribution spatiale du zooplancton
gélatineux a travers diverses régions. Méme si le terme “gélification” des océans doit étre utilisé
avec beaucoup de précaution, des régions comme la mer Méditerranée montre une constante
augmentation des méduses au cours de ces 40 derniecres années. L’espece Pelagia noctiluca
(Forsskal, 1775) est considérée comme étant la méduse la plus abondante du bassin méditerranéen
depuis les années 70. Du fait de leur présence massive dans cette région, il est primordial
d’évaluer précisément l'impact de P. noctiluca a la fois sur les cycles biogéochimiques et sur la
structuration des écosysteémes pélagiques. Pour cela, les deux processus majeurs de transfert de
matiere dans 1’écosysteme doivent étre étudiés : la séquestration de carbone wia la pompe
biologique et le transfert de carbon au travers des réseaux trophiques.

Cette these s’articule autour de trois axes majeurs: (i) réaliser un premier bilan de I'export de
carbone organique particulaire (POCi) et dissous (DOC) en mer Méditerranée, (ii) construire
un modele écophysiologique de P. noctiluca pour déterminer la contribution de cette méduse a la
pompe biologique, et (iii) évaluer le niveau trophique de P. noctiluca et son potentiel impact sur
les niveaux trophiques inférieurs.

Nous avons dans un premier temps créé une base de donnée de mesures de POCia collectées
entre 1991 et 2001, par des trappes a sédiments dérivantes et estimées a l'aide du profileur de
vision marine (UVP). Nous avons ainsi souligné I'existence d’un gradient longitudinal décroissant
de la taille et de I'export des particules d’Ouest en Est en lien avec des processus physiques et
biologiques. L’approche par modélisation couplée a une méthode innovante d’inférence de
parametres (Statistical Model Checking Engine) a permis d’estimer la quantité de matiere fécale
produite par P. noctiluca et susceptible de sédimenter vers l'océan profond (POCjay). La
comparaison entre le POCipa et le POCjay en mer Ligure a révélé que la contribution de P.
noctiluca a la pompe biologique est faible a 1’échelle régionale mais potentiellement forte a
I’échelle locale. Le régime trophique de P. noctiluca a été étudié via des analyses de contenus
stomacaux et d’isotopes stables sur des méduses cultivées en laboratoire et/ou prélevées in situ.
Nos observations démontrent que P. noctiluca est une espece opportuniste. Néanmoins nos
résultats suggerent que le fractionnement isotopique communément appliqué pour de nombreuses
especes marines entre chaque niveau trophique (+1%0 6"*C; +3%0 8°N) pourrait étre inapproprié
pour définir le niveau trophique des méduses.

Les travaux réalisés au cours de cette these sont une premiere étape et ouvre la porte a de
nombreuses perspectives de recherche : (i) déterminer la niche écologique du zooplancton
gélatineux pour prédire les tendances futures, (ii) développer un dispositif expérimental ambitieux
qui permettrait de tester les résultats obtenus en laboratoire et par modélisation dans un cadre se
rapprochant des conditions in situ, (iii) identifier et caractériser le role du zooplancton gélatineux
sur la dépollution des eaux de surfaces au détriment des écosysteémes profonds et (iv) utiliser des
approches génomique et numérique tels que les réseaux de co-occurences pour identifier la place

de P. noctulica et d’autres gélatineux dans les réseaux trophiques.



