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R E M E R CI E M E N T S  

A v a nt t o ut e c h o s e , j e r e m er ci e l e Dr. St é p h a n e M o u ni er ( a n ci e n dir e ct e ur d e P R O T E E), l e Dr. Ri c h ar d 

S e m p er e ( dir e ct e ur d e MI O) et l e Pr. J e a n -Fr a n ç oi s C h ail a n ( dir e ct e ur M A PI E M) p o ur m’ a v oir p er mi s d e 

r é ali s er  c ett e  t h ès e  a u  s ei n  d e  c es  l a b or at oir es.  J e  r e m er ci e  é g al e m e nt  l a  r é gi o n  P A C A  et  T o ul o n 

Pr o v e n c e M étr o p ol e ( T P M) p o ur l’ attri b uti o n d e c ett e b o ur s e d e t h ès e.  

J e r e m er ci e les m e m br es d u j ur y. J e r e m er ci e l e  Dr. A h m e d Tlili et Pr. R o b ert D ur a n p o ur a v oir a c c e pt é 

d e c orri g er c e tr a v ail. J e r e m er ci e l a Dr. S a bi n e St a c h o w s ki -H a b er k or n et l e Dr. G ér al d Gr é g ori p o ur 

a v oir a c c e pt é d e f air e p arti e d e c e j ur y.  

J e ti e n s e ns uit e p arti c uli èr e m e nt à r e m er ci er m es c o-dir e ct e ur s d e t h ès e, l e Dr. J e a n -Fr a n ç oi s Bri a n d et 

l e Dr. B e nj a mi n Mi ss o n p o ur a v oir e n c a dr er c ett e t h ès e d e m a ni èr e f or mi d a bl e, p o ur l e ur c o nfi a n c e et 

p o ur l e ur s c o ns eil s et l e ur e nt h o usi a s m e t o ut a u l o n g d e c ett e t h ès e. J’ ai p u a p pr e n dr e b e a u c o u p à v o s 

c ôt és. M er ci J eff p o ur t o n s o uti e n s a n s f aill e n ot a m m e nt s ur l a fi n, p o ur t es c o n s eil s et e n c o ur a g e m e nts 

s a n s l es q u el s il a ur ait ét é b e a u c o u p pl u s diffi cil e d e t er mi n er c ett e t h ès e a v e c u n b o n n e s a nt é m e nt al e. 

A u -d el à d e l’ a s p e ct s ci e ntifi q u e, j’ ai pri s b e a u c o u p d e pl ai sir à tr a v aill er a v e c t oi. E nfi n, j’ es p èr e q u’ o n 

a ur a l’ o c c a si o n d e p arti ci p er à d’ a utr es c o n gr ès e n s e m bl e et p art a g er d e b o n s m o m e nts a ut o ur d’ u n e 

b o n n e b o ut eill e d e vi n. M er ci B e n p o ur a v oir e n c a dr é c ett e t h ès e, p o ur t es c orr e cti o n s t o uj o u rs tr ès 

(tr o p ?) c o m pl èt es et j u st es, p o ur t o n s e n s p o u ss é d e l a r e c h er c h e et p o ur t o n i nt ér êt s a n s f aill e à m es 

tr a v a u x d e t h ès e. J e s ui s t o n pr e mi er d o ct or a nt. J e t e l e di s, c’ est u n h o n n e ur d’ a v oir p u tr a v aill er a v e c 

t oi. J’ es p èr e a v oir ét é à l a h a ut e ur et t e s o u h ait e d’ e n c a dr er e n c or e b e a u c o u p d e d o ct or a nts, a v e c l a 

m ê m e é n er gi e q u e t u a s mi s p o ur m a t h ès e (il n’ y a p as d e r ai s o n q u e j e s oi s l e s e ul à e n a v oir c hi é  : p). 

E n c or e u n gr a n d m er ci à v o u s d e u x. 

M ai nt e n a nt q u e l es r e m er ci e m e nts cl a s si q u es o nt ét é f ait, j e m e d ois d e r e m er ci er t o u s c e u x q ui o nt 

p arti ci p é d e pr ès o u d e l oi n à c ett e t h ès e. M er ci b e a u c o u p, d u f o n d d u c œ ur. Et j e m’ arr êt er ais l à. 

M ai nt e n a nt l ai s s e z -m oi d or mir (il est 3 h d u m ati n a u m o m e nt o ù j e v o u s p arl e).  

Fi n.  
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Pl u s t ar d d a n s l a n u it... 

Fr a n c h e m e nt  ? J e n’ a v ais p a s e n vi e d e l’ é crir e c ett e p ut ai n 1  d e p arti e r e m er ci e m e nt. Q u oi  ? J e vi e n s 

d’ é crir e 4 0 0 p a g es e n 2 m oi s et v o u s v o ul e z q u e j e c o nti n u e à é crir e, a u d é p e n d d e m o n s o m m eil, si r ar e 

d e p ui s  q u el q u es  t e m p s  ?  J’ a ur ai s  pr éf ér é  r e m er ci er  c h a c u n  d’ e ntr e  v o us  d e  vi v e  v oi x,  a ut o ur  d’ u n e 

b o ut eill e. C e d e vr ait êtr e c o m m e ç a d es r e m er ci e m e nts e n b o n n e et d u e f or m e. L es vr ai s s a v e nt. M ai s 

b o n p ui s q u’il f a ut l e f air e … j e v ai s t e nt er d’ y m ettr e d e l a b o n n e v ol o nt é et d e l a b o n n e h u m e ur ( c e q ui 

m e c ar a ct éri s e, v o u s e n c o n vi e n dr e z …). N o n, m ai s e ntr e n o u s, f a ut êtr e di n g o p o ur a v oir e n vi e d e f air e 

d es r e m er ci e m e nts a v e c t o ut pl ei n d’ e nt h o u si as m e  ! C’ est p a s h u m ai n a pr ès u n e é pr e u v e p ar eill e d e 

r é a gir c o m m e ç a ! B o n j e di gr ess e e n c or e… 

J e v ai s ess a y er d’ o u bli er p ers o n n e … P ui s si j’ o u bli e q u el q u’ u n, all e z v oir d a ns l es r e m er ci e m e nts à l a fi n 

d es arti cl es d e c ett e t h ès e. V o u s y s er e z p e ut -êtr e. P ui s si l à a u ssi v o us n’ y êt es p a s et q u e v o u s n’ êt es 

p a s c o nt e nt, v e n e z m e v oir. J e v o us p a y er ai s u n c o u p. All e z c’ est p arti e …  

M er ci à t o u s l es m e m br es ( a ct u el s et p a ss és) d e l’ a n ci e n l a b or at oir e P R O T E E, m ai nt e n a nt MI O p o ur l a 

b o n n e a m bi a n c e d e tr a v ail et l’ at m o s p h èr e p arti c uli èr e q ui r è g n e l à - b a s. D a n s l e d és or dr e et p ar or dr e 

d’ arri v é d a n s m o n c er v e a u  : mer ci à St é p h  ( c h a n g e s urt o ut p a s !), J e a n- L o uis, D o mi ni q u e, Br u n o, É mili e, 

R ol a n d, N at a c h a, M arti n o (f a ut q u e t’ arr êt es a v e c l e s y n di c alis m e, s éri e u x  : p), B e nj a mi n (l e O ur s el), 

M ari e - C hristi n e, A m o n d a, C hri st o p h e, A y o u b, H o u ss a m, St é p h a n e C o u p é, S a n dri n e Gaill ar d, N at h ali e 

et N at h ali e et Si m o n e. C ert ai n s m’ o nt ai d é d ur a nt m a t h ès e et j e l es e n r e m er ci e. L es a utr es, m er ci et 

n e c h a n g e ai e nt p a s.  

P ui s il y a bi e n s ur m es c o p ai n g s. C e u x q ui o nt f ait q u e j e s ui s p arti d e c e l a b or at oir e p o ur fi nir m a t h ès e 

à M A P I E M c ar j e n’ arri v ai s pl u s à tr a v aill er a v e c e u x a ut o ur. S e b, fr a n c h e m e nt d u f o n d d u c œ ur M E R CI !! 

J e n’ a ur ai s j a m ai s p u f air e u n e t h ès e a u ssi a b o uti e s a ns t oi. T’ es c hi a nt, t’ es l e pir e d es r âl e ur s, t’ es u n 

e m m er d e ur m ai s p ut ai n m er ci d e t o n ai d e et d u b o ul ot q u’ o n a f ait e n s e m bl e … o ù j u st e t oi ( p ar c e q u e 

b a h j e s ui s d o ct or a nt et t oi i n g é ni e ur … q u oi  ! ( bl a g u e)). M er ci p o ur t o ut, vr ai m e nt ! C yril et Ni c o (j’ ai 

p a s p u v o u s s é p ar er), v o u s êt es g é ni a u x. M er ci p o ur êtr e l à t o ut si m pl e m e nt. J’ ai e u d e l a c h a n c e d e 

p art a g er c es a n n é es d e t h ès e a v e c v o u s. V o us f or m e z u n b e a u c o u pl e, j’ es p èr e q u e ç a d ur er a et p uis 

m ê m e si j e s ui s l oi n, p e n s e z à m’i n vit er à v otr e m ari a g e. J u st e C yril, d és ol é d’ a v oir es s a y é d e t e f air e 

l’ a m o ur … Y o u ss ef,  m er ci  p o ur  t a  g e ntill ess e  et  p o ur  v e nir  a u  f o ot  a v e c  m oi  (st p  f ai s  d es  p a s s es …). 

M arti n, m o n c a n a di e n  ! T oi t u m e m a n q u es b e a u c o u p ! Ç a a ét é f usi o n n el e ntr e n o u s, d ès l e d é b ut. Q u e 

d e s o u v e nir s a v e c t oi, d e s oir é es, d e d élir es, d e d é c o u v ert es (l e Ri c ar d p o ur t oi n ot a m m e nt). J’ es p èr e t e  

v oir tr ès bi e nt ôt  !! G a ël, L e D U D U  ! T’ es u n m e c g é ni al ( p a s c o m m e l es p o vr’ t y p es q u e j’ ai d é crit j u st e 

a v a nt). J e v ai s r e gr ett er d e n e pl u s t e cr oi s er et p a s s e z d es m o m e nts a v e c t oi ( m ê m e r ar es c es d er ni er s 

t e m p s). E n r e v a n c h e, c o m pt e pl u s s ur m oi p o ur t es p ut ai n s d e mi ssi o ns t err ai n s. T’ es u n es cr o c  ! P ui s 

V ér o, j e n’ ai p a s d e m ot . M erci p o ur t o ut, p o ur t a j oi e, t a b o n n e h u m e ur, t o n rir e, t a di s p o ni bilit é, t es 

c orr e cti o n s. F ai s u n gr o s bis o u a u x e nf a nts ! T’ es u n e b ell e p er s o n n e. 

1  P ut ai n  : e x pr e ssi o n mar s eill ai s e q ui s ert d e vir g ul e o u  d e p o n ct u ati o n.  



5  

P ui s il y a m o n d e u xi è m e l a b o, M A PI E M. T o ut p ar eil q u e p o ur MI O. D a n s l e d és or dr e et p ar or dr e d’ arri v é 

d a n s m o n c er v e a u  : m er ci à J e a n-Fr a n ç ois C h ail a n (j e t’ a v ai s dit q u e j e r est er ai s 2 m ois p ui s j e s uis r est é 

1 a n et d e mi !) t o uj o ur s pr êt à s o u d o y er u n j ur y p o ur f air e g a g n er c es d o ct or a nts, c’ est r e m ar q u a bl e ! 

m er ci à G é g é et A n ni c k p o ur v otr e  s y m p at hi e et v otr e  b o n n e h u m e ur, à R a p h, à C at h eri n e (t ort ur e p a s 

tr o p Willi a m, c’ est u n p etit-êtr e fr a gil e) , A n n e, M arl è n e ( q u a n d j e p artir ais j e b al a n c er ai s t o ut es l es 

c o n n eri es q u’ o n f ait l es g e n s d a n s l es l a b o s t kt h a s ht a g g est a p o), X a vi er, et Br u n o. 

P ui s l à e n c or e, il y a l es a mi s  d e M A PI E M . I si s, El or a, M ar g a u x, M a n u ( El c o m m a n d a nt e), Li n a (t u m e 

m a n q u es b e a u c o u p, es s a y e d e r e v e nir u n p e u p ar c e q u e m oi j e n’ir ais p as d a n s l e N or d … ), Eli s a. L a ur e … 

o n est n é l e m ê m e j o ur et o n est p ar eil. C’ est à q uitt e o u d o u bl e. P arf oi s, j e t’ a d or e et p arf oi s t u m e s or s 

p ar l es y e u x. P ut ai n q u’ est - c e q u e t’ es c hi a nt e p arf oi s ! M ê m e p o ur é crir e c ett e p arti e, t u m e s o ul e. J e 

n’ arr êt e p as d e m e d e m a n d er b o n q u’ est - c e q u e j e d oi s é crir e p o ur l ui f air e pl ai sir, q u’ ell e l e pr e n n e p a s 

m al …  et c …  Al ors  v oil à  t’ es  c hi a nt e,  t’ es  u n e  p e a u -d e -v a c h e  m ai s  j e  t’ ai m e  c o m m e  ç a.  C h a n g e  p as. 

Vit al y s, j’ ai pri s d es a cti o n s p o ur l e K F C g a b o n ai s. J e cr ois e n t o n pr oj et f ou ! B e n oit, t’ es afri c ai n al bi n os 

m ai s j e t’ ai m e bi e n q u a n d m ê m e. P ui s r a p p ell e-t oi, f ai s-t oi p as s er p o ur pl u s b êt e q u e t u n e l’ es p o ur p a s 

q u e J eff t e f a s s e tr o p c hi er p o ur l a t h ès e  ! N at h a n, l’ él u. J e f o n d e b e a u c o u p d’ es p oir e n t oi p o ur pr e n dr e 

m a r el è v e . Pr e n d s s oi n d e l a t a ss e à c af é et p er p ét u e c ett e tr a diti o n. Will-I- A m o u Wi wi, pfff j e s ai s p a s 

q u oi dir e. T’ es u n p e u bi z arr e c o m m e t y p e m ai s o n t’ ai m e p o ur ç a. T oi a u s si c h a n g es p a s et b o n c o ur a g e 

p o ur l a fi n d e t h ès e. O n a c o m m e n c é e ns e m bl e, o n fi nit e n s e m bl e , ah h  n o n t oi t u fi ni s pl u s t ar d , p ar d o n. 

M ai s t u v a s l e f air e  et a v e c l a m a ni èr e  !  

P ui s il y a l es a n ci e n s, l es a mis d e l a pr e mi èr e h e ur e q ui m’ o nt a c c e pt é q u a n d j e n’ ét ai s q u’ u n st a gi air e 

q ui r a c o nt e d es hi st oir es bi z arr es … A ur éli e, L a uri e et R i c h ar d ! M er ci et v o us m e m a n q u e z t o u s l es tr oi s, 

b e a u c o u p  ! L a uri e, j e n e p e n s e p a s q u e j’ ai b es oi n d’ e n é crir e d es t o n n es p o ur q u e t u s a c h es à q u el p oi nt 

t’ es i m p ort a nt e p o ur m oi. D o n c m er ci p o ur t o ut. Ri c h ar d, t oi p ar c o ntr e j e p o urr ai s e n é crir e d es t on n es 

m ai s ç a p o urr ait êtr e g ê n a nt et i n a p pr o pri é, i ci. D o n c j e v ai s es s a y er d e r est er m es ur é. O n n’ ét ait p a s  

f ait p o ur êtr e a mi, p ui s a u fi n al … v oil à  : u n e gr a n d e a miti é ! O n a ur a pl ei ns d’ hist oir es à r a c o nt er à n o s 

p etits -e nf a nts. P ui s t u s ai s si bi e n l es  r a c o nt er e n pl u s … C o m m e c ell e a u x c h a m pi g n o n s, t u t e s o u vi e n s 

q u a n d t u a s e u u n pr o bl è m e g a s BI P BI P BI P o u l a f oi s o ù t’ a s r e n c o ntr é c ett e fill e q ui … N o n c ell e -l à o n 

n e p e ut p a s l e r a c o nt er i ci. Ni m ê m e à t es p etits -e nf a nts, d’ aill e ur s  ! B o n p o ur c e u x qu e ç a i nt ér es s e, j’ ai 

r é p ert ori é t o ut es t es hi st oir es s ur u n sit e : w w w.l es - p etit es-hi st oir es -d e -Ri c h ar d.fr . Et a u f ait, d és ol é 

p o ur t a d e nt et p o ur l a m ort d e t o n p oi ss o n, c’ est u n p e u m a f a ut e.  

P ui s i l y a t o u s l es a utr es, d es a mi s, c ert ai n s p er d u s d e v u e d ur a nt c ett e t h ès e m ai s q ui s o nt t o uj o ur s 

d a n s m es p e n s é es  : Ori a n e,  C hri st ell e, Ni c o & J uli a, v o s e nf a nts ( M aël et L u c y), Cl é m (j ’ a ur ai s p u f air e 

u n p ar a gr a p h e s ur t oi), J ori s, J ul es , Gr o s L a o ul, S e b, S ar a h. J’e n o u bli e  s ur e m e nt, d és ol é.  

E nfi n , m a f a mill e. M es p ar e nts. P a p a, M a m a n. M er ci d’êtr e l à p o ur m oi. D e m ’a v oir t o uj o ur s s o ut e n u 

d a n s m es pr oj ets, d e m ’a v oir ai d é. J ’es p èr e q u e j e v o us r e n d s fi er. J ’ess a y e d e t o ut f air e d a n s c e s e n s, 

e n t o ut c a s. T o ut es c es ét u d es et c ett e t h è s e, c’est p o ur v o u s, p o ur v o u s r e n dr e fi er et v o u s r e n dr e t o ut 
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c e q u e v o u s m’ a v e z a p p ort é, d e p uis t o ut p etit. ( Si n o n, j’ a ur ais f ait d e l a c ui si n e  :p, j e v ai s p e ut -êtr e 

c o m m e n c er d’ aill e urs). Il a f all u q u e j e f ass e et qu e j ’é cri v e u n e t h ès e  p o ur v o u s dir e q u e j e v o us ai m e. 

O n n e s e l e dit p a s  b e a u c o u p m ai s j e v o u s ai m e  ! M es gr a n d s- p ar e nts ( P a pi, M a mi e C hri sti a n e, M a mi e 

J o, et Fr a n ci s), m a s œ ur , Fr a n c k et K a m a, j e v o u s ai m e t o u s tr ès f ort.  

 

S ar a. Mi a m or cit a , mi m al cri a dit a. J e n’y s er ai s p a s arri v é s a n s t oi. M er ci d e m ’a v oir s o ut e n u d a n s c es 

m o m e nts o ù j e n ’ai p a s t o uj o ur s ét é l e pl u s si m pl e d es c o p ai n s. J ’ai b e a u c o u p d e c h a n c e d e t ’a v oir d a n s 

m a vi e. P o ur l o n gt e m p s, p o ur t o uj o ur s. T e a m o. M u c h o. M u c hi ssi m o. M u c hiss i ssi m o. 

 

E nfi n,  l e  pl u s  d ur.  J e  r e d o ut ais  d’ arri v er  à  c e  p ar a gr a p h e.  C é dri c.  L es  m ots  s o nt  l o ur d s  et  p ei n e  à 

a p p ar aitr e  s ur c ett e p a g e bl a n c h e. Il y a ur ait mill e f a ç o n s  d’é crir e c e q u e j ’ ai s ur l e c œ ur . A u c u n e n e 

p o urr a l e r e tr a n s crir e p arf ait e m e n t. Et c’est t a nt mi e u x, c ’est a u f o n d d e m oi, à j a m ai s m ar q u é d a n s 

m o n êtr e . Al or s, j e v ai s s e ul e m e nt es p ér er  t’ a v oir r e n d u fi er p ar m o n tr a v ail. C h a q u e j o ur d e tr a v ail , 

c h a q u e  r és ult at, c h a q u e p arti e, c h a q u e p a g e, c h a q u e m ot d e c ett e t h ès e  est p o ur t oi. L e r est e, j e l e 

g ar d e p o ur m oi.  

 

Fi n al e m e nt … V oil a. J’ ai mi s d e l’ e nt h o u si as m e d a n s c es r e m er ci e m e nts et j’ ai pri s d u pl ai sir à p e ns er à 

c h a c u n d e v o u s. J e s uis p e ut- êtr e di n g o, s ur e m e nt m ê m e  ! 
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à C é dri c,  

u n m e nt or, u n m o d èl e  

m ai s u n a mi a v a nt t o ut.  

à m e s p ar e nt s, 

p o ur m’ a v o ir t o uj o urs s o ut e n u. 
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C H A PI T R E I.  S Y N T H È S E BI B LI O G R A P HI Q U E  

I. 1. L e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s d a n s l’ e n vir o n n e m e nt m ari n

D a ns c ett e pr e mi èr e p arti e, u n v ol et i niti al s er a c o ns a cr é à l a pr é s e nt ati o n d e s c o m m u n a ut é s 

mi cr o bi e n n e s  m ari n e s.  L e  s e c o n d  et  l e  tr oi si è m e  v ol et  s er o nt  e ns uit e  d é di é s  a u x 

c o m m u n a ut é s ultr a pl a n ct o ni q u e s d’ u n e  p art et  à c ell e s d e s bi ofil m s d’ a utr e p art a v e c u n e 

r e v u e d ét aill é e d e l e ur di v ersit é, d e l e ur di stri b uti o n ai nsi q u e d e l e ur r ôl e é c ol o gi q u e d a ns 

l’ e n vir o n n e m e nt m ari n. 

I. 1. 1. D éfi niti o n, a b o n d a n c e et di v er sit é d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s

L e s  c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s  m ari n e s  s o nt  c o m p os é e s  d e  pr o c ar y ot e s,  d’ e u c ar y ot e s 

u ni c ell ul air e s, et d e f u n gi. C e s or g a nis m e s i n cl u e nt pri n ci p al e m e nt d e s pr o d u ct e urs pri m air e s 

p h ot otr o p h e s et d e s pr o d u ct e urs s e c o n d air e s h ét ér otr o p h e s. L e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s 

s o nt i m pli q u é e s d a ns l a b o u cl e mi cr o bi e n n e, q ui c o nsi st e à l a pr o d u cti o n d e m ati èr e or g a ni q u e 

di s s o ut e ( M O D) p ar d e s pr o d u ct e urs pri m air e s p h ot otr o p h e s, à l’ utilis ati o n d e l a M O D p ar l es 

pr o d u ct e urs pri m air e s h ét ér otr o p h e s et à l a c o ns o m m ati o n d e s pr o d u ct e u rs pri m air e s p ar l e s 

pr o d u ct e urs  s e c o n d air e s  h ét ér otr o p h e s ( A z a m et  al. ,  1 9 8 3).  L e  m at éri el  et  l’ é n er gi e 

c o ns o m m é s  p ar  l e s  pr o d u ct e urs  s e c o n d a ir e s  p e ut  e ns uit e  êtr e  tr a nsf ér é  v ers  d e s 

m a cr o or g a ni s m e s  o u  s é di m e nt er  v ers  l e  f o n d  d e s  o c é a ns.  T o ut ef oi s,  u n e  gr a n d e  p arti e  d u 

c ar b o n e  or g a ni q u e  e st  utilis é  p ar  l e s  or g a ni s m e s  h ét ér otr o p h e s  s o us  f or m e  d e  di o x y d e  d e 

c ar b o n e ( C O 2 ) t a n di s q u e d' a utr e s c o m p os a nt s or g a ni q u e s s o nt mi n ér ali s és p o ur d e v e nir d e s 

n utri m e nt s  i n or g a ni q u e s  e s s e nti el s  t els  q u e  l' a m m o ni u m  et  l e  p h os p h at e.  D’ u n e  m a ni èr e 

g é n ér al e, l es c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s s o nt r e s p o ns a bl e s d e pl us d e 5 0 % d e l a pr o d u cti o n 

pri m air e d e s o c é a ns ( A z a m a n d M alf atti, 2 0 0 7; Kir c h m a n et al. , 2 0 0 9) et j o u e nt u n r ôl e cr u ci al 

d a ns l e c o ntr ôl e d e s fl u x bi o g é o c hi mi q u e s d e s él é m e nt s e s s e nti els t els q u e l e c ar b o n e, l’ a z ot e, 

l e p h os p h at e et l e f er ( F al k o w s ki et al. , 2 0 0 8; R o bi ns o n, 2 0 0 8; Kir c h m a n et al. , 2 0 0 9). D a ns l e 

c a dr e d e c ett e t h è s e, l e s or g a ni s m e s pr o c ar y ot e s c hi mi olit h o - et c hi mi o or g a n o -h ét ér otr o p h e s 

( p ar  l a  s uit e ils  s er o nt  si m pl e m e nt  q u alifi é s  d e  pr o c ar y ot e s  h ét ér otr o p h e s)  ( b a ct éri e s  et 

ar c h é e s)  et  p h ot olit h o  et  p h ot o or g a n o -a ut otr o p h e s  ( p ar  l a  s uit e  ils  s er o nt  si m pl e m e nt 

q u alifi é s  d e  pr o c ar y ot e s  a ut otr o p h e s)  ( c y a n o b a ct éri e s,  b a ct éri es s ulf ur e us e s  p o ur pr e s  et  
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v ert e s ) et l es or g a ni s m e s  e u c ar y ot e s  a ut otr o p h e s  q ui  c orr e s p o n d e nt  a u  pi c o p h yt o pl a n ct o n 

( 0. 2-2 µ m) et a u n a n o p h yt o pl a n ct o n ( 2 -2 0 µ m)  (Fi g ur e I- 1) o nt ét é c o nsi d ér é s . L e s pr o c ar y ot e s 

a ut otr o p h e s a utr e s q u e l e s c y a n o b a ct éri e s ( b a ct éri e s s ulf ur e us e s p o ur pr e s et  v ert e s ) s o nt tr è s 

p e u r e pr é s e nt é s d a ns l e s mili e u x m ari ns c ôti ers ( Si er a dz ki et al. , 2 0 1 8) et n’ o nt p a s f ait l’ o bj et 

d’ u n e ét u d e a p pr of o n di e.  

 

 

Fi g ur e I- 1 L' é c h ell e d e t aill e d e l a m ati èr e or g a ni q u e ( M O) et d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s d a ns l' o c é a n. L a 

M O e st pri n ci p al e m e nt di vi s é e e n d e u x : l a m ati èr e or g a ni q u e p arti c ul air e ( M O P) et l a m ati èr e or g a ni q u e di ss o ut e 

( M O D),  s é p ar ati o n  b as é e  s ur  l a  filtr ati o n  à  0. 4 5  µ m.  C ett e  li mit e  e st  c o nt e st é e  et  c ert ai n e s  ét u d e s  r é c e nt e s 

pl a c e nt c e s e uil à 0. 2 µ m. M o difi é d’ a pr è s Az a m a n d M alf atti, (2 0 0 7) . 

S el o n W hit m a n et  al.   (1 9 9 8) ,  l e  n o m br e  d’ or g a ni s m e s  u ni c ell ul air e s  d a ns  l’ o c é a n 

d é p a s s e 1 0 2 9 c ell ul e s, a v e c u n e c o n c e ntr ati o n m o y e n n e d e 1 0 6  c ell ul e s p ar millilitr e d’ e a u d e 

m er. E n 2 0 1 0 , l e s ét u d e s b a s é e s s ur d e l a c ult ur e d’ or g a ni s m e s a v ai e nt d é crit pl us d e 1 0 0 0 0 

e s p è c e s  b a ct éri e n n e s  et  ar c h é e n n e s  et  e sti m é  à  2 0 0  0 0 0  l e  n o m br e  d’ e s p è c e s  e u c ar y ot e s 

u ni c ell ul air e s ( M a ci nt yr e et al. , 2 0 1 0). L e s n o u v ell e s m ét h o d e s d e s é q u e n ç a g e d e s g è n es d e 

l’ A R N ri b os o mi q u e 1 6 S o u 1 8 S o nt p er mi s d e r e c e ns er 1 0 0 f oi s plus d’ e s p è c e s ( S u n a g a w a et 

al. ,  2 0 1 5;  S al a z ar  a n d  S u n a g a w a,  2 0 1 7) q u e  p ar  l e s  m ét h o d e s  d e  c ult ur e ( P a c e,  1 9 9 7).  L a 

pr e mi èr e  ét u d e  vi s a nt  à  é v al u er  l a  di v ersit é  b a ct éri e n n e  m ari n e  e n  utilis a nt  l e s  o util s  

m ol é c ul air e s a ét é m e n é e p ar Gi o v a n n o ni et al.  (1 9 9 0)  d a ns l a m er d e s S ar g a ss es et a r é v él é 

u n e di v ersit é m é c o n n u e d e gr o u p e s b a ct éri e ns d o mi n a nt s. P ar l a s uit e, pl usi e urs cl a d e s n o n 

c ulti v a bl e s et a b o n d a nt s d a ns l e s o c é a ns o nt ét é i d e ntifi é s, c o m m e l e s S A R p ar e x e m pl e, is ol é s 

l ors d’ a n al y s e s g é n éti q u e s d a ns l a M er d e s S ar g a s s es ( Gi o v a n n o ni et al. , 1 9 90; M orri s et al. , 

2 0 0 2) .  L’ arri v é e  d u  s é q u e n ç a g e  d e  n o u v ell e  g é n ér ati o n  ( N G S  p o ur  « N e xt  G e n er ati o n 
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S e q u e n ci n g  »)  d a ns  l e s  a n n é e s  2 0 0 0  a  f ort e m e nt  a u g m e nt é  l a  r é s ol uti o n  d e s  a n al ys e s  d e 

di v ersit é. Ai nsi, l’ ar br e p h yl o g é n éti q u e d e s mi cr o or g a ni s m e s r e gr o u p e  a ct u ell e m e nt u n gr a n d 

n o m br e d e p h yl a ( T h o m a s et al. , 2 0 1 6) , u n e di v ersit é i m p ort a nt e d a ns l e s p h yl a m ai s a us si u n e 

diff ér e n c e  d e  di v ersit é f ort e e ntr e l e s p h yl a. L’ ar br e  p h yl o g é n éti q u e c o nti n u e d e s’ e nri c hir 

a v e c l a d é c o u v ert e c o nst a nt e et cr oi s s a nt e d e n o u v ell e s es p è c e s d a ns t o us l es c o m p arti m e nt s 

m ari ns ( i. e. pl a n ct o ni q u e, b e nt hi q u e et bi ofil m) ( Fi g ur e I- 2). 

 

 

Fi g ur e I- 2 Ill ustr ati o n  s c h é m ati q u e  et n o n e x h a usti v e d e  l a  p h yl o g é ni e  d e s  cl a d e s  pr o c ar y ot e s  d o mi n a nts. L e s 

l ettr e s n oir e s c orr e s p o n d e nt a u x gr o u p e s b a ct éri e ns et ar c h é e ns u bi q ui st e s d a ns l’ e a u d e m er. L e s l ettr e s e n or 

c orr e s p o n d e nt a u x gr o u p e s d o mi n a nts d a ns l a z o n e p h oti q u e. L e bl e u c orr e s p o n d a u x gr o u p e s d o mi n a nts d e s 

z o n e s m e s o p él a gi q u e s et d e s urf a c e d ur a nt l’ hi v er p ol air e . E nfi n l e v ert c orr e s p o n d a u x t a x a d o mi n a nts d a ns l e s 

é c os yst è m e s m ari ns c ôti er s. D’ a pr è s Gi o v a n n o ni a n d Sti n gl ( 2 0 0 5) . 
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I. 1. 2. L e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s d a n s l a c ol o n n e d’ e a u  : l’ ultr a pl a n ct o n 

I. 1. 2. 1. D éfi niti o n, di v er sit é et di stri b uti o n d e l’ ultr a pl a n ct o n  

L’ ultr a pl a n ct o n c orr e s p o n d à t o us l e s or g a ni s m e s pl a n ct o ni q u e s c o m pri s e ntr e 0. 2 et 2 0 µ m. 

Il s e c o m p os e d’ or g a ni s m e s pr o c ar y ot e s h ét ér otr o p h e s ( b a ct éri e s et ar c h é e s), d e pr o c ar y ot e s 

a ut otr o p h e s  ( c y a n o b a ct éri e s),  d’ or g a ni s m es  e u c ar y ot e s  a ut otr o p h e s  ( pi c o - et 

n a n o p h yt o pl a n c t o n) et d’ e u c ar y ot e s h ét ér otr o p h e s ( pi c o- et n a n ofl a g ell é s, cili és et q u el q u e s 

a mi b e s) ( Si e b urt h et al. , 1 9 7 8; M ost ajir et al. , 2 0 1 3). A u c o urs d e c ett e t h è s e, l e s or g a nis m e s 

pr o c ar y ot e s ( b a ct éri e s, ar c h é e s et c y a n o b a ct éri e s) a p p el é s  b a ct éri o pl a n ct o n et u n e p arti e d e s 

or g a ni s m e s  e u c ar y ot e s  a ut otr o p h e s  ( <  2 0  µ m,  c’ e st - à-dir e  pi c o - et  n a n o p h yt o pl a n ct o n) 

a p p el é e ultr a p h yt o pl a n ct o n  o nt ét é c o nsi d ér é s . 

L e  d o m ai n e  d e s  b a ct ér i e s  e st  c os m o p olit e,  u bi q ui st e  et  c o m p os é  d’ or g a ni s m e s 

h ét ér otr o p h e s et a ut otr o p h e s affili és à 9 6 p h yl a ( T h o m a s et al. , 2 0 1 6). L a ri c h e s s e t ot al e d e s 

o c é a ns e st e sti m é e e ntr e 3 5 5 5 0 et 4 4 5 0 0 e s p è c e s ( Zi n g er et al. , 2 0 1 1; S u n a g a w a et al. , 2 0 1 5). 

L a ri c h e s s e d es e s p è c es a u g m e nt e g é n ér al e m e nt d e s p ôl e s v ers l’ é q u at e ur ( P o m mi er et al. , 

2 0 0 7; G hi gli o n e et al. , 2 0 1 2). L a d e nsit é d e s b a ct éri e s h ét ér otr o p h e s d e s mili e u x o c é a ni q u e s 

v ari e e ntr e  1 0 4  c ell ul e s p ar millilitr e d a ns l e s e a u x tr è s oli g otr o p h e s et 1 0 6 c ell ul es p ar millilitr e 

d a ns l e s mili e u x pl us e utr o p h e s ( S u n a g a w a et al. , 2 0 1 5). L’ a b o n d a n c e d e s c y a n o b a ct éri e s d a ns 

l e s mili e u x m ari ns est tr è s v ari a bl e m ai s est g é n ér al e m e nt d’ e n vir o n 1 04  c ell ul e s p ar millilitr e, 

a v e c u n e a b o n d a n c e pl us i m p ort a nt e d a ns l e s mili e u x m ari ns c ôti ers. L e s c y a n o b a ct éri e s s o nt 

pr é s e nt e s d e l a s urf a c e j us q u’ à e n vir o n 1 5 0 m ètr e s d a ns l e s o c é a ns oli g otr o p h e s, e ntr e 4 0° N 

et 4 0° S ( Fi g ur e I- 3). L e s p o p ul ati o ns d e c y a n o b a ct éri e s d é cr oi s s e nt d e l’ é q u at e ur v ers l e s z o n e s 

p ol air e s o ù l e s t e m p ér at ur e s s o nt i nf éri e ur e s à 1 5° C ( Fl o m b a u m et al. , 2 0 1 3). L e s m e m br e s d u 

p h yl u m  Pr ot e o b a ct eri a,  i n cl u a nt  l e s  diff ér e nt s  cl a d e s  d e  S A R 1 1  ( Al p h a pr ot e o b a ct eri a)  et 

S A R 8 6  ( G a m m a pr ot e o b a ct eri a)  s o nt  c o nsi d ér é s  c o m m e  l e s  gr o u p e s  l es  pl us  a b o n d a nt s  et 

di v ersifi é s  d e s  diff ér e nt s  o c é a n s  d u  gl o b e ( S u n a g a w a et  al. ,  2 0 1 5).  C o m m e  d a ns  l e s  e a u x 

o c é a ni q u e s oli g otr o p h e s, l e s m e m br e s d e l a cl as s e Al p h a pr ot e o b a ct eri a, n ot a m m e nt S A R 1 1 , 

et  G a m m a pr ot e o b a ct eri a  s o nt  l e s  pl us  a b o n d a nt s  d a ns  l e s  e a u x  c ôti èr e s,  s ui vis  d e s 

B a ct er oi d et e s,  d e s  A cti n o b a ct eri a,  d e s  V err u c o mi cr o bi a  et  d e s  c y a n o b a ct éri e s  ( Fi g ur e I- 4) 

( P o m mi er et  al. ,  2 0 0 7;  Zi n g er et  al. ,  2 0 1 1). P ar mi  l e s  c y a n o b a ct éri es, S y n e c h o c o c c u s  et 

Pr o c h l or o c o c c u s s o nt l e s g e nr e s l e s pl us a b o n d a nt s et l e s pl us di v ersifi é s, a v e c d e n om br e u x 

gr o u p e s p h yl o g é n éti q u e s d a ns l e s o c é a ns ( S c a nl a n a n d W e st, 2 0 0 2; G ar ci a-Pi c h el et al. , 2 0 0 3; 
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M ell a -Fl or e s et al. , 2 0 1 1; Fl o m b a u m et al. , 2 0 1 3; S o h m et al. , 2 0 1 5; E n g h et al. , 2 0 1 7). P o ur 

Pr o c hl or o c o c c u s , pl usi e urs é c ot y p e s p e u v e nt c o e xi st er d a ns l a c ol o n n e d’ e a u  : l e s « hi g ht li g ht -

a d a pt e d  » ( H LI et H LII), « Hi g h n utri e nt l o w c hl or o p h yll  » ( H N L C 1 et H N L C 2), l e s « l o w li g ht-

a d a pt e d  » ( L LI, L LII et L LI V). P o ur S y n e c h o c o c c u s , 1 0 cl a d e s o nt ét é d éfi ni s ( cl a d e I à X) ( F ull er 

et al. , 2 0 0 3). S y n e c h o c o c c us  pr éf èr e l e s e a u x cl air e s, ri c h e s e n n utri m e nt s et p e ut cr é er d e s  

bl o o m s  pri nt a ni ers  l ors  d e  m él a n g e s d e  m as s e s  d’ e a u ( M ell a-Fl or e s et  al. ,  2 0 1 1). 

Pr o c hl or o c o c c u s e st pl us a b o n d a nt d a ns l e s e a u x oli g otr o p h e s et s a d e nsit é e st m a xi m al e e n 

ét é et e n a ut o m n e q u a n d l e s e a u x s o nt str atifi é e s  ( M ell a-Fl or e s et al. , 2 0 1 1). 

 

 

Fi g ur e I- 3 Di stri b uti o n gl o b al e a ct u ell e d e l’ a b o n d a n c e d e Pr o c hl or o c o c c us ( A) et S y n e c h o c o c c u s ( B) à l a s urf a c e 

d e s o c é a ns ( Fl o m b a u m et al. , 2 0 1 3). 
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Fi g ur e I- 4 R é p artiti o n gl o b al e d e s  c o m m u n a ut é s d e b a ct éri o pl a n ct o n m ari n d e s z o n e s c ôti èr e s  ( P o m mi er et al. , 

2 0 0 7) . 

L e s ar c h é e s c o nstit u e nt u n gr o u p e u bi q ui s t e et a b o n d a nt p ar mi l e b a ct eri o pl a n ct o n 

( D el o n g, 1 9 9 2; F u hr m a n et al. , 1 9 9 2). Ell e s o nt l o n gt e m ps ét é as s o ci é es a u x mili e u x e xtr ê m e s 

e n t er m e s d e t e m p ér at ur e, d e pr e s si o n, d e di s p o ni bilit é e n o x y g è n e, d e p H  o u  d e s ali nit é, 

n é a n m oi ns ell e s f o nt p arti e d e s or g a ni s m e s l es pl us a b o n d a nt s d a ns l e s o c é a ns ( F u hr m a n a n d 

St e el e, 2 0 0 8; P ar a d a a n d F u hr m a n, 2 0 1 7; L a m b ert et al. , 2 0 1 8; S a nt or o et al. , 2 0 1 8). Il e xi st e 

4  gr o u p e s  d’ ar c h é e s  m ari n e s  pl a n ct o ni q u e s  :  M ari n e  Gr o u p  I  ( M GI)  ( T h a u m ar c h a e ot a) 

( D el o n g, 1 9 9 2; F u hr m a n et al. , 1 9 9 2), M GII ( E ur y ar c h a e ot a et T h al a s s o ar c h a e a) ( M a s s a n a et 

al. , 2 0 0 0), M GIII ( P o nt ar c h a e a) et M GI V ( L ó p e z-G ar cí a et al. , 2 0 0 1). C e s 4 gr o u p e s diff èr e nt 

f ort e m e nt d a ns l e ur di stri b uti o n et l e ur a b o n d a n c e t ot al e d a ns l a c ol o n n e d’ e a u ( D el o n g et 

al. ,  2 0 0 6).  L e s  T h a u m ar c h a e ot a  s o nt  r etr o u v é s  d e  l’ é q u at e ur  j us q u’ a u x  p ôl e s,  d es  e a u x  d e 

s urf a c e  a u x  pr of o n d e urs  d e  l a  c ol o n n e  d’ e a u ( S a nt or o et  al. ,  2 0 1 8), a v e c  u n e  a b o n d a n c e 

m a xi m al e  d a ns  l e s  z o n e s  m e s o p él a gi q u e s.  L’ a b o n d a n c e  d e s  M GI  v ari e  d a ns  l e  t e m ps, 

p arti c uli èr e m e nt d a ns l e s e a u x c ôti èr e s o ù il s p e u v e nt o c c a si o n n ell e m e nt f or m er d e s bl o o m s 

( H olli b a u g h et al. , 2 0 1 1). D e s a b o n d a n c e s él e v é e s d e M GI o nt ét é r etr o u v é e s e n hi v er d a ns l a 

b ai e d e Bl a n e s ( Es p a g n e) d a ns l e  n or d d e l a M er M é dit err a n é e ( G al a n d et al. , 2 0 1 0). C o m m e 

l e s  M GI,  l e s  ar c h é e s  M GII  s o nt  r etr o u v é e s  d a ns  t o us  l e s  o c é a ns  d e  l a  pl a n èt e,  a v e c  u n e 

a b o n d a n c e m a xi m al e d a ns l a z o n e e u p h oti q u e d e s o c é a ns tr o pi c a u x ( D el o n g et al. , 2 0 0 6). L e s 
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v ari ati o ns  t e m p or ell es  d e  M GII  s o nt  tr è s  i m p ort a n t e s  et  c e s  ar c h é e s  s o nt  g é n ér al e m e nt 

c o u pl é e s  a u x  bl o o m s  p h yt o pl a n ct o ni q u e s  ( G al a n d et  al. ,  2 0 1 0),  c o m p os a nt  p arf oi s  j us q u’ à 

3 0 % d e l’ a b o n d a n c e b a ct éri o pl a n ct o ni q u e t ot al e ( N e e d h a m a n d F u hr m a n, 2 0 1 6). L e s ar c h é e s 

M GIII  et  M GI V  s o nt  tr è s  p e u  d é crit e s,  ai nsi  p e u  d’i nf or m ati o ns  s ur  l e ur  di stri b uti o n  et  l a 

v ari ati o n  t e m p or ell e  d e  c e s  gr o u p e s  s o nt  di s p o ni bl e s.  Si  l e  r ôl e  d e s  ar c h é e s  a u  s ei n  d e s 

é c os y st è m es  e st  p o ur  l’ h e ur e  e n c or e  m al  c o n n u,  ell e s  c o ntri b u e nt  t o ut ef oi s  a u x  c y cl e s  d e 

l’ a z ot e et d u c ar b o n e ( S a nt or o et al. , 2 0 1 8). 

L’ ultr a p h yt o pl a n ct o n e st c o m p os é d e t o us l e s or g a ni s m es u ni c ell ul air es a ut otr o p h e s 

pl a n ct o ni q u e s  d e  t aill e i nf éri e ur e  à  2 0  µ m ( Si e b urt h et  al. ,  1 9 7 8).  L’ ultr a p h yt o pl a n ct o n  e st 

n ot a m m e nt  c o m p os é  d e  pr o c ar y ot e s  a ut otr o p h e s  ( c y a n o b a ct éri e s)  d é crit s pr é c é d e m m e nt 

( S c a nl a n a n d W e st, 2 0 0 2; G ar c z ar e k et al. , 2 0 0 7; St u art et al. , 2 0 0 9; M ell a-Fl or e s et al. , 2 0 1 1; 

C h u n g et  al. ,  2 0 1 5;  S o h m et  al. ,  2 0 1 5) m ai s  a us si  d’ e u c ar y ot e s  a ut otr o p h e s  u ni c ell ul air e s, 

a p p el é s pi c o - et n a n o e u c ar y ot e s p h ot os y nt h éti q u e s . L e pi c o- et l e n a n o p h yt o pl a n ct o n s o nt 

di stri b u é s tr è s l ar g e m e nt d a ns t o us l e s o c é a ns ( Li et al. , 1 9 8 4). L’ a b o n d a n c e d u pi c o- et d u 

n a n o p h yt o pl a n ct o n  fl u ct u e  e ntr e  1 0 3  et  1 0 6 c ell ul e s  p ar  millilitr e  s el o n  l e  mili e u  et  e st 

g é n ér al e m e nt m a xi m al e e n p éri o d e pri nt a ni èr e, e n r ai s o n d e l’ él é v ati o n d e l’ e ns ol eill e m e nt, 

d e l a t e m p ér at ur e et d e l a di s p o ni bilit é e n n utri m e nt s. C es d e u x gr o u p e s r e pr é s e nt e nt 5 0 à 

9 0 %  d e  l a  bi o m a s s e  p h yt o pl a n ct o ni q u e  t ot al e  d e s  mili e u x  oli g otr o p h e s  et  c o ntri b u e nt 

a cti v e m e nt à l a pr o d u cti o n pri m air e ( Pl att et al. , 1 9 8 3; Li et al. , 1 9 8 4). T o ut ef oi s, d e m a ni èr e 

g é n ér al e,  l a  di v ers it é  t a x o n o mi q u e  d u  pi c o p h yt o pl a n ct o n  e st  pl us  él e v é e  q u e  c h e z  l e 

n a n o p h yt o pl a n ct o n ( d e V ar g a s et al. , 2 0 1 5). D a ns l a z o n e p h oti q u e d e s o c é a ns, l e s pri n ci p a u x 

gr o u p e s pi c o - et n a n o p h yt o pl a n ct o ni q u e s s o nt l e s P h ot o di n o p h y c e a e, l e s Di ct y o c h o p h y c e a e, 

l e s B a cill ari o p h yt a, l e s H a pt o p h yt a et l e s Cr y pt o p h yt a ( d e V ar g a s et al. , 2 0 1 5). D a ns l e s z o n e s 

c ôti èr e s  e n  n ot a m m e nt  e n  M é dit err a n é e,  l e s  C hl or o p h y c e a e,  Pr a si n o p h y c e a e, 

Pr y m n e si o p h y c e a s o nt d e s gr o u p e s i m p ort a nt s d e pi c o - et n a n o p h yt o pl a n ct o n ( Gr é g ori et al. , 

2 0 0 1) . 

L a pr é s e nt ati o n et l a d e s cri pti o n g é n ér al e d e s gr o u p e s ultr a pl a n ct o ni q u e s à l’ é c h ell e 

gl o b al e  e st  u n  pr e mi er  p a s  v ers  l a  c o m pr é h e nsi o n  d e  l’ é c ol o gi e  d e  c e s  mi cr o or g a ni s m e s. 

T o ut ef oi s c e s gr o u p e s s o nt s o u mi s à d e s v ari ati o ns e n vir o n n e m e nt al e s, à l a f oi s t e m p or ell es 

et s p ati al e s q u i v o nt i nfl u e n c er l e ur di stri b uti o n d a ns l e s diff ér e nt e s z o n e s d e s o c é a ns. D e u x 

vi si o ns  s’ o p p os e nt  q u a nt  à  l a  di stri b uti o n  d e s  mi cr o or g a ni s m e s  ;  l’ u n e  d é crit  l e s 

mi cr o or g a ni s m e s  pl a n ct o ni q u e s  c o m m e  c os m o p olit es ( F e n c h el  a n d  Fi nl a y,  2 0 0 4), l’ a utr e 
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pr o p os e q u e l e s mi cr o or g a ni s m e s o nt u n e r é p artiti o n g é o gr a p hi q u e li mit é e, i nfl u e n c é e p ar l e s 

c o n diti o n s e n vir o n n e m e nt al e s ( T h a n e P a p k e a n d W ar d, 2 0 0 4;  T elf or d et al. , 2 0 0 6). U n  d e s 

e nj e u x m aj e urs e n é c ol o gi e mi cr o bi e n n e e st al ors d e c o m pr e n dr e l e s f a ct e urs q ui aff e ct e nt l a 

d y n a mi q u e  t e m p or ell e  et  l a  di stri b uti o n  s p ati al e  d e s  mi cr o or g a ni s m e s , et  d’i d e ntifi er  l e s 

pr o c e s s us q ui c a us e nt c e s diff ér e n c e s d’ a b o n d a n c e, d e str u ct ur e et d e c o m p ositi o n a u s ei n 

d e s c o m m u n a u t é s mi cr o bi e n n e s. 

 

I. 1. 2. 2. I nfl u e n c e  d e s  v ari a bl e s  e n vir o n n e m e nt al e s  n at ur ell e s  s ur  l e s  c o m m u n a ut é s 

ultr a pl a n ct o ni q u e s  

L’ u n d e s ar g u m e nt s pri n ci p a u x d erri èr e l’ h y p ot h è s e « E v er yt hi n g i s e v er y w h er e  » ( p o ur «  T o ut 

e st p art o ut  ») e st q u e l a c a p a cit é d e di s p ersi o n d e s  mi cr o or g a ni s m e s et p ar c o ns é q u e nt l e ur 

p ot e nti el  d e  c ol o ni s ati o n  d’ u n e  n o u v ell e  z o n e  g é o gr a p hi q u e  s o nt  t ell e m e nt  gr a n ds  q u’il s 

e m p ê c h e nt l a diff ér e n ci ati o n s p ati al e d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s ( F e n c h el a n d Fi nl a y, 

2 0 0 4) .  L’i d é e  q u e  t o ut  e st  p art o ut  e st  t o ut ef oi s  c o ntr e dit e  p ar  d e  n o m br e us e s  ét u d e s 

m o ntr a nt q u e l’ a b o n d a n c e et l a c o m p ositi o n d e s c o m m u n a ut é s ultr a pl a n ct o ni q u e s diff èr e nt 

s el o n  l a  z o n e  g é o gr a p hi q u e  o u  l a  p éri o d e  t e m p or ell e  et  q u e  c e s  diff ér e n c e s  p e u v e nt  êtr e 

c orr él é e s a v e c l e s f a ct e urs e n vir o n n e m e nt a u x ( Gi o v a n n o ni a n d Sti n gl, 2 0 0 5; M arti n y et al. , 

2 0 0 6; P o m mi er et al. , 2 0 0 7; Zi n g er et al. , 2 0 1 1). Ai nsi, e n a c c or d a v e c l’ h y p ot h è s e d e B a a s-

B e c ki n g et B eij eri n c k «  E v er yt hi n g i s e v er y w h er e, b ut t h e e n vir o n m e nt s el e ct s  » ( p o ur «  T o ut 

e st  p art o ut,  m ais  l’ e n vir o n n e m e nt  s él e cti o n n e  »),  l a  dis p ersi o n  d e s  mi cr o or g a ni s m e s,  l es 

v ari ati o ns  s p ati o -t e m p or ell e s  d es  f a ct e urs  e n vir o n n e m e nt a u x  et  l e s  i nt er a cti o ns  e ntr e 

mi cr o or g a ni s m e s  s o nt  r e s p o ns a bl e s  d e s  v ari ati o ns  d e  di stri b uti o n  d e s  p o p ul ati o ns 

mi cr o bi e n n e s d a ns l e s o c é a ns ( d e Wit a n d B o u vi er, 2 0 0 6). 

L a r é p artiti o n v erti c al e d e s f a ct e urs p h y si c o- c hi mi q u e s l e l o n g d e l a c ol o n n e d’ e a u, d e 

l a s urf a c e v ers l e f o n d d e s o c é a ns c o m m e l a di mi n uti o n d e l a p é n étr ati o n d e l a l u mi èr e, d e l a 

t e m p ér at ur e et d e l a di s p o ni bilit é e n M O D o nt ét é i d e ntifi és c o m m e d e s f a ct e urs i m p ort a nt s 

q ui  d ét er mi n e nt  l a  str atifi c ati o n  d e s  c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s ( Fi el d et  al. ,  1 9 9 7; 

Gi o v a n n o ni  a n d  Sti n gl,  2 0 0 5;  D el o n g et  al. ,  2 0 0 6). Ai nsi,  l’ ultr a p h yt o pl a n ct o n  q ui  a p p ar ait 

p arti c uli èr e m e nt s e nsi bl e à l a di s p o ni bilit é e n l u mi èr e et à l a di s p o ni bilit é e n n utri m e nt s l e 

l o n g d e l a c ol o n n e d’ e a u di s p ar ait a v e c l a pr of o n d e ur ( S c h all e n b erg a n d B ur ns, 2 0 0 4; D el o n g 

et al. , 2 0 0 6; Zi n g er et al. , 2 0 1 1; T h y s s e n et al. , 2 0 1 4; B o n at o et al. , 2 0 1 6; G o e s et al. , 2 0 1 6). 
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D a ns l e s a b y s s es, l a z o n ati o n v erti c al e d e s pr o c ar y ot e s p e ut êtr e e x pli q u é e e n p arti e p ar l e s 

c a p a cit é s d e c ert ai ns gr o u p e s, ar c h é e ns n ot a m m e nt, à s e d é v el o p p er s o us d e s c o n diti o ns d e 

pr e s si o n h y dr ost ati q u e tr è s i m p ort a nt e s ( Y a y a n os, 1 9 9 5; F u hr m a n a n d D a vi s, 1 9 9 7). D’ a utr e s 

ét u d e s  o nt  m o ntr é  l’ e xi st e n c e  d’ u n e  r é p artiti o n  g é o gr a p hi q u e  f ort e m e nt  li é e  a u  t y p e 

d’ h a bit at et a u cli m at ( Gi o v a n n o ni a n d Sti n gl, 2 0 0 5; P o m mi er et al. , 2 0 0 7; Bi ers et al. , 2 0 0 9; 

B ar b er á n  a n d  C a s a m a y or,  2 0 1 0;  G hi gli o n e et  al. ,  2 0 1 2).  A  l’ é c h ell e  gl o b al e  d e s  o c é a ns,  l a 

t e m p ér at ur e  e st  a p p ar u e  c o m m e  u n  f a ct e ur  e s se nti el  d e  str u ct ur ati o n  d e s  c o m m u n a ut é s 

mi cr o bi e n n e s,  c o n d ui s a nt  à  u n e  r é p artiti o n  tr è s  diff ér e nt e  e n  f o n cti o n  d e  l a  l atit u d e 

( G hi gli o n e et al. , 2 0 1 2; d e V ar g a s et al. , 2 0 1 5; S u n a g a w a et al. , 2 0 1 5). 

D a ns l es e n vir o n n e m e nt s c ôti ers, l es c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s s o nt d’ a ut a nt pl us 

li é es  a u x  f a ct e urs  e n vir o n n e m e nt a u x  q u e  l e s  gr a di e nt s  s o nt  f ort s,  à  u n e  é c h ell e  s p ati al e 

r el ati v e m e nt r é d uit e. T y pi q u e m e nt, l e s e a u x c ôti èr e s s o nt bi e n pl us pr o d u cti v e s q u e l e s e a u x 

d u l ar g e c ar l e s p h é n o m è n e s d’ u p w elli n g, d e m él a n g e d e s m a s s e s d’ e a u et d e r ui s s ell e m e nt 

d e s e a u x d u c o nti n e nt v ers l e s e a u x m ari n e s f a v ori s e nt l’ a p p o rt d e n utri m e nt s v ers l a s urf a c e 

( Gi o v a n n o ni a n d Sti n gl, 2 00 5) . U n e a u g m e nt ati o n l o c al e d e l a di s p o ni bilit é e n n utri m e nt s p e ut 

ai nsi f a v ori s er c ert ai ns or g a ni s m e s pr o c ar y ot e s h ét ér otr o p h e s, c o m m e l e s Fl a v o b a ct eri a q ui 

e x er c e nt u n e pr e s si o n d e c o m p étiti o n tr è s effi c a c e s ur l e s a utr e s gr o u p e s d e b a ct eri o pl a n ct o n 

( G o eri c k e,  2 0 0 2;  Bi ers et  al. ,  2 0 0 9).  L e s  diff ér e n c e s  d e  c o m m u n a ut és  mi cr o bi e n n e s  e ntr e 

l’ o c é a n o u v ert et l e s z o n e s c ôti èr e s p e u v e nt êtr e l e r é s ult at d’i nfl u e n c e d’ e a u d o u c e v e n u e 

d e s c o urs d’ e a u et d u r ui s s ell e m e nt d e l’ e a u d e pl ui e s. C et a p p ort d’ e a u d o u c e d a ns l e mili e u 

m ari n  p e ut  m o difi er  l a  s ali nit é  d e  l a  c ol o n n e  d’ e a u  et  cr é er  d e s  gr a di e nt s  d e  s ali nit é 

i m p ort a nts , p o u v a nt aff e ct er l a c o m p ositi o n d e s c o m m u n a ut é s d e b a ct éri o pl a n ct o n ( B o u vi er 

a n d d el Gi or gi o, 2 0 0 2; Cr u m p et al. , 2 0 0 4; Estr a d a et al. , 2 0 0 4; S c h a pir a et al. , 2 0 1 0; L o g ar e s 

et al. , 2 0 1 3). L’ a p port d e p arti c ul e s t erri g è n e s et d e s é di m e nt s e n vir o n n a nt s, n ot a m m e nt d a ns 

l e s  e a u x  c ôti èr e s  p e u  pr of o n d e s, p e u v e nt  e ntr ai n er  d e s  c h a n g e m e nt s  d e  c o m p ositi o n  d e s 

c o m m u n a ut é s  d a ns  l a  c ol o n n e  d’ e a u  p ar  l a  r e mi s e  e n  s us p e nsi o n  d e  mi cr o or g a ni s m e s 

b e nt hi q u e s et p ar l a m o difi c ati o n d e l a q u alit é d e l’ e a u et d e l a di s p o ni bilit é e n n utri m e nts 

( R a p p é et al. , 2 0 0 0; Zi n g er et al. , 2 0 1 1). 

O utr e l a r é p artiti o n s p ati al e d e s c o m m u n a ut é s ultr a pl a n ct o ni q u e s li é e s a u x v ari ati o ns 

v erti c al es et h ori z o nt al e s d e s f a ct e urs e n vir o n n e m e nt a u x, l’ a b o n d a n c e et l a c o m p ositi o n d e  

c e s  c o m m u n a ut é s  p e u v e nt  é g al e m e nt  êtr e  f ort e m e nt  c orr él é e s  a u x  v ari ati o ns  t e m p or ell e s 

d e s c ar a ct éri sti q u e s e n vir o n n e m e nt al e s d u mili e u m ari n. L’ ét u d e d e s v ari ati o ns s ais o n ni èr e s 
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d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s d e s o c é a ns a ét é r e n d u e p os si bl e p ar l’ utilis ati o n d e s éri e s 

t e m p or ell e s l o n g u e s ( F u hr m a n a n d St e el e, 2 0 0 8; Tr e us c h et al. , 2 0 1 2; V er gi n et al. , 2 0 1 3; Cr a m 

et al. , 2 0 1 5; T a yl or a n d C u nliff e, 2 0 1 6; E n g h et a l., 2 0 1 7; W ar d et al. , 2 0 1 7; M arti n-Pl at er o et 

al. ,  2 0 1 8)  L e s  v ari ati o ns  s ais o n ni èr e s  d’ a b o n d a n c e,  d e  str u ct ur e  v oir e  d e  f o n cti o n  d e s 

c o m m u n a ut é s d e pr o c ar y ot e s h ét ér otr o p h e s s o nt g é n ér al e m e nt li é es à l a str atifi c ati o n d e s 

m a s s es d’ e a u e n mili e u o c é a ni q u e , à l a q u alit é et l a q u a ntit é d es r e s s o ur c e s n utriti v e s, à l a 

t e m p ér at ur e d e l’ e a u, et à l a d ur é e d u j o ur ( M orri s et al. , 2 0 0 2; F u hr m a n et al. , 2 0 0 6; C arl s o n 

et al. , 2 0 0 9; Gil b ert et al. , 2 0 0 9, 2 0 1 2; Tr e us c h et al. , 2 0 1 2; C h o w et al. , 2 0 1 3; V er gi n et al. , 

2 0 1 3;  Cr a m et al. , 2 0 1 5). L e s ét u d e s à l o n g-t er m e, pl uri a n n u ell e s, o nt m o ntr é l e c ar a ct èr e 

r é p étitif d e s m o d èl es s ai s o n ni ers d e c e s c o m m u n a ut é s ( F u hr m a n et al. , 2 0 0 6; G al a n d et al. , 

2 0 1 0) . U n e d e s r ai s o ns d e c ett e r é p ét a bilit é i nt er a n n u ell e p e ut êtr e l e c o u pl a g e étr oit e ntr e 

l e s c o m m u n a ut é s d e b a ct éri o pl a n ct o n et l e s c o m m u n a ut é s p h yt o pl a n ct o ni q u e s, l e s v ari ati o ns 

d e  l’ u n  d e  c e s  c o m p art i m e nt s  p o u v a nt  f ort e m e nt  i nfl u e n c er  l’ a utr e ( M or á n et  al. ,  2 0 0 2; 

Pi n h a s si et  al. ,  2 0 0 4;  B alt ar et  al. , 2 0 1 5;  L a m b ert et  al. ,  2 0 1 8).  D e s  ét u d e s  r é c e nt e s  o nt 

d é m o ntr é  l a  r a pi d e  s u c c e s si o n  d e s  c o m m u n a ut é s  d e  b a ct éri o pl a n ct o n  e n  r é p o ns e  à  d e s 

p h é n o m è n e s d e f ort e m ort alit é j ust e a pr è s u n bl o o m p h yt o pl a n ct o ni q u e ( T e eli n g et al. , 2 0 1 2; 

El -S w ai s et al. , 2 0 1 5; L uri a et al. , 2 0 1 7). L e c y cl e a n n u el d e s c o m m u n a ut é s p h yt o pl a n ct o ni q u e s 

e st, c o m m e c el ui d u b a ct éri o pl a n ct o n,  c o ntr ôl é p ar l e s v ari ati o ns s ai s o n ni èr e s d e s c o n diti o ns 

p h y si c o -c hi mi q u e s  d u  mili e u  ( Tr e us c h et  al. ,  2 0 1 2;  El-S w ai s et  al. ,  2 0 1 5;  N e e d h a m  a n d 

F u hr m a n,  2 0 1 6) .  L e s  bl o o m s  p h yt o pl a n ct o ni q u e s  s o nt  g é n ér al e m e nt  c o ntr ôl é s  p ar 

l’ a u g m e nt ati o n d e l a di s p o ni bilit é e n n utri m e nt s et e n l u mi èr e, e n pl us d’ u n e str atifi c ati o n 

p arti ell e  d e s  m a ss e s  d’ e a u ,  c o n d ui s a nt  à  u n e  cr oi s s a n c e  d e s  mi cr o or g a ni s m e s 

p h yt o pl a n ct o ni q u e s  s u p éri e ur e  a u  br o ut a g e,  a u x  i nf e cti o ns  vir al e s  et  à  d’ a utr e s  p ert e s.  C e 

bil a n  p ositif  d e  cr oi s s a n c e  r é s ult e  e n  u n e  a c c u m ul ati o n  d e  bi o m a s s e  et  d o n c  e n  u n  bl o o m 

p h yt o pl a n ct o ni q u e ( B u c h a n et al. , 2 0 1 4; N e e d h a m a n d F u hr m a n, 2 0 1 6). 

Ét a nt  d o n n é  l e  f ait  q u e  l e s  é c os y st è m e s  c ôti ers  s o nt  s uj et s  à  d’i m p ort a nt e s 

c o nt a mi n ati o ns  d e  n at ur e  tr è s  v ari a bl e,  d u e s  à  l’ a u g m e nt ati o n  d e s  a cti vit és  a nt hr o pi q u e s 

( H al p er n et  al. ,  2 0 0 8),  u n e  att e nti o n  t o ut e  p arti c uli èr e  d e vr a  êtr e  d o n n é e  s ur  l’ ét u d e  d e s 

v ari ati o ns  d e  l a  di stri b uti o n  d e s  c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s  l e  l o n g  d e  gr a di e nt s 

a nt hr o pi q u e s d a ns l e s z o n e s m ari n e s c ôti èr e s.  
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I. 1. 2. 3. R ôl e d e l’ ultr a pl a n ct o n d a n s l e s é c o s y st è m e s m ari n s  

Il est a uj o ur d’ h ui bi e n ét a bli  q u e l e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s m ari n e s o nt u n r ôl e cr u ci al 

d a ns l e c y cl e d u c ar b o n e, l a r e mi n ér ali s ati o n  d u c ar b o n e vi a l a r e s pir ati o n et l e tr a nsf ert d u 

c ar b o n e or g a ni q u e i s s u d u p h yt o pl a n ct o n v e rs l e s ni v e a u x tr o p hi q u e s pl us él e v és ( A z a m et al. , 

1 9 8 3;  W hit m a n et al. , 1 9 9 8; A z a m a n d M alf atti, 2 0 0 7). Hi st ori q u e m e nt, l e s o c é a n o gr a p h e s 

p e ns ai e nt q u e l a m aj orit é d e l a pr o d u cti o n pri m air e p a s s ai t à tr a v ers u n e c h aî n e  li n é air e, d e s 

p etit s  or g a ni s m es  v ers  l e s  gr a n ds  a ni m a u x ( P o m er o y,  1 9 7 4),  l e s  mi cr o or g a ni s m e s  ét a nt 

l ar g e m e nt i g n or é s. C e p e n d a nt, c ert ai n e s d é c o u v ert e s m aj e ur e s f ait e s d ur a nt c e s 4 0 d er ni èr e s 

a n n é e s  o nt  m o ntr é  q u e  l e s  b a ct éri e s  d o mi n ai e nt  l’ a b o n d a n c e,  l a  di v ersit é  et  l’ a cti vit é 

m é t a b oli q u e  d e s  o c é a ns ( H o b bi e et  al. ,  1 9 7 7;  H a g str o m et  al. ,  1 9 7 9;  F u hr m a n  a n d  A z a m, 

1 9 8 0) . A z a m et al.  (1 9 8 3)  d é v el o p p e nt al ors l e  c o n c e pt d e b o u cl e mi cr o bi e n n e q ui r e m et e n 

c a us e  l e s c h é m a  cl a ssi q u e  d u  r é s e a u  tr o p hi q u e  li n é air e  et  m et  l e s  b a ct éri es  a u  c e ntr e  d e s 

c y cl e s bi o g é o c hi mi q u e s d a ns l e s o c é a ns  (Fi g ur e I- 5). 

 

 

Fi g ur e I- 5 Str u ct ur ati o n mi cr o bi e n n e  d a ns u n é c os y st è m e m ari n. U n e gr a n d e fr a cti o n d e l a m ati èr e or g a ni q u e 

q ui e st s y nt h éti s é e p ar l e s pr o d u ct e ur s pri m air e s  d e vi e nt d e l a m ati èr e or g a ni q u e di ss o ut e ( M O D) et e st c a pt é e 

p ar  l e s  b a ct éri e s.  C e s  d er ni èr e s,  e n  assi mil a nt  l a  M O D,  e n  mi n ér ali s e nt  u n e  p arti e  ( ~ 8 0 %)  e n  C O 2  et  e n  s el s 

n utritif s, al or s q u e l a fr a cti o n r e st a nt e ( ~ 2 0 %) e st c o n v erti e e n bi o m ass e b a ct éri e n n e et d e vi e nt di s p o ni bl e p o ur 

l e s é ch el o ns tr o p hi q u e s s u p éri e ur s. S el o n Az a m a n d M alf atti ( 2 0 0 7) . 
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D a ns l a b o u cl e mi cr o bi e n n e d é crit e p ar A z a m et al.  (1 9 8 3)  l e s or g a ni s m e s pr o c ar y ot e s 

h ét ér otr o p h e s ( b a ct éri e s) d e l a c ol o n n e d’ e a u utilis e nt l a M O D c o m m e s o ur c e d’ é n er gi e. Ai nsi, 

l a  M O D  li b ér é e  p ar  l e  p h yt o pl a n ct o n  et  d a ns  u n e  m oi n dr e  m e s ur e  p ar  d e s  e u c ar y ot e s 

h ét ér otr o p h e s e st utili s é e p ar l e s b a ct éri e s. Q u a n d u n e q u a ntit é s uffi s a nt e d e M O D e st f o ur ni e 

p o ur l e ur cr oi s s a n c e, l’ a b o n d a n c e d e s b a ct éri e s e st r é g ul é e p ar d e s fl a g ell és d e p etit e t aill es 

( 3 à 1 0 µ m), q ui s o nt à l e ur t o ur br o ut é s p ar d u mi cr oz o o pl a n ct o n ( 1 0 à 8 0 µ m). Ai nsi, l’ é n er gi e 

li b ér é e a u tr a v ers d e l a M O D p ar l e p h yt o pl a n cto n e st r éi nt é gr é e d a ns l a c h aî n e tr o p hi q u e vi a 

l a b o u cl e mi cr o bi e n n e. P ar l a s uit e, F e n c h el ( 2 0 0 8)  a pr o p os é d e c o m pl ét er c e m o d èl e p ar u n e 

r e v u e d e s ét u d e s p ort a nt s ur l a b o u cl e mi cr o bi e n n e d e p ui s A z a m et al.  (1 9 8 3) , e n y i nt é gr a nt 

d e n o u v e a u x a ct e urs et e n pr e n a nt e n c o m pt e l a di v ersit é d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s et 

l’ h ét ér o g é n éit é s p ati al e d e s c o m m u n a ut é s ultr a pl a n ct o ni q u e s. Ai nsi, il a p p ar aît cl air q u e d e s 

or g a ni s m e s  pr o c ar y ot e s  a ut otr o p h e s  c o m m e  l e s  c y a n o b a ct éri e s  et  n ot a m m e nt 

S y n e c h o c o c c u s  et Pr o c hl or o c o c c u s  j o u e nt u n r ôl e m aj e ur e n t a nt q u e pr o d u ct e urs pri m air e s, 

n ot a m m e nt d a ns l e s e a u x oli g otr o p h e s ( V a ul ot a n d P art e ns k y, 1 9 9 2; P art e ns k y et al. , 1 9 9 9). 

L e s vir us p o urr ai e nt a us si êtr e u n d e s a ct e urs m aj e urs d e l a b o u cl e mi cr o bi e n n e d e p ar l e ur 

a b o n d a n c e d a ns l’ e a u d e m er ( 1 0 9  p arti c ul e s vir al e s p ar millilitr e) ( F u hr m a n, 1 9 9 9; N e e d h a m 

et al. , 2 0 1 7). Pl usi e urs ét u d e s o nt m o ntr é q u e l e s vir us p o u v ai e nt g é n ér er d e l a M O D p ar d e s 

pr o c e s s us d e l y s e c ell ul air e ( Ri e m a n n a n d Mi d d el b o e, 2 0 0 2; Mi d d el b o e a n d J ör g e ns e n, 2 0 0 6). 

Ai nsi,  l a  b o u cl e  vir al e  e st  c o m m u n é m e nt i nt é gr é e à  l a  b o u cl e  mi cr o bi e n n e  d a ns  l e 

f o n cti o n n e m e nt  d e s  é c os y st è m e s  mi cr o bi e ns ( Ri e m a n n  a n d  Mi d d el b o e,  2 0 0 2).  C e s 

é v è n e m e nt s  d e  m ort alit é  a u g m e nt e nt  l a  c o n c e ntr ati o n  d e  M O D  et  l’ a c c u m ul ati o n  d e s 

b a ct éri e s e n p at c h, f or m e d e vi e «  att a c h é e  » q ui  p e ut êtr e a s si mil é e à d u bi ofil m et a p p el é 

n ei g e m ari n e. C ett e n ei g e m ari n e p e ut s é di m e nt er, êtr e r e mi s e e n s us p e nsi o n d a ns l a c ol o n n e 

d’ e a u o u d é pl a c é e v erti c al e m e nt s el o n l e r é gi m e h y dr o d y n a mi q u e. Ai nsi, l a c ol o n n e d’ e a u d oit 

êtr e c o nsi d ér é e c o m m e u n s y st è m e d y n a mi q u e, o ù l e s pr o c e s s us bi ol o gi q u e s p e u v e nt êtr e 

diff ér e nt s d a ns l’ e s p a c e s el o n l e s c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al e s d u mili e u ( F e n c h el, 2 0 0 8). 

D a ns  l es  z o n e s  c ôti èr e s  o ù  l a  pr e s si o n  a nt hr o pi q u e  e st f ort e,  l es  c h a n g e m e nt s  d e 

c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al e s, t el s q u e l’ a u g m e nt ati o n d e l a t e m p ér at ur e, l’ a ci difi c ati o n d e 

l’ e a u,  l’ e utr o p hi s ati o n,  l’ a u g m e nt ati o n  d e  l’i nt e nsit é  l u mi n e us e  p e u v e nt  alt ér er  l e 

f o n cti o n n e m e nt  p h y si ol o gi q u e  et  l e  c o m p ort e m e nt  d e s  micr o or g a ni s m e s  c o n d ui s a nt  à  d e s 

c h a n g e m e nt s  d e  str u ct ur e,  d e  r é p artiti o n  s p ati al e  et  d e  d y n a mi q u e  t e m p or ell e  d e s 

c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s ( D o n e y et al. , 2 0 1 2). C e s diff ér e n c e s e ntr e l e s mili e u x o c é a ni q u e s 
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et c ôti ers, d u e s a u x gr a di e nts n at ur el s et a nt hr o pi q u e s p e u v e nt c o n d uir e à l a m o difi c ati o n d u 

f o n cti o n n e m e nt  gl o b al  d e  l’ é c os y stè m e ( H al p er n et  al. ,  2 0 0 8;  D o n e y et  al. ,  2 0 1 2). 

L’ a nt hr o pi s ati o n  d e s  é c os y st è m e s  c ôti ers  p e ut  a us si  a u g m e nt er  l’ a gr é g ati o n  d e s 

mi cr o or g a ni s m e s s ur d e s p arti c ul e s o u d e s s urf a c e s i m m er g é es et p ar c o ns é q u e nt pr o m o u v oir 

l a  f or m ati o n  d e  bi ofil m s  m ari ns  q ui  p e u v e nt  m o difi er  l e s  pr o c e s s us  bi o g é o c hi mi q u e s  et  l e 

f o n cti o n n e m e nt d e s é c os y st è m es m ari ns c ôti ers ( D a n g a n d L o v ell, 2 0 1 6). 

 

I. 1. 3. L e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s a s s o ci é e s à u n e s urf a c e  : l e bi ofil m 

I. 1. 3. 1. D éfi niti o n d e s bi ofil m s m ari n s et c o n s é q u e n c e s é c o n o mi q u e s et é c ol o gi q u e s li é e s 

a u bi ofil m m ari n  

D a ns l’ e n vir o n n e m e nt m ari n, l es mi cr o or g a ni s m es pri vil é gi e nt g é n ér al e m e nt u n m o d e d e vi e 

s e s sil e  o u  e n  a gr é g at s  a u  m o d e  d e  vi e  pl a n ct o ni q u e.  Bi e n q u’ ell e ait  ét é  b e a u c o u p  m oi ns 

ét u di é e , la bi o m as s e mi cr o bi e n n e à l’ é c h ell e d e l a bi os p h èr e q ui s e d é v el o p p er ait s o us f or m e 

d e  bi ofil m  e st  esti m é e  à  8 0 %.  D a ns  l e s  o c é a ns,  l e s  bi ofil m s  s o nt  r etr o u v é s  s ur  t o ut e s  l e s 

s urf a c e s i m m er g é es ( Fi g ur e I- 6). L e s c ell ul e s mi cr o bi e n n e s f or m e nt d e s a gr é g at s a u ni v e a u d e 

l a mi cr o c o u c h e d e s urf a c e, a p p el é s bi ofil m s g él ati n e u x o u n e ust o n ( W url a n d H ol m e s, 2 0 0 8), 

bi e n q u e l e m él a n g e p ar l e v e nt et l e s v a g u es d e l a c o u c h e  d e s urf a c e p ui s s e e m p ê c h er l a 

st a bilit é à l o n g t er m e d e s c o m m u n a ut é s d e b a ct éri o n e ust o n. H or mi s l e n e ust o n, t o ut e s l e s 

p arti c ul e s  bi oti q u e s  et  a bi oti q u e s  offr e nt  a u s si  u n e  s urf a c e  d’ att a c h e m e nt  q ui  e st 

g é n ér al e m e nt f ort e m e nt c ol o ni s é e ( Z ettl er et al. , 2 0 1 3; L e e et al. , 2 0 1 5; M e str e et al. , 2 0 1 7) 

(Fi g ur e I- 6).  L ors  d’ u n  bl o o m  p h yt o pl a n ct o ni q u e,  u n e  gr a n d e  pr o p orti o n  d e s pr o c ar y ot e s 

h ét ér otr o p h e s p e ut s e fi x er a u p h yt o pl a n ct o n et a u z o o pl a n ct o n c o m m e bi ofil m é pi bi oti q u e. 

D’ u n e  f a ç o n  pl us  g é n ér al e,  d e  n o m br e u x  or g a ni s m es  m ulti c ell ul air e s  s es sil es  c o m m e  l es 

m a cr o al g u e s s o nt c o n c er n é s p ar c e p h é n o m è n e d’ é pi bi os e ( W a hl et al. , 2 0 1 2; D a n g a n d L o v ell, 

2 0 1 6) . L e s p arti c ul e s mi n ér al es s o nt a ussi f ort e m e nt c ol o ni s é es ( L e e et al. , 2 0 1 5). L e s a gr é g ats 

d e  m ati èr e  or g a ni q u e  s o nt  a b o n d a nt s  et  r e pr é s e nt e nt  d e s  sit e s  d e  c ol o ni s ati o n  p o ur  l e s 

mi cr o or g a ni s m e s.  Ai nsi,  l a  n ei g e  m ari n e  e st  d e ns é m e nt  p e u pl é e  p ar  u n  gr a n d  n o m br e 

d’ e s p è c e s  mi c r o bi e n n e s  m ét a b oli q u e m e nt  tr è s  a cti v es ( Si m o n et  al. ,  2 0 0 2;  Gr os s art et  al. , 

2 0 0 6;  Gr os s art,  2 0 1 0) .  L e s  d é bri s  pl a sti q u e s  ( pl a sti p h èr e)  a c c u m ul é s  d a ns  l e s  o c é a n s 
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r e pr é s e nt e nt u n e s o ur c e é m er g e nt e d e s urf a c e s c ol o ni s a bl e s p ar l e s mi cr o or g a ni s m e s ( Z ettl er 

et al. , 2 0 1 3; A m ar al-Z ettl er et al. , 2 0 1 5; O b er b e c k m a n n et al. , 2 0 1 5; Br y a nt et al. , 2 0 1 6). 

 

 

Fi g ur e I- 6 S urf a c e s c ol o ni s a bl e s p ar l e s mi cr o or g a ni s m e s d a ns l e s o c é a ns ( Fl e m mi n g a n d W u ertz, 2 0 1 9). 

C’ e st e n 1 9 4 3 q u e Z o b ell c o nst at e p o ur l a pr e mi èr e f oi s d e s b a ct éri e s fi x é es à l a s urf a c e 

d’ u n e b o ut eill e e n v err e ( Z o b ell, 1 9 4 3). L a n oti o n d e bi ofil m e st pr o p os é e p o ur l a pr e mi èr e 

f oi s p ar C ost ert o n et al.  (1 9 7 8)  p o ur d é crir e l e s p o p ul ati o ns b a ct éri e n n e s e nr o b é e s d a ns u n e 

m atri c e e xtr a c ell ul air e q ui a d h èr e nt e ntr e ell e s et à u n e s urf a c e, l e t o ut f or m a nt u n e str u ct ur e 

e n tr oi s di m e nsi o ns. A uj o ur d’ h ui, l e bi ofil m est d éfi ni c o m m e u n a gr é g at d e mi cr o or g a ni s m e s 

a d h ér é s à u n e s urf a c e et i ns ér é s d a ns u n e m atri c e p ol y m éri q u e e xtr a c ell ul air e a ut o pr o d uit e 

( M y c k at y n et  al. ,  2 01 6) .  L e s  or g a ni s m e s  pr é s e nt s  d a ns  u n  bi ofil m  s o nt  tr è s  di v ersifi é s  et 

pri n ci p al e m e nt r e pr é s e nt é s p ar d e s b a ct éri e s, d e s c y a n o b a ct éri e s, d e s mi cr o al g u e s i n cl u a nt 

l e s  di at o m é e s,  d e s  f u n gi  mi cr os c o pi q u e s,  d e s  fl a g ell é s  h ét ér otr o p h e s  et  d e s  cili é s  s e ssil e s 

( S alt a et al. , 2 0 1 3; P o c h o n et al. , 2 0 1 5; Bri a n d et al. , 2 0 1 7; D e br o a s et al. , 2 0 1 7; Kirst ei n et al. , 

2 0 1 8) . 

D a ns l e c a dr e d e s a cti vit é s h u m ai n e s d a ns l e mili e u m ari n, l e bi of o uli n g, p h é n o m è n e 

bi ol o gi q u e q ui s e d éfi n it c o m m e l’ a c c u m ul ati o n d e mi cr o or g a ni s m e s, d e pl a nt e s o u d’ a ni m a u x 
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s ur d e s s urf a c e s i m m er g é e s, artifi ci ell e s o u n o n ( R a s ci o, 2 0 0 0), a p p ar ait s ur d e s s urf a c e s tr è s 

v ari é e s c o m m e l e s c o q u e s d e b at e a u x, l e s str u ct ur e s p ort u air e s, l e s pi p eli n es, l es p o nt o ns, l e s 

str u ct ur e s a q u a c ol e s et l e s pl at ef or m e s p étr oli èr es ( Fi g ur e 7).  

 

 

Fi g ur e I- 7 Bi of o uli n g  pr é s e nt  s ur  diff ér e nt e s  s urf a c e s  bi oti q u e s  et  a bi oti q u e s.  A  : c o q u e  d’ u n  b at e a u ( s o ur c e : 

htt ps:// w w w. al a m yi m a g e s.fr / p h ot os -i m a g e s/ h ull-f o uli n g. ht ml);  B :  b o ut eill e  e n  verr e  ( s o ur c e  : 

htt ps:// w w w. al a m y. c o m /s e a -tr as h-i m a g e 2 2 1 7 7 9 2 6 0. ht ml); C : r o c h e ( s o ur c e : htt p://j a n e o d w 1. bl o g s p ot. c o m ); 

D : S e a u e n pl asti q u e ( s o ur c e : htt p:// w w w. a nt hr o p o c e n e m a g a zi n e. or g / 2 0 1 7/ 1 0/ afi n -q u e -l e s-c or a u x -m a n g e nt -

m oi ns -d e -pl asti q u e -n o us -d e v o ns -l ui-d o n n er -m a u v ai s -g o ut/ ?l a n g =fr );  et  E :  c o q uill e  d e  cr a b e  ( s o ur c e : 

htt p://i m a g e s. 4 e v er. e u/ a ni m a u x/s a u v a g e s/ cr a b e -2 4 0 9 3 7 ). 

Ai nsi, l es a cti vit és m ariti m e s i m pli q u a nt d e s n a vir es s o nt n ot a m m e nt tr è s t o u c h é e s p ar 

c e  p h é n o m è n e  q ui  e n g e n dr e  d e s  c o ût s  é c o n o mi q u e s  et  é c ol o gi q u e s  i m p ort a nt s,  li é s  à 

l’ a u g m e nt ati o n  d e  l a  c o ns o m m ati o n  e n  c ar b ur a nt  et  d e s  g a z  à  eff et  d e  s err e  é mi s  d a n s 

l’ at m os p h èr e ( R a s ci o, 2 0 0 0). L a d é gr a d ati o n d e m at éri els, c o m m e l e s c o q u e s d e b at e a u x et 

l e s  p o nt o ns  p ar  d e s  p h é n o m è n e s  d e  c orr osi o n  n ot a m m e nt  d us  a u x  b a ct éri e s  s ulf at o-

r é d u ctri c e s et m ét h a n o g è n e s, e ntr ai n e d e s pr o bl è m e s é c o n o mi q u e s i m p ort a nt s ( F a n g et al. , 

2 0 0 2; Littl e a n d L e e, 2 0 1 4) . E n a q u a c ult ur e, l e bi of o uli n g sur l e s c a g es d’ él e v a g e di mi n u e l es 

v ol u m e s  d’ o u v ert ur e  v ers  l’ e xt éri e ur  et  d o n c  di mi n u e  l a  cir c ul ati o n  d e s  n utri m e nt s  et  d e s 

d é c h et s. Ai nsi, l e bi of o uli n g di mi n u e gr a n d e m e nt l e s r e n d e m e nt s d’ él e v a g e. D’ u n p oi nt d e v u e 
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é c ol o gi q u e,  l e  bi of o uli n g  s ur  l e s  n a vi r e s  e st  c o n si d ér é  c o m m e  l’ u n  d e s  él é m e nt s  m aj e urs 

r e s p o ns a bl es d u tr a ns p ort d’ e s p è c e s n o n -i n di g è n e s et p ot e nti ell e m e nt e n v a his s a nt es. U n d e s 

m o y e ns l e s pl us r é p a n d us p o ur l utt er c o ntr e l e bi of o uli n g r e st e l’ utilis ati o n d e r e v êt e m e nt s 

a ntif o uli n g. M ê m e si d es alt er n ati v es e xi st e nt s ur l e m ar c h é ( L ej ars et al. , 2 0 1 2), l a pl u p art d e s 

r e v êt e m e nt s utili s é s s o nt e n c or e d e s p ei nt ur e s c o nt e n a nt d e s bi o ci d e s c a p a bl es d e d étr uir e, 

r e p o us s er  o u  bl o q u er  l’ a d h é si o n  et / o u  l a  cr oi s s a n c e  d e s  or g a ni s m e s.  Ai nsi,  l’ utilis ati o n  a u 

c o urs d e s si è cl e s d e c o nt a mi n a nt s c o m m e l e pl o m b ( P b), l e m er c ur e ( H g), l’ ars e ni c ( A s) o u pl us 

r é c e m m e nt diff ér e nt e s f or m e s d u c ui vr e ( C u), et l e s o x y d e s d e tri b ut yl ét ai n ( T B T) a e u p o ur 

c o ns é q u e n c e u n e li b ér ati o n d a ns l a c ol o n n e d’ e a u et u n e é v e nt u ell e a c c u m ul ati o n d a ns l es 

s é di m e nt s.  C e s  bi o ci d e s  s o nt  d o n c  a ct u ell e m e nt  r e c o n n us  p o ur  e n g e n dr er  d e s  pr o bl è m e s 

é c ol o gi q u e s m aj e urs.  

 

I. 1. 3. 2. A v a nt a g e d u m o d e d e vi e e n bi ofil m et r ôl e d a n s l’ é c o s y st è m e m ari n c ôti er  

Ét a nt d o n n é l’i m p ort a n c e d e s bi ofil m s m ari ns q u els q u e s oi e nt l e s e n vir o n n e m e nt s et l e s u c c è s 

d u m o d e d e vi e e n bi ofil m, il n’ e st p as s ur pr e n a nt d’ o bs er v er u n gr a n d n o m br e d’i nt er a cti o ns 

m ultis p é cifi q u e s et s y n er gi q u e s, q ui c o nf èr e nt et r e nf or c e nt l e s a v a nt a g es li é s à c e m o d e d e 

vi e  ( Fl e m mi n g et al. , 2 0 1 6): l e bi ofil m (i) f o ur ni u n e di v ersit é d’ h a bit ats, (ii) f a v ori s e l’ a c c ès et 

l e st o c k a g e d e s n utri m e nt s et d e l a M O, (iii) a u g m e nt e l a pr ot e cti o n f a c e a u x str e s s e xt éri e urs 

(i. e. pr é d ati o n,  t o xi n e s,  c o nt a mi n a nt s),  (i v)  f a cilit e  l e s  i nt er a cti o ns  i ntr a c ell ul air e s 

( c o m m u ni c ati o n, c o o p ér ati o n, c o m p étiti o n, tr a nsf ert s h ori z o nt a u x d e g è n e s) et ( v) a c cr oît l a 

t ol ér an c e à l a d e s si c c ati o n ( D a n g a n d L o v ell, 2 0 1 6; Fl e m mi n g et al. , 2 0 1 6). L e bi ofil m e st ai nsi 

u n e d e s f or m e s d e vi e l e s pl us r é p a n d u e s et l e s pl us a n ci e n n e s s ur T err e ( St o o dl e y et al. , 2 0 0 2). 

Il j o u e u n r ôl e i m p ort a nt d a ns l e c o ntr ôl e d e s pr o c e s s us bi o g é o c hi mi q u e s d e l a pl u p art d e s 

él é m e nt s  d a ns l’ e a u, l e s s é di m e nts  et  l es  e n vir o n n e m e nt s  d e  s u bs urf a c e ( Fl e m mi n g et  al. , 

2 0 1 6) .  L e s  s urf a c e s  i m m er g é es  o nt  ét é  d é crit e s  c o m m e  d e s  « h ot  s p ot s  »  d’ a cti vit é s 

bi o g é o c hi mi q u e s  et  l es  mi cr o or g a ni s m e s  a s s o ci é s  j o u e nt  d’i m p ort a nt s  r ôl e s  d a ns  d e 

n o m br e u x pr o c e s s us m ari ns, i n cl u a nt l e s c y cl e s bi o g é o c hi mi q u e s d u c ar b o n e o u  d e l’ a z ot e  

( D e c h o, 2 0 0 0; D a n g a n d L o v ell, 2 0 0 2 b), l a c o n c e ntr ati o n et l e tr a nsf ert d e s c o nt a mi n a nt s d a ns 

l e  r é s e a u  tr o p hi q u e ( D e c h o,  2 0 0 0),  l e  r e cr ut e m e nt  et  l e  d é v el o p p e m e nt  d e s  l ar v e s 

d’i n v ert é br é s b e nt hi q u e s ( S alt a et al. , 2 0 1 3) et l a bi o d é gr a d ati o n d e s c o m p os é s x é n o bi oti q u e s 
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m ol é c ul e s  or g a ni q u e s  di s p o ni bl e s  a v e c  l e s q u ell e s ils p e u v e nt  e n g a g er  d e s  i nt er a cti o ns 

s p é cifi q u e s.  L’ a p pr o c h e  d e s  mi cr o or g a ni s m e s  d e  l a  s urf a c e  e st  d é p e n d a nt e  d e s  pr o pri ét é s 

d y n a mi q u e s d u mili e u ai nsi q u e  d e s pr o pri ét é s p h y si c o -c hi mi q u e s r e s p e cti v es d e s s urf a c e s 

c o n diti o n n é e s et d e s s urf a c e s d e s mi cr o or g a ni s m e s. A u n e dist a n c e él oi g n é e d e l a s urf a c e, 

l’ a d h é si o n b a ct éri e n n e e n g a g e d es i nt er a cti o ns f ai bl e s (i. e. f or c e s d e v a n d er W a al s, f or c e s 

él e ctr ost ati q u e s  et  i nt er a cti o ns  h y dr o p h o b e s) ( D u n n e,  2 0 0 2;  H ar a s,  2 0 0 5).  A  pl us  f ai bl e 

di st a n c e, l a str u ct ur e d e s b a ct éri e s d oit êtr e pri s e e n c o m pt e. Ai nsi, l e s  mi cr o or g a ni s m e s v o nt 

s’ att a c h er  à  l a  s urf a c e  gr â c e  à  d e s  i nt er a cti o ns  él e ctr ost ati q u e s  et  p ar  u n e  c o m bi n ai s o n 

d’i nt er a cti o ns c hi mi q u e s. T a nt q u e l e s mi cr o or g a ni s m es p e u v e nt s e d é s or b er d e l a s urf a c e et 

r etr o u v er  l e ur  ét at  pl a n ct o ni q u e,  l a  p h a s e  d’ a d h é si o n   e st  dit e  r é v ersi bl e.  L’ a d h é si o n 

irr é v ersi bl e d e s mi cr o or g a ni s m e s e st c ar a ct éri s é e p ar u n e r é ori e nt ati o n d e l a c ell ul e s ur l a 

s urf a c e. L’ a d h é si o n irr é v ersi bl e i m pli q u e l e d é pl a c e m e nt d e l a b a ct éri e à l a s urf a c e v ers l e o u 

l e s li e u x o ù ell e p o urr a e n g a g er de s i nt er a cti o ns f ort e s a v e c l a s urf a c e vi a d e s m a cr o m ol é c ul e s 

d e s urf a c e et d e s str u ct ur e s e xtr a c ell ul air es d e t y p e fi m bri a e, pili o u fl a g ell e s. U n e f oi s q u e 

q u el q u e s  mi cr o or g a ni s m e s  s o nt  irr é v ersi bl e m e nt  a d h ér é s,  l’ a d h é si o n  d e  n o u v ell e s  c ell ul e s 

et / o u l a m ulti pli c ati o n d e s c ell ul es d éj à a d h ér é e s v o nt c o n d uir e à l a f or m ati o n d e c ol o ni e s q ui 

v o nt r e c o u vrir l a s urf a c e. Ai nsi, d e s i nt er a cti o ns e ntr e c ell ul e s v o nt a v oir li e u à l’i nt éri e ur d u 

bi ofil m r é c e m m e nt f or m é. L’ u n e d e s i nt er a cti o ns l e s pl us ét u di é s e ntr e mi cr o or g a ni s m e s e st 

l e q u or u m-s e nsi n g ( Q S) ( W at ers a n d B a s sl er, 2 0 0 5). L e Q S pr o d uit et li b èr e d e s m ol é c ul e s d e 

si g n al  c hi mi q u e s  d o nt  l a  c o n c e ntr ati o n  a u g m e nt e  e n  f o n cti o n  d e  l a  d e nsit é  c ell ul air e.  L e s 

mi cr o or g a ni s m e s  d ét e ct e nt  l’ a c c u m ul ati o n  d e  c e s  m ol é c ul e s  et  m o difi e nt  l’ e x pr e s si o n  d e 

c ert ai ns g è n e s, n ot a m m e nt d’ a d h é si o n, d e c o m m u ni c ati o n o u d e pr o d u cti o n  d e m ol é c ul e s 

or g a ni q u e s. Ai nsi, l es mi cr o or g a ni s m es s y n c hr o ni s e nt l e urs c o m p ort e m e nt s à l’ é c h ell e d’ u n e 

p o p ul ati o n et f o n cti o n n e nt  c o m m e  u n e c o m m u n a ut é c o m pl e x e à l’i nt éri e ur d’ u n e m atri c e 

tri di m e nsi o n n ell e f or m é e d e pr ot éi n e s et d e p ol y s a c c h ari d e s a p p el é s E P S ( p o ur «  E xtr a c ell ul ar 

P ol y m eri c  S u bst a n c e s  ») ( Fl e m mi n g  a n d  Wi n g e n d er,  2 0 1 0).  D e s  or g a ni s m e s  pl a n ct o ni q u e s 

p e u v e nt s’ a s s o ci er a u x mi cr o or g a ni s m e s d éj à p r é s e nt s s ur l a s urf a c e gr â c e à c ett e m atri c e 

a ut o pr o d uit e,  cr é a nt  ai nsi  d e s  m a cr o -c ol o ni e s  ( D u n n e,  2 0 0 2) .  L e s  or g a ni s m e s  pr é s e nt s 

i niti al e m e nt  s e m bl e nt  êtr e  c a p a bl es  e n  p arti e  d e  f a v ori s er  o u  d’i n hi b er  c e  r e cr ut e me nt, 

i n d ui s a nt ai nsi l a f or m ati o n d e bi ofil m s mi cr o bi e ns m ulti s p é cifi q u e s di v ersifi és et c o m pl e x e s 

( D o br et s o v,  2 0 1 0).  L a  m atri c e  e x o pl y m éri q u e  j o u e  ai nsi  u n  r ôl e  cr u ci al  d a ns  l’ a d h é si o n, 

l’ a gr é g ati o n  et  l a  c o h é si o n  d e s  bi ofil m s  mi cr o bi e ns ( Fl e m mi n g  a n d  Wi n g e n d er,  2 0 1 0; 
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Fl e m mi n g et al. , 2 0 1 6). L a m atri c e f or m é e, e n pl us d e s o n r ôl e d a ns l a f or m ati o n et l e m ai nti e n 

d e s c ell ul e s d a ns l e bi ofil m, a d e n o m br e us e s f o n cti o ns p ar mi l es q u ell e s  : l a r ét e nti on d’ e a u, 

l a f or m ati o n d’ u n e b arri èr e pr ot e ctri c e, l’ a ds or pti o n d e s c o m p os é s or g a ni q u e s ( n utri m e nt s) 

et d e s i o ns i n or g a ni q u e s ( m ét a u x), l’ a cti vit é e nz y m ati q u e ( di g e sti o n d e s m a cr o m ol é c ul e s p o ur 

l’ a c q ui siti o n d e s n utri m e nt s), u ne s o ur c e d e n utri m e nt s o u l’ é ch a n g e d’i nf or m ati o n g é n éti q u e 

(tr a nsf ert  h ori z o nt al  d e  g è n e s)  ( Fl e m mi n g  a n d  Wi n g e n d er,  2 0 1 0).  L e  d ét a c h e m e nt  e st  l a 

d er ni èr e  ét a p e  d u  c y cl e  d e  vi e  d’ u n  bi ofil m  mi cr o bi e n.  Il  p e ut  êtr e  c o nsi d ér é  c o m m e  u n 

p h é n o m è n e  p a s sif,  n ot a m m e nt  d û  a u x  m o u v e m e nt s  d’ e a u e n vir o n n a nt e,  pr o v o q u a nt  d e s 

p h é n o m è n e s  d’ ér osi o n.  L e  d ét a c h e m e nt  d e s  mi cr o or g a ni s m e s  p e ut  a us si  êtr e  c o nsi d ér é 

c o m m e u n p h é n o m è n e a ctif s uit e à u n str e s s n utriti o n n el o u u n m a n q u e d’ e s p a c e, p ar l e q u el 

l e s mi cr o or g a ni s m es s e d ét a c h er ai e nt p o ur tr o u v er d e meill e ur e s c o n diti o ns d e vi e.  

 

I. 1. 3. 4. D e n sit é et di v er sit é d e s mi cr o or g a ni s m e s d a n s l e s bi ofil m s m ari n s  

Si  l a  pl u p art  d e s  mi cr o or g a ni s m e s  pl a n ct o ni q u e s d a ns  l e s  o c é a ns  s o nt  c o nsi d ér é s  c o m m e 

li br es , il e xist e u n d é b at p o ur s a v oir si l es t e c h ni q u e s d’ é c h a ntill o n n a g e a ct u ell e s p er m ett e nt 

o u  n o n  d e  di sti n g u er  l e s  c ell ul e s li br e s d e s c ell ul e s a gr é g é es ( B ar-O n et al. , 2 0 1 8). Ai nsi, l a 

fr a cti o n gl o b al e d e c ell ul es f or m a nt d e s bi ofil ms p e ut êtr e i m p ort a nt e d a ns l e s o c é a ns, all a nt 

d e  1 0 5 -1 0 6  c ell ul e s  p ar  millilitr e  d’ e a u  d a ns  l e  n e ust o n  ( C ost ert o n et  al. ,  1 9 8 7) à  1 0 8 -1 0 1 1  

c ell ul es p ar gr a m m e d e p oi ds s e c s ur l e s p arti c ul e s ( Fl e m mi n g et al. , 2 0 1 6). L a d e nsit é d e s 

bi ofil m s a ss o ci é s à d e s or g a ni s m e s vi v a nts e st c o m pri s e e ntr e 1 x 1 0 3  et 2 7 x 1 0 3  c ell ul e s. c m - 2 

( W a hl et al. , 2 0 1 2). L a d e nsit é c ell ul air e s ur d e s s urf ac e s artifi ci ell e s i m m er g és e st c o m pri s e 

e ntr e  1. 3  x  1 0 6  et  1. 7  x  1 0 7  c ell ul e s. c m - 2 ( C a m ps et  al. ,  2 0 1 4).  E nfi n,  l e  c o m pt a g e  d e s 

pr o c ar y ot e s a r é v él é e n m o y e n n e 1. 1 x 1 0 3  à 1. 9 x 1 0 5  c ell ul e s. m m - 2 s ur l e s mi cr o pl a sti q u e s 

( D us s u d et al. , 2 0 1 8). T o ut ef oi s , l a d e nsit é et l a di v ersit é d e s bi ofil m s e st s o u v e nt d é p e n d a nt e 

d e l a s urf a c e et d u t e m ps d e c ol o ni s ati o n ai nsi q u e d e s c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al e s ( S alt a 

et al. , 2 0 1 3). Ai nsi, l a fr a cti o n gl o b al e d es c ell ul e s fi x é es à u n e s urf a c e ( p arti c ul e s mi n ér al e s et 

mi cr o pl a sti q u e s,  d é bri s  or g a ni q u e s,  p h yt o - et  z o o pl a n ct o n,  m a cr o p h yt e s)  r e st e  diffi cil e  à 

e sti m er.  

L e s bi ofil m s s o nt cl a s si q u e m e nt ét u di é s p ar mi cr os c o pi e él e ctr o ni q u e à b al a y a g e ( S E M) 

( D e T e n d er, S c hl u ndt, et al. , 2 0 1 7) o u p ar mi cr os c o pi e c o nf o c al e à b al a y a g e l as er ( N e u a n d 

L a wr e n c e,  2 0 1 5) p o ur  o bt e nir  u n e  vi si o n  d e  l a  str u ct ur e  tri di m e nsi o n n ell e  d u  bi ofil m  o u 
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e n c or e  p ar h y bri d ati o n  fl u or e s c e nte i n  sit u ( FI S H) ( H arri s o n et  al. ,  2 0 0 4 b) p o ur  i d e ntifi er 

c ert ai ns  gr o u p e s  b a ct éri e ns.  E n  c e  q ui  c o n c er n e  l a  di v ersit é  mi cr o bi e n n e  d e s  bi ofil m s,  et 

m ê m e s’il e xist e d e s ét u d e s b a s é e s s ur d e s a p pr o c h e s d’ e m pr ei nt e s m ol é c ul air e s ( W e bst er 

a n d N e gri, 2 0 0 6)  o u d e s é q u e n ç a g e S A N G E R ( D a n g et al. , 2 0 0 8), l a m aj orit é d e s ét u d e s s o nt 

r é c e nt e s et d o n c pri n ci p al e m e nt b a s é e s s ur l e s N G S ( Cr e s p o et al. , 2 0 1 3; Ort e g a-R et u ert a et 

al. , 2 0 1 3; Bri a n d et al. , 2 0 1 7; D us s u d et al. , 2 0 1 8; O b er b e c k m a n n et al. , 2 0 1 8; P oll et et al. , 

2 0 1 8;  C or c oll et  al. ,  2 0 1 9).  A uj o ur d’ h ui,  l es  ét u d e s  d e  di v ersit é  d es  bi ofil m s s o nt 

m aj orit air e m e nt t o ur n é e s v ers l a di v ersit é d e s c o m m u n a ut é s a s s o ci é e s a u x mi cr o pl a sti q u e s 

o u s ur l e s m é c a ni s m e s d’ é pi bi os e. C es ét u d e s o nt n ot a m m e nt m o ntr é u n e n ett e di sti n cti o n 

e ntr e l e s u nit és t a x o n o mi q u e s o p ér ati o n n ell e s ( O T U) a s s o ci é s à u n e s urf a c e  et c e u x d e l’ e a u 

d e m er e n vir o n n a nt e ( Fi g ur e 6 A) ( Z ettl er et al. , 2 0 1 3; O b er b e c k m a n n et al. , 2 0 1 4). Pl us d e 2 6 

cl a s s es d e b a ct éri e s h ét ér otr o p h e s o nt ét é i d e ntifi é e s d a ns l e s s e uls é c h a ntill o ns d e bi ofil ms 

r é c olt é s d a ns l a m er d u N or d ( Fi g ur e 6 B) ( Kirst ei n et al. , 2 0 1 8). 

 

A 
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B 

 

Fi g ur e I- 9 Di sti n cti o n  e ntr e  l e s  c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s  ass o ci é e s  à  u n e  s urf a c e  et  c ell e s  d e  l’ e a u 

e n vir o n n a nt e.  A :  P C o A  b as é e  s ur  l’i n di c e  d e  di ssi mil arit é  Br a y-C urti s  c al c ul é  à  p artir  d e  l a  t a bl e  d’ O T U  d e s 

c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s d e s é c h a ntill o ns  d e pl asti q u e s, d e s é di m e nts et d’ e a u d e m er ( D e T e n d er, D e vri e s e, 

et al. , 2 0 1 7). B : Di a gr a m m e d e V e n n r e pr é s e nt a nt l e n o m br e d e cl ass e s p art a g é e s o u n o n e ntr e l e s é c h a ntill o ns 

d’ e a u d e m er et d e bi ofil m ( Kir st ei n et al. , 2 0 1 8). 

D e s ét u d e s r é c e nt es o nt c o nfir m é  u n e c ol o ni s ati o n s ur l e s s urf a c e s pl asti q u e s p ar d e s 

c o m m u n a ut é s s p é cifi q u e s c o m p ar é e s à c ell e s d e l’ e a u d e m er e n vir o n n a nt e m ai s a us si à c ell es 

d u  s é di m e nt ( A m ar al-Z ettl er et  al. ,  2 0 1 5;  D e  T e n d er et  al. ,  2 0 1 5;  Br y a nt et  al. ,  2 0 1 6; 

O b er b e c k m a n n et  al. ,  2 0 1 6;  Kirst ei n et  al. ,  2 0 1 8).  D e s  f a mill e s  t ell es  q u e  l e s 

O c e a n os pirill a c e a e,  l es  Fl a v o b a ct eri a c e a e, l e s  Alt er o m o n o d a c e a e,  l e s  R h o d o b a ct er a c e a e  et 

l e s Ps e u d o alt er o m o n o d a c e a e o nt ét é i d e ntifi é es c o m m e d e s gr o u p e s cl é s d e l a c ol o nis ati o n 

pr é c o c e d e s s urf a c e s i m m er g é s d a ns l e mili e u m ari n c ôti er ( D a n g a n d L o v ell, 2 0 0 2 b; Da n g et 

al. , 2 0 0 8; L e e et al. , 2 0 0 8; P oll et et al. , 2 0 1 8). P ar mi c e s ét u d e s, c ert ai n e s s e s o nt att a c h é e s à 

ét u di er  l a  s u c c e ssi o n  d e s  c o m m u n a ut é s  b a ct éri e n n e s  a u  s ei n  d u  bi ofil m  m ari n.  Ai nsi,  l es 

g e nr e s Alt er o m o n a s  et P s e u d o alt er o m o n a s  ( G a m m a pr ot o b a ct eri a) d’ u n e  p art ( L e e et  al. , 

2 0 0 8)  et R o s e o b a ct er  ( Al p h a pr ot e o b a ct eri a) d’ a utr e p art ( D a n g et al. , 2 0 0 8) o nt ét é o bs er v é s 

d ur a nt l e s t o ut e s pr e mi èr e s h e ur e s d’i m m ersi o n et s o nt d o n c c o nsi d ér é s c o m m e d e s g e nr e s 

pi o n ni ers  d e  l’ a d h é si o n.  A pr è s  pl usi e urs  j o urs  d’i m m ersi o n,  l e ur  pr é d o mi n a n c e  d a ns  l a 
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c o m m u n a ut é di mi n u e a u pr ofit d e b a ct éri e s a p p art e n a nt n ot a m m e nt a u x B a ct er oi d et e s , a u x 

C y a n o b a ct eri a,  et  a u x  Fir mi c ut e s  n ot a m m e nt  q ui  s o nt  al ors  c o nsi d ér é s  c o m m e  d e s 

c o l o ni s at e urs  s e c o n d air e s  d u  bi ofil m ( C h u n g et  al. ,  2 0 1 0).  D’ a utr e s  cl a d e s  c o m m e  l e s 

A ci d o b a ct eri a,  l e s  V err u c o mi cr o bi a  et  l e s  Pl a n ct o m y c et e s  a p p ar ai s s e nt  l ors q u e  l e  bi ofil m 

d e vi e nt pl us m at ur e ( C h u n g et al. , 2 0 1 0; P oll et et al. , 2 0 1 8). L e p h yl u m d e s Pr ot e o b act eri a 

r e st e t o ut d e m ê m e l e pl us a b o n d a nt q u el q u e s oit l e st a d e d’ é v ol uti o n d’ u n bi ofil m m ari n 

a v e c  p a s  m oi ns  d e  ci n q  cl a ss e s  r e pr é s e nt é e s  ( Al p h a -,  B et a,  D elt a,  E psil o n- et 

G a m m a pr ot e o b a ct eri a). P ar mi l e s D elt a pr ot e o b a ct eri a, pl usi e urs gr o u p e s s ulf at o -r éd u ct e urs 

( S R B  p o ur  « s ulf at e  r e d u ci n g  b a ct eri a  »),  c o m m e  l e s D e s ulf o b a c ul a  s o nt  a p p ar us  c o m m e 

i m p ort a nts d a ns l a c o m p ositi o n d e s bi ofil m s m ari ns ( W e bst er a n d N e gri, 2 0 0 6; L e e et al. , 2 0 1 4; 

M u g g e et al. , 2 0 1 9) et p arti ci p e nt a cti v e m e nt a u pr o c e s s us d e bi o c orr osi o n ( Ki p a n d V e e n, 

2 0 1 5) . 

Si l es bi ofil ms mi cr o bi e ns e n mili e u m ari n, n ot a m m e nt a s s o ci és a u x d é bri s pl asti q u e s, 

r e n c o ntr e nt a uj o ur d’ h ui b e a u c o u p d’i nt ér êt, l eur ét u d e n’ e n r e st e p a s m oi ns r é c e nt e et l es 

c o n n ai s s a n c e s a ct u ell es s ur l a str u ct ur e d e s c o m m u n a ut é s, l e s f o n cti o ns a s s o ci é es et l e urs 

m é c a ni s m e s  d e  r é g ul ati o n,  s o nt  e n c or e  tr o p  p e u  n o m br e us e s,  n ot a m m e nt  d a ns  l e s 

é c os y st è m es c ôti ers. Ai nsi, d a ns u n c o nt e x t e d’ a nt hr o pi s ati o n t o uj o urs pl us i nt e ns e e n z o n e 

c ôti èr e, l’ ét u d e d e s bi ofil m s mi cr o bi e ns s o u mi s à d e s p ert ur b ati o ns t o uj o urs pl us di v ers e s et 

i nt e ns e s a p p ar aît n é c e ss air e p o ur mi e u x c o m pr e n dr e l e f o n cti o n n e m e nt d e c e c o m p arti m e nt 

m ai s a us si d e l’ e ns e m bl e  d u mi cr o bi o m e.  

 

I. 1. 3. 5. I m p a ct d e l’ e n vir o n n e m e nt s ur l e bi ofil m mi cr o bi e n 

C o m m e  il  a  ét é  d é crit  pr é c é d e m m e nt,  il  e xi st e  u n e  m ultit u d e  d e  s urf a c e s  c ol o ni s a bl e s 

( pl a sti q u e,  v err e,  b oi s,  pl a n ct o n,  m a cr o p h yt e s,  p arti c ul e s  or g a ni q u e s  et  i n or g a ni q u e s) 

( Fl e m mi ng a n d W u ert z, 2 0 1 9) . C h a q u e t y p e d e s u bstr at e st d ot é d e c ar a ct éri sti q u e s q ui l ui 

s o nt  pr o pr e s.  P ar  e x e m pl e,  l e s  pl a sti q u e s  q ui  r e pr é s e nt e nt  u n e  s o ur c e  é m er g e nt e  d e 

c ol o ni s ati o n  p e u v e nt  a v oir  u n e  t aill e  et  u n e  f or m e  v ari a bl e.  L’ a br a si o n  d e s  p arti c ul e s  d e 

pl a sti q u e g é n èr e d e s mi cr o p arti c ul e s d e pl a sti q u e e n c or e pl us n o m br e us e s et a u g m e nt e nt l a 

d e nsit é  c ell ul air e,  n ot a m m e nt  l ors q u e  l es  p arti c ul e s  s o nt  i nf éri e ur e s  à  1 0  µ m ( K o oi et  al. , 

2 0 1 7) .  E n  pl us  d e  l a  t aill e  d e s  p arti c ul e s,  l es  c ar a ct éri stiq u e s  c hi mi q u e s,  p h y si q u e s  et 

m é c a ni q u e s d e s mi cr o pl a sti q u e s s e m bl e nt êtr e p ar mi l e s pri n ci p a u x f a ct e urs d e c o ntr ôl e d e 



  C H A PI T R E I – S Y N T H È S E BI B LI O G R A P HI Q U E 

 

4 8  

l a di v ersit é d e s bi ofil m s ( D o br et s o v et al. , 2 0 1 3; Z ettl er et al. , 2 0 1 3; O g o n o w s ki et al. , 2 0 1 8). 

Ai nsi, l e s a n al y s e s d e di v ersit é s ur d e s mi cr o pl a sti q u e s d e t y p e p ol y ét h yl è n e t ér é p ht al at e ( P E T) 

et  p ol y pr o p yl è n e  ( P P)  o nt  m o ntr é  d e s  c o m m u n a ut é s  e nri c hi e s  e n  Al p h a pr ot e o b a ct eri a, 

n ot a m m e nt  l a  f a mill e  d e s  R h o d o b a ct er a c e a e,  e n  G a m m a pr ot e o b a ct eri a  et  e n  b a ct éri e s 

h y dr o c ar b o n o cl a st e s e n M er d e s S ar g a s s e s ( Z ettl er et al. , 2 0 1 3), m ai s a us si d a ns l a M er d u 

N or d ( O b er b e c k m a n n et  al. ,  2 0 1 4;  D e  T e n d er et  al. ,  2 0 1 5;  O b er b e c k m a n n et  al. ,  2 0 1 6;  D e 

T e n d er,  D e vri e s e, et  al. ,  2 0 1 7).  E nfi n,  d e s  m e m br e s  d u  g e nr e Vi bri o ,  p ot e nti ell e m e nt 

p at h o g è n e s , o nt  ét é  d ét e ct és  a b o n d a nt s  s ur  d e s  mi cr o p a rti c ul e s  d e  P P  e n  Atl a nti q u e  N or d 

( Z ettl er et  al. ,  2 0 1 3).  L a  diff ér e n c e  d e  c o m m u n a ut é s  e ntr e  P E T  et  P P ( Z ettl er et  al. ,  2 0 1 3; 

O g o n o w s ki et al. , 2 0 1 8) o u  e ntr e  l e  P E T  et  l e  v err e ( O b er b e c k m a n n et al. , 2 0 1 6) p e ut êtr e 

e x pli q u é e  n ot a m m e nt  p ar  l e s  diff ér e n c e s  d’ h y dr o p h o bi cit é  o u  d e  r u g osit é  e ntr e  s u bstr at s 

( O g o n o w s ki et al. , 2 0 1 8). T o ut ef oi s, d e s ét u d e s r é c e nt e s o nt m o ntr é q u e l e s c o m m u n a ut é s d e 

b i ofil m  s er ai e nt  pl us  f ort e m e nt i nfl u e n c é e s  p ar  d e s  v ari ati o ns  s p ati al e s  et  t e m p or ell es  d e s 

p ar a m ètr e s e n vir o n n e m e nt a u x q u e p ar l e t y p e d e s u bstr at c ol o ni s é ( L e e et al. , 2 0 0 8, 2 0 1 4; 

Witt et al. , 2 0 1 1; O b er b e c k m a n n et al. , 2 0 1 4, 2 0 1 5). L a l o c ali s ati o n g é o gr a p hi q u e ( Z h a n g et 

al. , 2 0 1 9) et l a pr of o n d e ur ( W e bst er a n d N e gri, 2 0 0 6; B ell o u et al. , 2 0 1 2) d e s bi ofil m s s o nt d e s 

f a ct e urs  i m p ort a nt s  e x pli q u a nt  l e s  diff ér e n c e s  d e  c o m p ositi o n  d e s  bi ofil ms  m ari ns.  C es 

diff ér e n c e s  s o nt  g é n ér al e m e nt  d u e s  a u x  v ari ati o ns  d e s  p ar a m ètr e s  p h y si c o -c hi mi q u e s  d u 

mili e u e n vir o n n a nt c o m m e l a q u a ntit é d e n utri m e nt s ( Bri a n d et al. , 2 0 1 2; L a w e s et al. , 2 0 1 6), 

l a s ali nit é et l a t e m p ér at ur e ( L a u et al. , 2 0 0 5; Bri a n d et al. , 2 0 1 7), l e p H et l’ o x y g è n e di ss o us 

( N a y ar et al. , 2 0 0 4) et l’ h y dr o d y n a mi s m e ( C at ã o et al.  S u b mitt e d ). Ai nsi, Bri a n d et al.  (2 0 1 7)  

o nt m o ntr é q u e l a c o m p ositi o n d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s d e s bi ofil ms ét u di é s à T o ul o n 

( M er M é dit err a n é e, Fr a n c e) ét ait tr è s diff ér e nt e d e c ell e d e L ori e nt ( O c é a n Atl a nti q u e, Fr a n c e) 

et pri n ci p al e m e nt i nfl u e n c é e p ar d e s t e m p ér at ur e s et s ali nit é s d e s e a u x pl us él e v é es à T o ul o n 

al ors q u e l e s c o n c e ntr ati o ns e n n utri m e nt s et C O D ét ai e nt pl us i m p ort a nt e s à L ori e nt. U n e 

a utr e  ét u d e  d a ns  l a  r a d e  d e  T o ul o n  a  m o ntr é  q u’ u n  h y dr o d y n a mi s m e  él e v é  a v ait li mit é  l e 

d é v el o p p e m e nt d u bi ofil m et m o difi é s a c o m p ositi o n mi cr o bi e n n e ( C at ã o et al.  S u b mitt e d ). 

D a ns l e m ê m e s e ns, ( D e T e n d er, D e vri e s e, et al. , 2 0 1 7) o nt m o ntr é q u e l a f or m ati o n d u bi ofil m 

e n M er d u N or d a ét é sti m ul é e d a ns u n e n vir o n n e m e nt s e mi -pr ot é g é, o ù l’ h y dr o d y n a mi s m e 

e st  f ai bl e  et  l’ e a u  e nri c hi e  e n  n utri m e nt s,  al ors  q u e  l a  f or m ati o n  d e s  bi ofil m s  e n  mili e u 

o c é a ni q u e  o u v ert  a v ait  ét é  f ort e m e nt  p ert ur b é e  p ar  l e s  c o n diti o ns  e n vir o n n e m e nt al e s,  et 

n ot a m m e nt p ar l e m o u v e m e nt d e s m a s s e s d’ e a u.  
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E n pl us d u t y p e d e s u bstr at, d e l a l o c ali s ati o n et d e s v ari ati o ns s p ati al e s d e s c o n diti o ns 

p h y si c o -c hi mi q u e s,  pl usi e urs  ét u d e s  o nt  m o ntr é  d e s  v ari ati o ns  t e m p or ell e s,  n ot a m m e nt 

s ai s o n ni èr e s  d e  l a  c o m p ositi o n  d e s  bi ofil m s  m ari ns  li é e s  a u x  v ari ati o ns  t e m p or ell es  d e s 

c o n diti o ns  e n vir o n n e m e nt al e s  ( O b er b e c k m a n n et  al. ,  2 0 1 4,  2 0 1 6;  Bri a n d et  al. ,  2 0 1 7). D e 

T e n d er,  D e vri e s e, et  al.   (2 0 1 7)  pr o p os e  d’ ét u di er  l a  c o m p ositi o n  d e  bi ofil m s  m ari ns 

r é c e m m e nt f or m é s à diff ér e nt e s p éri o d e s d e l’ a n n é e afi n d e m ettr e e n é vi d e n c e l’i nfl u e n c e 

d e s  v ari ati o ns  s ai s o n ni èr e s  d a ns  l e s  pr o c e s s us  d e  f or m ati o n  d e s  bi ofil m s.  L a  d y n a mi q u e 

t e m p or ell e d e s bi ofil m s pr é c o c e s ( q u el q u e s j o urs) a ét é tr è s p e u ét u di é e ( P oll et et al. , 2 0 1 8). 

Ell e a m o ntr é q u e l a d e nsit é c ell ul air e a u g m e nt ait r a pi d e m e nt a u d é b ut d e l a c ol o ni s ati o n d e 

l a s urf a c e i m m er g é e p ui s q u’ ell e att ei g n ait u n pl at e a u a pr è s q u el q u e s s e m ai n e s d e r é si d e n c e 

d a ns l a r a d e d e T o ul o n ( P oll et et al. , 2 0 1 8; C at ã o et al.  S u b mitt e d ). L a c o m p ositi o n d e s bi ofil m s 

é v ol u e a us si e n f o n cti o n d u t e m ps d’i m m ersi o n. Ai nsi, l e s pr e mi ers c ol o nis at e urs ( pi o n ni ers) 

s o nt  s o u v e nt  d e s  b a ct éri e s  a p p art e n a nt  a u x  g e nr e s Alt er o m o n a s , Ol ei b a ct er  

( G a m m a pr ot e o b a ct eri a), et R o s e o b a ct er  ( Al p h a pr ot e o b a ct eri a) al ors q u’ a pr è s q u el q u e s j o urs 

à s e m ai n e s d’i m m ersi o n, l e s Al p h a pr ot e o b a ct eri a a p p ar ai s s e nt m aj orit air e s d a ns l es bi ofil ms 

( S alt a et al. , 2 0 1 3; D a n g a n d L o v ell, 2 0 1 6; P oll et et al. , 2 0 1 8). 

T o ut ef oi s, l es g é n ér ali s ati o ns s o nt e n c or e tr è s d éli c at e s p o ur c o n cl ur e s ur l e s f a ct e urs 

d e  c o ntr ôl e  d e s  v ari ati o ns  s p ati o -t e m p or ell e s  d e s  c o m m u n a ut é s  d e  bi ofil m s  mi cr o bi e ns 

m ari ns et c e p o ur pl usi e urs r ai s o ns. L a gr a n d e v ari ét é d e s u bstr at s r etr o u v é s d a ns l a m er r e n d 

diffi cil e l’i nt er pr ét ati o n d e l’i nfl u e n c e d e p ar a m ètr e s e n vir o n n e m e nt a u x s ur l a c o m p ositi o n 

d e s bi ofil ms. E ns uit e il tr è s c o m pli q u é d e c o n n aîtr e l’ ori gi n e d e s c o m m u n a ut é s as s o ci é es a u x 

p arti c ul e s d a ns l a c ol o n n e d’ e a u et l e ur p a s sif d’ e x p ositi o n a u x c o n d iti o ns e n vir o n n e m e nt al e s. 

Ai nsi, il a p p ar aît c o m pl e x e d’i d e ntifi er l e s p ar a m ètr e s e n vir o n n e m e nt a u x r e s p o ns a bl e s d e l a 

str u ct ur e  d e s  c o m m u n a ut é s  d e  bi ofil m s  s ur  l e s  pl a sti q u e s  p ar  e x e m pl e.  E nfi n,  tr ès  p e u 

d’ ét u d e s m ulti -sit e s à l’i m a g e d e s mi s si o ns o c é a n o gr a p hi q u e s à gr a n d e é c h ell e T A R A p o ur l e s 

c o m m u n a ut é s pl a n ct o ni q u e s ( d e V ar g a s et al. , 2 0 1 5; S u n a g a w a et al. , 2 0 1 5) o nt ét é r é ali s é e s 

p o ur  c ar a ct éri s er  l e s  bi ofil m s  m ar i ns  à  l’ é c h ell e  gl o b al e  et  t e nt er  d’i d e ntifi er  d e s  f a ct e urs 

g é n ér a u x  o u  l o c a u x  d e  str u ct ur ati o n  d e s  bi ofil m s ( Z h a n g et  al. ,  2 0 1 9).  Il  a p p ar aît  ai nsi 

n é c e s s air e  d’ a u g m e nt er  n os  c o n n ai s s a n c e s  s ur  c e  c o m p arti m e nt  a u  tr a v ers  d’ ét u d e s  d e 

t err ai n d a ns d e s e n vir o n n e m e nt s c o ntr a st é s e n t er m e s d e c o nt a mi n ati o n c hi mi q u e m ai s a ussi 

a u tr a v ers d’ ét u d e s e n l a b or at oir e afi n d’i d e ntifi er s p é cifi q u e m e nt l’i m p a ct d e c ert ai ns d e s 

él é m e nt s tr a c e s m ét alli q u e s ( E T M) p ar r a p p ort à d’ a utr e s v ari a bl es e n vir o n n e m e nt al es. 
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I. 2. L e s él é m e nt s tr a c e s m ét alli q u e s d a n s l e s é c o s y st è m e s m ari n s c ôti er s  

D a ns  u n  pr e mi er  t e m ps,  u n e  pr é s e nt ati o n  d e  l a  n oti o n  d’ E T M,  d e  l e ur  ori gi n e  et  d e  l e ur 

c o m p ort e m e nt e st  pr o p os é e. D a ns u n s e c o n d t e m ps, l a di stri b uti o n d e s E T M d a ns l a c ol o n n e 

d’ e a u et l es s é di m e nt s d e s z o n e s c ôti èr e s  est d é crit e . E nfi n, l es n oti o ns d e s p é ci ati o n et d e 

bi o di s p o ni bilit é  d e s  E T M  d a ns  u n  c o nt e xt e  d e  t o xi cit é  vi s - à-vi s  d e s  mi cr o or g a ni s m e s  s o nt 

pr é ci s é e s . 

 

I. 2. 1. N at ur e et ori gi n e s d e s él é m e nt s tr a c e s m ét alli q u e s  

I. 2. 1. 1. N oti o n d’ él é m e nt tr a c e m ét alli q u e  

L e s  m ét a u x  s o nt  d e s  él é m e nt s n at ur el s  d a ns  l’ e n vir o n n e m e nt. C ert ai ns  d e  c e s  él é m e nt s 

m ét alli q u e s t els q u e l e c ui vr e ( C u), l e f er ( F e ), l e m a n g a n è s e ( M n) et l e zi n c ( Z n) s o nt e s s e nti el s 

à f ai bl e c o n c e ntr ati o n p o ur l e f o n cti o n n e m e nt n or m al d e s c ell ul es. D’ a utr es e n r e v a n c h e s o nt 

t o xi q u e s  m ê m e  à  d e  tr è s  f ai bl e s  c o n c e ntr ati o ns  et  n’ o nt  a u c u n e  f o n cti o n  bi ol o gi q u e 

e s s e nti ell e, c o m m e l’ ar g e nt ( A g), l’ al u mi ni u m ( Al),  l e c a d mi u m ( C d), l’ or ( A u), le pl o m b ( P b) et 

l e m er c ur e ( H g) ( Br ui ns et al. , 2 0 0 0). C ert ai ns él é m e nt s i n or g a ni q u e s to xi q u e s n e s o nt p a s d e s 

m ét a u x m ai s d e s m ét all oï d e s . L e s m ét all oï d es o nt d e s pr o pri ét é s à l a f oi s m ét alli q u e s et n o n 

m ét alli q u e s.  Il s  s o nt  pr é s e nt s  s o us  l a  f or m e  d’ a ni o ns  ( gr o u p e m e nt s  O H -)  et  d’ o x y a ni o ns 

( gr o u p e m e nt s  O-).  Si x  él é m e nt s s o nt  c o nsi d ér é s  c o m m e d e s  m ét all oï d es  : l’ a nti m oi n e  ( S b), 

l’ ars e ni c  ( A s),  l e  b or e  ( B),  l e  sili ci u m  ( Si),  l e  G er m a ni u m  ( G e)  et  l e  t ell ur e  ( T e).  T o us  l e s 

m ét a u x / m ét all oï d e s,  e s s e nti el s  o u  n o n,  s o nt  t o xi q u e s  p o ur  l e s  or g a ni s m e s  a u-d e s s us  d e 

c ert ai ns s e uils d e c o n c e ntr ati o n d a ns l e mili e u. Ai nsi, l e t er m e « él é m e nt s tr a c e s m ét alli q u e s  » 

e st utili s é p o ur r e gr o u p er t o us l e s m ét a u x et m ét all oï d es d o nt l a c o n c e ntr ati o n e st i nf éri e ur e 

à 1 g. k g - 1 d e m ati èr e s è c h e d a ns l a cr o ut e t err e str e o u i nf éri e ur e à 0. 1 g. k g - 1 d e m ati èr e s è c h e 

c h e z l e s or g a ni s m e s vi v a nt s  ( B o urr eli er et al. , 1 9 9 8). L e s E T M l e s pl us c o n n us p o ur l e ur t o xi cit é 

s o nt l’ A s, l e C d, l e Cr, l e C u, l e H g, l e Ni, l e P b et l e Z n  ( F air brot h er et al. , 2 0 0 7). L a c o m p ositi o n 

r el ati v e m e nt c o nst a nt e d e s c o m p os a nt s m aj e urs d e l’ e a u d e m er d é m o ntr e q u e l a c hi mi e d e 

l’ o c é a n  à  l ar g e  é c h ell e  r efl èt e  et  i nt è gr e  l’ é v ol uti o n  d e  l a  T err e.  E n  r e v a n c h e,  d a ns  u n 

é c os y st è m e m ari n c ôti er, l e s y st è m e e st pl us d y n a mi q u e, c o m pl e x e et l a pr o xi mit é a v e c l e 

mili e u t err e str e p e ut a p p ort er d e n o u v e a u x él é m e nt s, m o difi a nt l’ é q uili br e d u mili e u.  
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I. 2. 1. 2. Ori gi n e et c o m p ort e m e nt s d e s E T M d a n s l e s z o n e s m ari n e s c ôti èr e s  

L e f o n cti o n n e m e nt d’ u n é c os y st è m e c ôti er e st c o m pl e x e, e n r ai s o n d e l a gr a n d e d y n a mi q u e 

d e s pr o c e s s us a y a nt li e u à l’i nt erf a c e d e m ulti pl es s yst è m es (t err e, fl e u v e, m er, c ôt e, l ar g e, 

air, s é di m e nt) ( d e S o uz a M a c h a d o et al. , 2 0 1 6). D e c e f ait, d a ns l es é c os yst è m es c ôti ers l es 

E T M  o nt  di v ers e s  ori gi n e s,  q ui  p e u v e nt  êtr e  di vi s é e s  e n  d e u x  c at é g ori e s  :  n at ur ell e s  o u 

a nt hr o pi q u e s ( Fi g ur e I-1 0 ). 

 

 

Fi g ur e I-1 0  M o d èl e  c o n c e pt u el r e pr é s e nt a nt (i)  l e s  s o ur c e s  et  l e s  p uits  d e s E T M  ai nsi  q u e (ii) l e s  v ari a bl e s  et 

pr o c e ss us p h y si q u e s, c hi mi q u e s et bi ol o gi q u e s r é gi ss a nt l e c o m p ort e m e nt et l a t o xi cit é d e s E T M e n mili e u m ari n 

c ôti er. D’ a pr è s Bi a n c hi ( 2 0 0 7) et d e S o uz a M a c h a d o  et al. ( 2 0 1 6 ). 

I. 2. 1. 2. 1. L e s s o ur c e s n at ur ell e s 

L’ ér osi o n  p ui s  l e  tr a ns p ort  p ar  l e s  v e nt s  et  l’ a cti vit é  v ol c a ni q u e  s o nt  l e s  d e u x  pri n ci p al e s 

s o ur c e s n at ur ell e s d e s E T M d a ns l’ e n vir o n n e m e nt m ari n. A l’ é c h ell e gl o b al e, c e s d e u x s o ur c e s 

r e pr é s e nt e nt  pr è s  d e  8 0 %  d e  l’ a p p ort  n at ur el  d e s  E T M,  l e s  f e u x  d e  f or êt s  et  l e s  s o ur c e s 

bi o g é ni q u e s  r e p r é s e nt a nt  1 0 %  d e  l’ a p p ort  n at ur el,  c h a c u n ( C all e n d er,  2 0 0 3). E n 

M é dit err a n é e, l e s  c y cl es  bi o g é o c hi mi q u e s  d e s  E T M  s o nt  e n  p arti e  r é gi s  p ar  le s  a p p ort s 

at m os p h éri q u e s et l e s p o us si èr es s a h ari e n n e s ( Mi g o n et al. , 2 0 0 2). 
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I. 2. 1. 2. 2. L e s s o ur c e s a nt hr o pi q u e s  

L’ utilis ati o n d e s E T M d a ns n os s o ci ét é s i m pli q u e u n e m o difi c ati o n d e l a r é p artiti o n d e s E T M 

d a ns l’ e a u d e m er et l e ur di s s é mi n ati o n à l’ é c h ell e m o n di al e. C ett e c o nt a mi n ati o n d’ ori gi n e 

a nt hr o pi q u e a u n i m p a ct e n vir o n n e m e nt al i m p ort a n t et gr a n di s s a nt d a ns l e s z o n e s c ôti èr es, 

a v e c  l e  d é v el o p p e m e nt  d e s  a cti vit és  h u m ai n e s.  L’i nfl u e n c e  d e s  c o urs  d’ e a u  d a ns  l es  z o n e s 

c ôti èr e s  e st  tr è s  i m p ort a nt e  et  p e ut  c o nstit u er  l a  pri n ci p al e  s o ur c e  d’ E T M  d a ns  c ert ai n e s 

r é gi o ns ( L u d wi g et  al. ,  2 0 0 9;  O urs el et  al. ,  2 0 1 3), n ot a m m e nt  l ors  d’ é v è n e m e nt s  d e  f ort e 

i nt e nsit é pl u vi e us e ( R a d a k o vit c h et al. , 2 0 0 8). L e s ap p ort s a nt hr o pi q u e s d e s c o urs d’ e a u s o nt 

g é n ér al e m e nt v ari é s et c o m pr e n n e nt d e s d é c h et s i n d ustri els, l e s effl u e nts (tr ait és o u n o n) d e 

st ati o n d' é p ur ati o n d e s e a u x us é e s  (S T E P ) et l e s e a u x d e r ui s s ell e m e nt pr o v e n a nt d e s r é gi o ns 

a gri c ol e s.  L e s  a cti vit és  i n d ustri ell es  et  mi ni èr e s  q u a nt  à  ell e s  é m ett e nt  d e s  E T M  d a ns 

l’ at m os p h èr e  a u  tr a v ers  d e s  pr o c e s s us  m ét all ur gi q u e s  o u  p ar  d e s  p arti c ul e s  c h ar g é e s  d e 

m ét a u x. L e d é p ôt at m os p h éri q u e c o nstit u e ai nsi l a d e u xi è m e s o ur c e a nt hr o pi q u e d’ a p p ort 

d e s E T M d a ns l e s é c os y s t è m e s m ari ns c ôti ers, a pr è s l’ a p p ort fl u vi al ( C all e n d er, 2 0 0 3). L e tr afi c 

m ariti m e et l’ utilis ati o n d e p ei nt ur e s a ntif o uli n g p e u v e nt é g al e m e nt êtr e u n e s o ur c e d’ a p p ort 

d’ E T M  d a ns  l e  mili e u  m ari n.  E nfi n,  l e  c o m p arti m e nt  s é di m e nt air e  p e ut  êtr e  u n e  s o ur c e 

i m p ort a nt e d’ E T M d a ns l e s é c os yst è m es m ari ns c ôti ers. L e s tr a nsf ert s d’ E T M d e s s é di m e nt s 

v ers  l a  c ol o n n e  d’ e a u  s o nt  r é gi s  p ar  pl usi e urs  pr o c e s s us  t el s  q u e  :  (i)  l a  m o bili s ati o n  o u 

l’i m m o bili s ati o n d e s él é m e nt s d a ns l es s é di m e nts  ( D a n g, 2 0 1 4; D a n g, L e n o bl e, et al. , 2 0 1 4), 

(ii) l a diff usi o n d’ E T M di ss o us ( Br ul a n d et al. , 2 0 1 3; Ri g a u d et al. , 2 0 1 3) et (iii) l a r e m o bili s ati o n 

d e p arti c ul e s v ers l a c ol o n n e d’ e a u ( S a ul ni er a n d M u c ci, 2 0 0 0). 

 

I. 2. 1. 2. 3. C o m p ort e m e nt d e s E T M  

L a  pr é s e n c e  e n  f ort e  c o n c e ntr ati o n  d e s  E T M  d a ns  l’ e n vir o n n e m e nt  p e ut  êtr e  d’ ori gi n e 

n at ur ell e, m ais d a ns l a pl u p ar t d e s c a s l e s s o ur c e s a nt hr o pi q u e s s o nt l a c a us e m aj e ur e d’ u n e 

c o nt a mi n ati o n  e n  E T M.  D e  pl us,  l e s  a cti vit és  a gri c ol e s,  m ét all ur gi q u e s,  é n er g éti q u e s, 

i n d ustri ell e s et ur b ai n e s c o n d ui s e nt à u n e a u g m e nt ati o n si g nifi c ati v e d e s c o n c e ntr ati o ns e n 

C d, C u, P b et Z n pri n ci p al e m e nt ( C all e n d er, 2 0 0 3; Mi g o n, 2 0 0 5; T ur n er, 2 0 1 0; T h e M er m e x 

Gr o u p et al. , 2 0 1 1). D a ns l e s z o n e s c ôti èr e s, t ell e s q u e l a r a d e d e T o ul o n, d e s gr a di e nt s d e 
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s ali nit é p e u v e nt êtr e o bs er v é s. C e s gr a di e nt s s o nt c o n n us p o ur aff e ct er l e c o m p ort e m e nt d e s 

diff ér e nt s  E T M s  di s s o us  et  p arti c ul air e s  p ar  d e s  pr o c e s s us  d e  tr a nsf or m ati o n  t el s  q u e 

l’ a dsor pti o n/s or pti o n, l’ o x y d ati o n, l a r é d u cti o n et l a c o m pl e x ati o n. L a c o ns er v ati vit é e st u n 

p h é n o m è n e q ui c orr e s p o n d a u c o m p ort e m e nt d’ u n m ét al q ui n e s er a p a s i m pli q u é d a ns u n 

pr o c e s s us d e tr a nsf or m ati o n et d o nt l a c o n c e ntr ati o n v ari e li n é air e m e nt a v e c l a s a li nit é. A u 

c o ntr air e,  u n  pr o c e s s us  q ui  v a  alt ér er  l a  c o n c e ntr ati o n  d’ u n  m ét al  l e  l o n g  d u  gr a di e nt  d e 

s ali nit é v a g é n ér er u n e é v ol uti o n n o n c o ns er v ati v e d e l’ él é m e nt.  

L e C d e st u n él é m e nt n at ur ell e m e nt pr é s e nt d a ns l’ e n vir o n n e m e nt m ari n c ôti er d u f ait 

d e s a cti vit és v ol c a ni q u e s et d e l’ ér osi o n d e s s ol s m ai s l es é mis si o ns m aj e ur e s s o nt d’ ori gi n e 

a nt hr o pi q u e ( pr o d u cti o n et utili s ati o n d a ns l e s b att eri e s, pi g m e nt s, tr ait e m e nts d e s urf a c e et 

e n gr ai s). S o n c y cl e n at ur el e st l’ u n d e s pl us p ert ur b é s p ar l’ a cti vit é h u m ai n e. E n z o n e c ôti èr e, 

l e C d f or m e g é n ér al e m e nt d e s c o m pl e x e s tr è s st a bl e s a v e c l e s c hl or ur e s ( C d Cl2 ), c o n d ui s a nt à 

u n e é v ol uti o n n o n c o ns er v ati v e ( Wil d g ust a n d J o n e s, 1 9 9 8; W a el e s et al. , 2 0 0 5, 2 0 0 8, 2 0 0 9). 

C e s c hl or o c o m pl e x e s j o u er ai e n t u n r ôl e pr é p o n d ér a nt d a ns l e s é c h a n g e s di s s o us / p arti c ul air e s 

d e C d e n mili e u c ôti er ( El b a z-P o uli c h et et al. , 1 9 8 4). 

L e s é mi ssi o ns  d e  C u  d a ns  l’ e n vir o n n e m e nt  p e u v e nt  a v oir  u n e  ori gi n e  n at ur ell e 

( ér osi o n, v ol c a ni s m e, v é g ét ati o n) m ai s l e s pri n ci p a u x a p p ort s s o nt a nt hr o pi q u e s (i n d ustri e s 

d e l a m ét all ur gi e et d u b oi s, pr o d uit s p h yt os a nit air e s, f ertili s a nts, r ej et s d e S T E P, p ei nt ur e s 

a ntif o uli n g)  et  c o n d ui s e nt  à  l a  c o nt a mi n ati o n  d e s  é c os y st è m e s  m ari ns  c ôti ers ( C all e n d er, 

2 0 0 3;  T ur n er,  2 0 1 0;  d e  S o uz a  M a c h a d o et  al. ,  2 0 1 6). E n  mili e u  c ôti er ,  l e  C u a m o ntr é  u n 

c o m p ort e m e nt  n o n  c o ns er v atif d û  à  d e s  p h é n o m è n e s  d e  d é s or pti o n  d e s  p arti c ul e s  e n 

s us p e nsi o n o u d u s é di m e nt e n f a v e ur d e l a p h a s e  di s s o u t e ( W a el e s et al. , 2 0 0 8, 2 0 0 9; Vi n k, 

2 0 0 9; M o n ni n et al. , 2 0 1 8). S a ns c o m pl e x ati o n a v e c l a M O, l e s c o n c e ntr ati o ns e n i o ns li br e s 

( C u2 + ) s o nt a p pr o xi m ati v e m e nt 2 0 f oi s i nf éri e ur e s a u x c o n c e ntr ati o ns di s s o ut e s. T o ut ef oi s, e n 

pr é s e n c e d e M O, l a m aj e ur e p arti e d u C u di ss o us s er a c o m pl e x é e ( N d u n g u, 2 0 1 2). Ai nsi, d a ns 

l e s z o n e s o ù l e s pr o c e s s us d e r e mis e e n s us p e nsi o n d e s é di m e nt s s o nt i m p ort a nt s, l’ a p p ort d e 

p arti c ul e s d a ns l a c ol o n n e d’ e a u v a e ntr ai n er  l a c o m pl e x ati o n d u C u p ar l a M O D et f a v ori s er 

l a p h a s e di s s o ut e ( V a s c o n c el os a n d L e al, 2 0 0 1; G e e a n d Br ul a n d, 2 0 0 2; M c G e er et al. , 2 0 0 4; 

S e m e ni u k et al. , 2 0 1 5). 

L e pl o m b e st n at ur ell e m e nt pr é s e nt d a ns l’ e n vir o n n e m e nt m ari n d u f ait d e s a cti vit és 

v ol c a ni q u e s et d e l’ ér osi o n d e s s ol s, m ai s l e s pri n ci p al e s s o ur c e s s o nt d’ ori gi n e a nt hr o pi q u e 

( pr o d u cti o n d e b att eri e s, alli a g e, p ei nt ur e s a ntif o uli n g, c ar b ur a nt). L e P b e st g é n ér al e m e nt 



  C H A PI T R E I – S Y N T H È S E BI B LI O G R A P HI Q U E 

 

5 4  

st o c k é d a ns l e s s é di m e nt s et p e ut p ot e nti ell e m e nt êtr e r e n d u m o bil e à n o u v e a u (r e m o bili s é) 

l ors d’ é pi s o d e s d e r e mi s e e n s us p e nsi o n d e s s é di m e nt s. D a ns l e mili e u c ôti er , l e P b p e ut a v oir 

u n c o m p ort e m e nt c o ns er v atif o u n o n c o ns er v atif s el o n l es e st u air e s. L e P b p e ut  f or m er d e s 

c o m pl e x e s  a v e c  l e s  c hl or ur e s  ( Cl -)  m ai s  p e ut  a us si  êtr e  a ds or b é  s ur  l e s  p arti c ul e s  o u  c o-

pr é ci pi t é a v e c d e s o x y d e s d e F e o u d e M n ( El b a z-P o uli c h et et al. , 1 9 8 4). L’ a ds or pti o n d u P b, 

et d e s E T M s e n g é n ér al,  s ur l e s p arti c ul e s e n s us p e nsi o n e st u n  pr o c e s s us i nfl u e n c é p ar l a 

s urf a c e s p é cifi q u e et l a n at ur e d e s p arti c ul e s ( El b a z-P o uli c h et et al. , 1 9 8 4). 

E nfi n, l e zi n c e st u n él é m e nt n at ur ell e m e nt pr é s e nt d a ns l’ é c or c e t err e str e, d a ns l es 

r o c h e s  m a g m ati q u e s,  l es  s é di m e nt s  ar gil e u x  et  l es  s c hist es.  L es  é mi s si o ns  d a ns 

l’ e n vir o n n e m e nt  m ari n  c ôti er  p e u v e nt  a v oir  u ne ori gi n e n at ur ell e ( ér osi o n et v ol c a ni s m e), 

m ai s l e s pri n ci p a u x a p p ort s s o nt a nt hr o pi q u e s (s o ur c e s mi ni èr e s et i n d ustri ell es, é p a n d a g es 

a gri c ol e s,  s o ur c e s  ur b ai n e s,  p ei nt ur e s  a nti -f o uli n g).  D a ns  l e s  z o n e s  p ort u air e s,  l e  zi n c  e st 

i ntr o d uit à p artir d e s e a ux d e tr ait e m e nt s, d e l a m ét all ur gi e s ( Ar a új o et al. , 2 0 1 6) et p ar l e s 

p ei nt ur e s a nti -f o uli n g, c e c o m p os é n e f ai s a nt p a s l' o bj et d' u n e r é gl e m e nt ati o n a u c o ntr air e 

d' a utr e s bi o ci d e s t el s q u e C u ( T ur n er, 2 0 1 0). E nfi n, 9 8 % d u Z n di s s o us à l a s urf a c e d e l a c ol o n n e 

d’ e a u s er ait c o m pl e x é a v e c l a M O ( G e e a n d Br ul a n d, 2 0 0 2; Cr a wf or d et al. , 2 0 0 3; Br ul a n d et 

al. , 2 0 1 3). 

 

I. 2. 2. Di stri b uti o n d e s E T M d a n s l e s z o n e s m ari n e s c ôti èr e s  

I. 2. 2. 1. Di stri b uti o n d e s E T M d a n s l a c ol o n n e d’ e a u  

M al gr é t o ut e s c e s s o ur c e s d e c o nt a mi n ati o n, l e s c o n c e ntr ati o ns e n E T M di s s o us r e st e nt a s s e z 

f ai bl e s et h o m o g è ne s à l’ é c h ell e d e l a M é dit err a n é e ( T a n k er e a n d St at h a m, 1 9 9 6; M orl e y et 

al. , 1 9 9 7), et d u m ê m e or dr e d e gr a n d e ur q u e c ell e s m e s ur é e s d a ns l e s m ers et l e s o c é a ns d e 

l a pl a n èt e ( S o hri n a n d Br ul a n d, 2 0 1 1; Br ul a n d et al. , 2 0 1 3). T o ut ef oi s, e n M é dit err a n é e, d e s 

c o n c e ntr ati o ns  pl us  él e v é e s  o nt  ét é  r etr o u v é e s  d a ns  c ert ai n e s  z o n e s  c ôti èr e s.  Ai nsi,  d e s 

c o n c e ntr ati o ns d e C d c o m pri s e s e ntr e 0. 0 4 4 à 0. 0 6 4 n M d a ns l’ Est d e l a M é dit err a n é e ( M orl e y 

et al. , 1 9 9 7), 0. 0 7 0 et 0. 1 0 0 n M d a ns l a M er A dri ati q u e ( T a n k er e a n d St at h a m, 1 9 9 6), et 0. 0 1 8 

et 0. 2 7 8 n M d a ns l a m er É g é e ( Z eri a n d V o ut si n o u-T ali a d o u ri, 2 0 0 3) o nt ét é m e s ur é e s. D e s 

c o n c e ntr ati o ns e n C d s u p éri e ur e s à 0. 3 n M p e u v e nt êtr e m e s ur é e s e n z o n e c ôti èr e c o m m e l a 

b ai e d e M ars eill e ( O urs el et al. , 2 0 1 3) o u l a r a d e d e T o ul o n ( R os si a n d J a m et, 2 0 0 8; J e a n et al. , 
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2 0 1 2) .  D e s  c o n c e ntr ati o ns  m o y e n n e s  e n  C u  d e  7. 1 4  n M  d a ns  l’ A dri ati q u e ( T a n k er e  a n d 

St at h a m, 1 9 9 6) , d e 2. 8 0 n M d a ns l e G olf e d u Li o n ( M orl e y et al. , 1 9 9 7), c o m pri s e s e ntr e 0.5 5 8 

et 6. 8 5 n M d a ns l a M er É g é e ( Z eri a n d V o ut si n o u-T ali a d o uri, 2 0 0 3)  et d e 1. 5 0 n M d a ns l’ e st 

d e  l e  M é dit err a n é e ( M orl e y et  al. ,  1 9 9 7).  L à  e n c or e,  d e s  c o n c e ntr ati o ns  b e a u c o u p  pl us 

él e v é es, att ei g n a nt d e s di z ai n es d e n M d a ns c ert ai n e s z o n e s c ôti èr e s s o nt m e s ur é e s ( R os si 

a n d J a m e t, 2 0 0 8; J e a n et al. , 2 0 1 2; O urs el et al. , 2 0 1 3; Ci n dri ć et al. , 2 0 1 5). L e P b di s s o us a ét é 

m e s ur é e n m o y e n n e à 0. 0 8 5 n M d a ns l e s e a u x d e s urf a c e d e l a M é dit err a n é e ( M orl e y et al. , 

1 9 9 7) ,  0. 1  n M  d a ns  l’ A dri ati q u e ( T a n k er e  a n d  St at h a m,  1 9 9 6) et  à  d e s  c o n c e ntr ati o ns 

m a xi m al e s pr o c h e s d e 5 n M d a ns c ert ai n e s z o n e s c ôti èr e s tr è s c o nt a mi n é e s ( R os si a n d J a m et, 

2 0 0 8; J e a n et al. , 2 0 1 2; D a n g, S c h äf er, et al. , 2 0 1 5). E nfi n, l e Z n di s s o us e st pr o c h e d e 2 n M 

d a ns  l’ a dri ati q u e ( T a n k er e  a n d  St at h a m,  1 9 9 6),  d e  l’ or dr e  d e  4-5  n M  d a ns  l’ e st  d e  l a 

M é dit err a n é e ( M orl e y et al. , 1 9 9 7) et p e ut d é p a s s er l e s 1 5 0 n M d a ns d e s z o n e s p ort u air e s o u 

à l’ e m b o u c h ur e d e fl e u v e ( O urs el et al. , 2 0 1 3). Ai nsi, d a ns c ert ai n e s z o n e s tr è s c o nt a mi n é e s 

d e l a M er M é dit err a n é e, l e s c o n c e ntr ati o ns d e c e rt ai ns E T M s p e u v e nt êtr e pl us d e 2 5 0 f oi s 

pl us él e v é es q u e l e br uit d e f o n d g é o c hi mi q u e d e l a M er M é dit err a n é e, m e s ur é p ar M orl e y et 

al.  (1 9 9 7) . 

 

I. 2. 2. 2. L e s s é di m e nt s  : p uit s et s o ur c e s d’ E T M 

L e  c o m p arti m e nt  s é di m e nt air e  m ari n  q ui  r e c o u vr e  l e s  f o n ds  d e s  o c é a ns  e st  c o m p os é  d e 

p arti c ul e s s oli d e s et d’ e a u i nt erstiti ell e. Il est c o nst a m m e nt ali m e nt é p ar l e s p arti c ul e s d e l a 

c ol o n n e d’ e a u q ui s é di m e nt e nt. Or, l a f ort e affi nit é d e c ert ai ns E T M p o ur l e s p arti c ul e s e n 

s us p e nsi o n v a e ntr ai n er u n e a u g m e nt ati o n d e l a c o n c e ntr ati o n e n E T M d a ns l e s s é di m e nt s 

s o us l’ eff e t d e l a s é di m e nt ati o n d e s p arti c ul e s. L e s s é di m e nt s s o nt d o n c q u alifi é s d e r é s er v oir 

p ui s q u’ils  o nt  l a  c a p a cit é  d e  st o c k er  s ur  u n e  é c h ell e  d e  t e m ps  pl us  o u  m oi ns  l o n g u e  l e s 

p arti c ul e s  et  l e s  c o nt a mi n a nt s  as s o ci és.  L es  s é di m e nts  d e s  z o n e s  c ôti èr es  s o nt 

p art i c uli èr e m e nt c h ar g é s e n E T M c ar c e s o nt d e s z o n e s d’ a c c u m ul ati o n d e p arti c ul es et d e 

f ort e c o nt a mi n ati o n e n E T M. 

L ors d’ é pi s o d e s d e r e mi s e e n s us p e n si o n d e s s é di m e nt s c o nt a mi n é s ( t e m p êt e s, tr afi c 

m ariti m e o u é pi s o d e s d e dr a g a g e p ar e x e m pl e), l e c o m p arti m e n t s é di m e nt air e d e vi e nt al ors 

u n e s o ur c e d e c o nt a mi n ati o n p o ur l a c ol o n n e d’ e a u ( S a ul ni er a n d M u c ci, 2 0 0 0; Z o u mi s et al. , 

2 0 0 1; Ki m et al. , 2 0 0 6; T a n k er e-M ull er et al. , 2 0 0 7; K al n ej ai s et al. , 2 0 1 0; D a n g, S c h äf er , et al. , 
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2 0 1 5) . D e s tr a nsf ert s d’ E T M e ntr e p arti c ul e s et p h a s e di s s o ut e i nt er vi e n n e nt e n eff et vi a de s 

pr o c e s s us d e s or pti o n -d é s or pti o n, et  r e pr é s e nt e nt u n  f a ct e ur  p ot e nti el d e d a n g er p o ur l e s 

é c os y st è m es m ari ns c ôti ers et l e s or g a ni s m es a s s o ci é s.  

 

I. 2. 3. S p é ci ati o n et bi o di s p o ni bilit é d e s E T M  

I. 2. 3. 1. S p é ci ati o n d e s E T M  

L’ ét u d e  d e  l a  t o xi cit é  d e s  E T M  d a ns  l e s  e a u x  n at u r ell e s  p a s s e  p ar  l a  c o n n ai s s a n c e  d e  l e ur 

s p é ci ati o n c ar l e ur t o xi cit é v ari e e n f o n cti o n d e l a f or m e c hi mi q u e s o us l a q u ell e u n E T M e st 

pr é s e nt ( T e s si er a n d T ur n er, 1 9 9 5) . L a s p é ci ati o n c hi mi q u e d’ u n E T M c orr e s p o n d à l’ e ns e m bl e 

d e  s e s  f or m e s / e s p è c e s  c hi mi q u e s  pr é s e nt es  d a ns  u n  é c os y st è m e  d o n n é   (Fi g ur e I-1 1 ).  L a 

s p é ci ati o n c hi mi q u e d e s él é m e nt s d a ns l a c ol o n n e d’ e a u e st r é gi e p ar pl usi e urs m é c a ni s m es  : 

(i) l a c o m pl e x ati o n, (ii) l’ a ds or pti o n, (iii) l’ é c h a n g e d’i o ns, (iv ) l a pr é ci pit ati o n et ( v) l’ a bs or pti o n 

( Fl or e s-r o dri g u e z, 1 9 9 2). U n c ert ai n n o m br e d e li g a n ds, i n or g a ni q u e s et or g a ni q u e s v o nt ai nsi 

g o u v er n er l a s p é ci ati o n d e s E T M et l a f or m ati o n d e c o m pl e x e s pl us o u m oi ns st a bl e s. D a ns l es 

mili e u x a q u ati q u e s, l e s E T M s p e u v e nt êtr e s o us d e u x f or m e s  : p arti c ul air e et di s s o ut e. C ett e 

di sti n cti o n ar bitr air e e st g é n ér al e m e nt o bt e n u e p ar l a filtr ati o n d e l’ e a u à 0. 4 5 µ m. A u s ei n d e 

l a p h a s e di ss o ut e, l e s E T M p e u v e nt êtr e cl as s é es s el o n pl usi e urs  c at é g ori e s  : (i) l es i o ns li br es , 

(ii) l e s c o m pl e x e s l a bil es or g a ni q u e s o u  i n or g a ni q u e s , et (iii) l e s c o m pl e x e s n o n  l a bil e s 

or g a ni q u e s o u i n or g a ni q u e s et (i v) l e s h y dr o x y d e s ( T e s si er a n d T ur n er, 1 9 9 5).  

L a  s p é ci ati o n  e st  i nfl u e n c é e  p ar  l es  c o n diti o ns  p h y si c o- c hi mi q u e s  ( i. e. p H,  p ot e nti el 

r e d o x, s ali nit é, c o n c e ntr ati o n et c o m p ositi o n d e s m ati èr e s e n s us p e nsi o n, q u a ntit é et q u alit é 

d e  m ati èr e  or g a ni q u e  di ss o ut e)  d u  mili e u,  q ui  p e u v e nt  êtr e  s o u mis e s  à  d e s  v ari ati o ns 

i m p ort a nt e s d’ ori gi n e n at ur ell e o u a nt hr o pi q u e, n ot a m m e nt d a ns l e s z o n e s c ôti èr e s. 
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et G o nz al e z -D a vil a ( 1 9 9 5) . C e p h é n o m è n e a e ns uit e ét é d ét aill é c o m m e l es c o n c e pt s de «  fr e e 

i o n a cti vit y m o d el » ( FI A M) et d e  « bi oti c li g a n d m o d el  » ( B L M) p o ur é v al u er q u a ntit ati v e m e nt 

l a  q u a ntit é  d’ E T M  q ui  i nt er a git  a v e c  l es  or g a ni s m e s  vi v a nt  d a ns  l e s s yst è m e s  a q u ati q u e s 

( P a q ui n et al. , 2 0 0 2; A m o a n d A g ai, 2 0 0 8; C h e n et al. , 2 0 1 0). C es c o n c e pt s s o nt  b a s é s s ur l e 

f ait  q u e  l e s  E T M  i nt er a gi ss e nt  a v e c  d e s  sit e s  d e  fi x ati o n pr é s e nt s  à  l’i nt erf a c e 

or g a ni s m e/ e n vir o n n e m e nt d e m a ni èr e si mil air e à l a f or m ati o n d e s c o m pl e x e s i n or g a ni q u e s 

d é crit pr é c é d e m m e nt  (Fi g ur e I-1 2 ) ( P a q ui n et al. , 2 0 0 2; D a s et al. , 2 0 1 2; Ar d e st a ni et al. , 2 0 1 4; 

F ei n, 2 0 1 7) . C e s  m o d èl e s pr e n n e nt  e n c o m pt e l e f ait q u e l e s li g a n ds pr é s e nt s s ur o u d a ns l e s 

or g a ni s m e s  e ntr e nt  e n  c o m p étiti o n  a v e c  d’ a utr es  li g a n ds  bi oti q u e s  o u  a bi oti q u e s  pr é s e nts 

d a ns l’ e n vir o n n e m e nt. C ett e c o m p étiti o n p e ut m e n er à d e u x sit u ati o ns  : s oit l’ affi nit é d e s E T M 

e st f ort e p o ur l e s li g a n ds d e l’ e n vir o n n e m e nt et d e s c o m pl e x e s st a bl e s , p e u bi o di s p o ni bl e s 

s o nt f or m é s, s oit l e ur affi nit é est pl us f ort e p o ur l e s li g a n ds bi oti q u e s et l e s E T M s o nt al ors 

tr è s bi o di s p o ni bl es. L es li g a n ds or g a ni q u e s pr é s e nt s s ur l e s or g a ni s m es s o nt d é crit s c o m m e 

d e s  sit e s  d’ a cti o n  d e  l a  t o xi cit é. L a  c o m pl e x ati o n  d e s  E T M  s ur  l e s  sit es  d’ a cti o n  (li g a n ds 

or g a ni q u e s)  d e s  mi cr o or g a ni s m e s  r e pr é s e nt e  u n  pr o c e s s us  d ét er mi n a nt  d a ns  l a 

bi o di s p o ni bilit é d e s E T M ( Di T or o et al. , 2 0 0 1; F ei n, 2 0 1 7) . 

 

 

Fi g ur e I-1 2  R e pr é s e nt ati o n s c h é m ati q u e d u c o n c e pt d e «  bi oti c li g a n d m o d el  ». L e m ét al li br e s o us f or m e i o ni q u e 

( M2 + ) p e ut i nt er a gir a v e c u n li g a n d bi oti q u e ( sit e d’ a cti o n). C ett e i nt er a cti o n p e ut êtr e i nfl u e n c é e p ar pl usi e ur s 
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f a ct e ur s d o nt l a c o m p étiti o n et l a c o m pl e x ati o n . Diff ér e nts c ati o ns p e u v e nt e ntr er e n c o m p étiti o n a v e c l e m ét al 

li br e s o us f or m e i o ni q u e p o ur s e fi x er a u x li g a n ds bi oti q u es d e s or g a ni s m e s. L a c o m p étiti o n e ntr e l e c ar b o n e 

or g a ni q u e di ss o us ( C O D) o u d e s c ati o ns n at ur ell e m e nt pr é s e nts d a ns l’ e n vir o n n e m e nt m ari ns et l e s m ét a u x li br e s 

p o ur  d e s  li g a n ds  or g a ni q u e s  et  i n or g a ni q u e s,  r e s p e cti v e m e nt  p e u v e nt  e ntr ai n er  u n e  r é d u cti o n  d e  l a 

bi o di s p o ni bilit é d e s i o ns li br e s. M  : él é m e nt tr a ce m ét alli q u e. D’ a pr è s Di T or o et al.  ( 20 0 1) . 

T o ut ef oi s, d a ns l e mili e u n at ur el, l a bi o di s p o ni bilit é d e s m ét a u x v a a us si d é p e n dr e d e s 

c o n diti o ns p h y si c o -c hi mi q u e s d e l a c ol o n n e d’ e a u, q ui v o nt i nfl u e n c er l a s p é ci ati o n d e s E T M s 

et  l e s  i nt er a cti o ns  d e s  E T M s  a v e c  l e s  or g a nis m e s.  L e s  f a ct e urs  bi ol o gi q u e s  pr o pr e s  a u x 

or g a ni s m e s  e x p os é s  (t aill e,  c a p a cit é  à  i nt er n ali s er  l e s  E T M s,  c a p a cit é  d e  cr oi s s a n c e  et  d e 

r e pr o d u cti o n) p e u v e nt a us si i nfl u e n c er l a s p é ci ati o n d e s E T M s ( N or d b er g et al. , 2 0 1 4). Ai nsi, 

u n E T M bi o di s p o ni bl e p o ur u n or g a ni s m e n e l’ e st p a s o bli g at oir e m e nt p o ur u n a utr e.  Bi e n q u e 

le  c o n c e pt d e  bi o di s p o ni bilit é s oit  r el ati v e m e nt  bi e n  d é crit  a uj o ur d’ h ui,  e n c or e  tr è s  p e u 

d’ ét u d e s o nt ét é r é alis é es s ur l a bi o di s p o ni bilit é d e s E T M s  s ur d e s or g a ni s m e s u ni c ell ul air e s 

( Su n d a, 2 0 1 2; Ar d e st a ni et al. , 2 0 1 4; Fl y n n et al. , 2 0 1 4; F ei n, 2 0 1 7). L e s m é c a ni s m e s d e l a 

t o xi cit é d e s E T M et l e urs eff et s s ur l e s mi cr o or g a ni s m e s à l’ é c h ell e c ell ul air e o nt f ait l’ o bj et d e 

n o m br e us e s  ét u d e s  et  s o nt  a uj o ur d’ h ui  bi e n  c o n n us.  E n  r e v a n c h e,  l e s  eff et s  d e s  E T M  à 

l’ é c h ell e d’ u n e c o m m u n a ut é c o m pl e x e d e mi cr o or g a ni s m e s r est e nt e n c or e tr è s p e u ét u di é s, 

n ot a m m e nt e n mili e u m ari n, c e q ui f ait l e c ar a ct èr e i n n o v a nt d e c e tr a v ail d e t h è s e.  

 

I. 3. R el ati o n s  e ntr e  l e s  él é m e nt s  tr a c e s  m ét alli q u e s  et  l e s  c o m m u n a ut é s 

mi cr o bi e n n e s  

D a ns  u n  pr e mi er  t e m ps,  u n e  pr é s e nt ati o n  g é n ér al e  d e s  m é c a ni s m e s  d e  t o xi cit é  d e s  E T M s 

e n v ers l e s mi cr o or g a ni s m e s est pr o p os é e p ui s u n f o c us s ur l e s m é c a ni s m es d e r é sist a n c e c h e z 

l e s mi cr o or g a ni s m e s pl a n ct o ni q u e s et e n bi ofil m e st r é alis é. E nfi n, pl usi e urs n oti o n s cl é s e n 

é c ol o gi e mi cr o bi e n n e e n li e n a v e c u n e p ert ur b ati o n ai nsi q u e l e s diff ér e nt s eff et s d e s E T M s 

s ur l e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s pl a n ct o ni q u e s et a s s o ci é e s a u bi ofil m s er o nt d é crit s.  
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I. 3. 1. M é c a ni s m e s d e t o xi cit é d e s E T M s  

L e s  m é c a nis m e s  d e  t o xi cit é  d e s  E T M s  e n v ers  l e s  mi cr o or g a ni s m e s  o nt  ét é  gr a n d e m e nt 

ét u di é s, et d e n o m br e us e s r e v u e s s o nt  di s p o ni bl e s ( G a d d a n d Griffit hs, 1 9 7 7; Sil v er, 1 9 9 6; 

Sil v er a n d P h u n g, 1 9 9 6; Ni e s, 1 9 9 9; L e mir e et al. , 2 0 1 3). L’ a ds or pti o n d e s E T M s s ur l’ e n v el o p p e 

c ell ul air e  d e s  b a ct éri es  e st  l a  pr e mi èr e  é t a p e  f o n d a m e nt al e  d a ns  l a  bi o di s p o ni bilit é  et  l a 

t o xi cit é  d e s  c o m p os é s  c hi mi q u e s  d a ns  l e s  c ell ul e s ( Ni e s,  1 9 9 9;  Fl y n n et  al. ,  2 0 1 4).  L e s 

m é c a ni s m e s  d’ a ds or pti o n  et  l e s  t a u x  d’ a ds or pti o n  d e s  E T M s  d é p e n d e nt  c e p e n d a nt  d e s 

e s p è c e s  mi cr o bi e n n e s  e n  pr é s e n c e,  d u  d é v el o p p e m e nt  é v e nt u el  d’ u n  m é c a ni s m e  d e 

r é si st a n c e  p ar  l’ or g a ni s m e  ci bl e,  d e  s o n  ét at  p h y si ol o gi q u e  et  d e s  c o n diti o ns 

e n vir o n n e m e nt al e s.  Ai nsi,  l es  m é c a nis m e s  mi s  e n  j e u  d a ns  l’ e x p ositi o n  d e s  c ell ul es  et  l a  

t o xi cit é  i n d uit e  d é p e n d e nt  f ort e m e nt  d e  l’ E T M  c o nsi d ér é,  d e  s a  s p é ci ati o n  et  d e  s a 

bi o di s p o ni bilit é.  A  titr e  d’ e x e m pl e,  il  s e m bl e  q u e  l e  C u  s oit  l’ E T M  l e  pl us  t o xi q u e  p o ur  l e s 

b a ct éri e s e n c o m p ar ai s o n a u P b et a u Z n, d e p ar s a f ort e affi nit é a u x li g a n ds o r g a ni q u e s ( Ni e s, 

1 9 9 9;  Ar d e st a ni et  al. ,  2 0 1 4). U n e  f oi s  l e s  E T M s  c a pt é s  p ar  l a  c ell ul e  et / o u  i nt er n ali s é s, 

pl usi e urs  m é c a nis m e s  d e  t o xi cit é  v o nt  p o u v oir  a v oir  li e u  :  (i)  u n  d y sf o n cti o n n e m e nt  d e s 

pr ot éi n e s et u n e p ert e d e l’ a cti vit é e nz y m ati q u e, (ii) u n e pr o d u cti o n d’ e s p è c e s r é a cti v e s d e 

l’ o x y g è n e  ( R O S)  et  u n e  r é d u cti o n  d e s  a nti o x y d a nt s,  (iii)  u n e  alt ér ati o n  d e  l a  f o n cti o n 

m e m br a n air e, (i v) u n e i nt erf ér e n c e d a ns l a c a pt ur e d e s n utri m e nt s p ar c o m p étiti o n a v e c l e s 

li g a n ds  or g a ni q u e s,  et  ( v)  l a  g é n ot o xi cit é  cr é a nt  d e s  d o m m a g e s  irr é v ersi bl es  a u  ni v e a u  d e 

l’ A D N ( L e mir e et al. , 2 0 1 3) . C e s m é c a ni s m e s d e t o xi cit é d e s E T M s n e s o nt p a s e x cl usifs et l e s 

eff et s s ur l e s mi cr o or g a ni s m e s p e u v e nt êtr e l e r é s ult at d’ u n e c o m bi n ai s o n d e pl usi e urs d e c e s 

m é c a ni s m e s.  

 

I. 3. 2. M é c a ni s m e s d e r é si st a n c e o u d e t ol ér a n c e : r é si st er et s’ a d a pt er  

L a r é si st a n c e a u x E T M s e st d éfi ni e c o m m e l a c a p a cit é q u’ a u n mi cr o or g a ni s m e à c o nti n u er s a 

cr oi s s a n c e e n pr é s e n c e d’ E T M s e ul o u c o m bi n é  al ors q u e l a t ol ér a n c e a u x E T M s s e d éfi ni e 

c o m m e l a c a p a cit é d’ u n mi cr o or g a ni s m e à s ur vi vr e m ai s p as à cr oîtr e e n pr é s e n c e d’ E T M s e ul 

o u c o m bi n é ( Fi g ur e I-1 3 ). 
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Fi g ur e I-1 3  C o ur b e d os e -r é p o ns e e n f o n cti o n d u t e m ps. M B C : C o n c e ntr ati o n b a ct éri ci d e mi ni m u m r e pr é s e nt e 

c o n v e nti o n n ell e m e nt  l a  c o n c e ntr ati o n  d’ u n  a g e n t  a nti mi cr o bi e n  ( a nti bi oti q u e,  bi o ci d e  o u  m ét al)  q ui  t u e  a u 

m oi ns 9 9, 9 % d e l a p o p ul ati o n b a ct éri e n n e ; MI C  : C o n c e ntr ati o n i n hi bitri c e mi ni m al e r e pr é s e nt e l a c o n c e ntr ati o n 

l a pl us f ai bl e d e l’ a g e nt mi cr o bi e n q ui st o p p e l a cr oi ss a n c e d e l a p o p ul ati o n b a ct éri e n n e. D’ a pr è s H arri s o n et al.  

(2 0 0 7) . 

Bi e n q u e l e s m é c a ni s m e s a ss o ci é s à l a t ol ér a n c e et à l a r é si st a n c e c h e z l e s mi cr o or g a ni s m e s 

s oi e nt  c o m pl e x es  et  di v ers  d a ns  l a  n at ur e,  ils  p e u v e nt  êtr e  c at é g ori s és  d e  m a ni èr e 

f o n cti o n n ell e (Fi g ur e I-1 4 ) ( L e mir e et al. , 2 0 1 3) :  

- L a  r é d u cti o n  d e  l a  c a pt ur e  d e s  E T M s  :  l a  r é g ul ati o n,  l’ e x pr e ssi o n  et  l’ a cti vit é  d e s 

pr ot éi n e s i m pli q u é e s d a ns l’ e ntr é e d e s E T M s d a ns l a c ell ul e s o nt f o n d a m e nt al e s p o ur 

l a r é si st a n c e mi cr o bi e n n e ( M a et al. , 2 0 0 9). 

- L’ effl u x :  c ert ai ns  tr a ns p ort e urs  tr a ns m e m br a n air e s  s o nt  c a p a bl e s  d e  tr ans p ort er 

s p é cifi q u e m e nt l es E T M s t o xi q u e s h ors d e l a c ell ul e, p ar l’ h y dr ol y s e d e l’ A T P ( Sil v er a n d 

P h u n g, 1 9 9 6; Ni e s, 1 9 9 9; M a et al. , 2 0 0 9). 

- L a  s é q u e str ati o n  e xtr a c ell ul air e :  c ert ai ns  mi cr o or g a ni s m e s  p e u v e nt  r é g ul er 

l’ e x pr e s si o n  d e  p ol y m èr e s  e xtr a c ell ul air e s  o u  d e  si d ér o p h or e s  e n  r é p o ns e  à 

l’ e x p ositi o n a u x E T M s. C e s m ol éc ul e s s o nt c a p a bl e s d e pi é g er o u pr é ci pit er l e s i o ns 
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m ét alli q u e s d a ns l’ e n vir o n n e m e nt e xtr a c ell ul air e o u à l a s urf a c e d e s c ell ul es ( H arri s o n 

et al. , 2 0 0 7). 

- L a s é q u e str ati o n i ntr a c ell ul air e : d e n o m br e u x mi cr o or g a ni s m e s p e u v e nt pr é ci pit er l e s 

m ét a u x e n o x y d e s m ét alli q u e s o u e n a gr é g at s m ét al -pr ot éi n e et l e s s é q u e str er o u l e s 

st o c k er d a ns l e c yt o pl a s m e o u l e p éri pl a s m e.  

- L a  r é p ar ati o n :  l e s  m ol é c ul e s  c ell ul air e s  q ui  s o nt  v ul n ér a bl e s  à  l’ o x y d ati o n  p ar  l e s 

r é a cti o ns  pri m air e s  a v e c  l e s  E T M s  t o xi q u e s  o u  p ar  l e s  R O S  pr o d uit s  p e u v e nt  êtr e 

r é p ar é e s  à  l’ ai d e  d e  pr ot éi n e s  c h a p er o n n e s,  d’ e nz y m e s  d e  r é p ar ati o n  o u 

d’ a nti o x y d a nt s ( H arri s o n et al. , 2 0 0 9). 

- B y -p a s s m ét a b oli q u e  :  l e s  c ell ul es p e u v e nt c o nt o ur n er l e s v oi e s m ét a b oli q u es a y a nt 

d e s e nz y m e s d étr uit e s p ar l es m ét a u x e n pr o d ui s a nt d e s pr ot éi n e s alt er n ati v es ( L e mir e 

et al. , 2 0 1 3). 

- L a m o difi c ati o n c hi mi q u e : l e m ét al t o xi q u e p e ut s u bir d e s r é a cti o ns s p é cifi q u e s q ui 

alt èr e nt  s a  r é a cti vit é  c hi mi q u e  et  l e  c o n v ertis s e nt  e n  u n e  f or m e  m oi ns  t o xi q u e  o u 

m oi ns bi o di s p o ni bl e ( Sil v er a n d P h u n g, 1 9 9 6). 

 

 

Fi g ur e I-1 4  L e s m é c a ni s m e s d e r é si st a n c e et d’ a d a pt ati o n a u x m ét a u x t o xi q u e s p ar l e s mi cr o or g a ni s m e s ( L e mir e 

et al. , 2 0 1 3). 

C e s m é c a ni s m es d e r é si st a n c e a u x E T M s t o xi q u e s s o nt p o ur l a pl u p art p art a g é s p ar l e s 

or g a ni s m e s  u ni c ell ul air e s  pl a n ct o ni q u e s  et  l e s  or g a ni s m es  f or m a nt  d e s  bi ofil m s.  T o ut ef oi s, 
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c o m m e il a ét é m o ntr é s ur Fi g ur e I-1 4 , e n pl us d e c e s m é c a ni s m e s, l a f or m ati o n d’ u n bi ofil m 

p ar  d e s  or g a ni s m e s  u ni c ell ul air e s  p e ut  êtr e  u n e  str at é gi e  tr è s  effi c a c e  p o ur  s ur vi vr e  a u x 

c o n c e ntr ati o ns  t o xi q u e s  d e  c e s  c o m p os é s  m ét alli q u e s ( H arri s o n et  al. ,  2 0 0 7).  Il  e xist e  d e s 

pr e u v e s q u e l e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s d e s bi ofil m s d é v el o p p e nt u n e r é si st a n c e et / o u 

u n e  t ol ér a n c e  a u x  E T M s  t o xi q u e s,  s o u v e nt  pl us  effi ci e nt e s  q u e  c ell e s  d es  or g a ni s m es 

pl a n ct o ni q u e s,  p ar  u n e  c o m bi n ai s o n  d’ a cti o ns  c hi mi q u e s,  p h y si q u e s,  et  p h y si ol o gi q u e s 

( T eit z el  a n d  P ars e k,  2 0 0 3;  H arri s o n et  al. ,  2 0 0 4 a,  2 0 0 4 b).  Ai nsi,  il  n’ e xi st e  p a s  m oi ns  d e  7 

m é c a ni s m e s  d e  r é sist a n c e  et / o u  d e  t o l ér a n c e  c o ntr e  u n e  e x p ositi o n  a u x  E T M s  t o xi q u e s 

s p é cifi q u e s a u x bi ofil ms, d é crit s p ar H arri s o n et al.  (2 0 0 7)  (Fi g ur e I-1 5 ) :  

- L’ h ét ér o g é n éit é m ét a b oli q u e i n d uit e p ar l a s tr u ct ur e d e s bi ofil m s ( W alt ers III et al. , 

2 0 0 3; B orri ell o et al. , 2 0 0 4): l a pr é s e n c e d e gr a di e nt s m ét a b oli q u e s d a ns l e s bi ofil m s 

c o n d uit à diff ér e nt s ét at s p h y si ol o gi q u e s d e s mi cr o or g a ni s m e s s el o n l e s z o n e s o xi q u e s 

o u a n o xi q u e s. L e s c ell ul es pr o c h e s d u s u bstr at ( z o n e s a n o xi q u e s) o nt u n e cr oi s s a n c e 

l e nt e  q ui  l e ur  c o nf ér er ait  u n e  t ol ér a n c e  i ntri ns è q u e  él e v é e  a u x  E T M s  t o xi q u e s  e n 

c o m p ar ai s o n a u x c ell ul e s à cr oi s s a n c e r a pi d e d e s c o u c h e s s u p éri e ur e s d u bi ofil m ( z o n e 

o xi q u e s).  L e s  c ell ul e s  m ort e s  p e u v e nt  é g al e m e nt  f o ur nir  d e s  sit e s  d’ a ds or pti o n  d e s 

E T M s, e ntr aî n er l a f or m ati o n d e pr é ci pit é s m ét alli q u e s et ai nsi r é d uir e l a t o xi cit é d e s 

m ét a u x d a ns c ert ai n e s z o n e s d e l a str u ct ur e tri di m e nsi o n n ell e d u bi ofil m.  

- L a  si g n alis ati o n  e xtr a c ell ul air e :  l e  q u or u m  s e nsi n g  ( Q S)  e st  u n  s yst è m e  d e  si g n al 

e xtr a c ell ul air e q ui a pr o b a bl e m e nt u n r ôl e m aj e ur d a ns l a v ari ati o n d e t ol ér a n c e d e s 

bi ofil m s a u x E T M s. L e Q S p o urr ait êtr e i n dir e ct e m e nt i m pli q u é d a ns l a pr ot e cti o n d e s 

bi ofil m s  mi cr o bi e ns  c o ntr e  l e s  E T M s  t o xi q u e s  e n  a u g m e nt a nt  l e s  ni v e a u x  d e  b a s e 

d’ e nz y m e s t ell es q u e l e s s u p er o x y d e s di s m ut a s es o u l e s c at al a s e s, r e s p o ns a bl e s d e l a 

d éf e ns e c ell ul air e c o ntr e l e str e s s o x y d atif ( H a s s ett et al. , 1 9 9 9; G e sli n et al. , 2 0 0 1). 

C o m m e il a ét é d é crit d a ns l a p arti e s ur l a f or m ati o n d e s bi ofil m s mi cr o bi e ns, l e Q S e st 

u n  s y st è m e  d e  c o m m u ni c ati o n  e ntr e  l es  c ell ul e s  pr o c h e s  p o ur  c o or d o n n er  l e s 

c o m p ort e m e nt s d e s p o p ul ati o ns o u r é g ul er d e s g è n e s. L e Q S b a ct éri e n e st u n s y st è m e 

d é p e n d a nt  d e  l a  d e nsit é  c ell ul air e , r etr o u v é  c h e z  t o us  l e s  t y p e s  d’ or g a ni s m es 

( pl a n ct o ni q u e s  et  a gr é g é s)  m ais  il  e st  g é n ér al e m e nt  mi e u x  d é crit  d a ns  l e s  bi ofil m s 

( D o br et s o v et al. , 2 0 0 9). 

- L’i m m o bilis ati o n  d e s  E T M s  p ar  bi os or pti o n :  Il  a  ét é  e sti m é  q u e  l a  m atri c e 

e xtr a c el l ul air e et l e s él é m e nts q ui l a c o m p os e nt o nt 2 0 à 3 0 f oi s pl us d e sit e s d e fi x ati o n 
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d e s E T M s q u e l a s urf a c e d e s c ell ul es ( Li u a n d F a n g, 2 0 0 2). L a m atri c e e xtr a c ell ul air e 

p e ut d o n c e m p ê c h er l a diff usi o n d e s i o ns m ét alli q u e s à tr a v ers l e bi ofil m ( T eit z el a n d 

P ars e k,  2 0 0 3;  H arri s o n et  al. ,  2 0 0 5,  2 0 0 6).  D’ a utr e s  c o ntri b ut e urs  c o m m e  l e s 

m e m br a n e s  c ell ul air e s  ai nsi  q u e  l e s  v é si c ul es  m e m br a n air e s  d e s  bi ofil m s  s o nt 

r e s p o ns a bl e s  d e  l a  s é q u e str ati o n  d e s  i o ns  m ét alli q u e s,  e n  offr a nt  d e s  sit e s 

d’ a c cr o c h a g e s u p pl é m e nt air e s ( v a n H ull e b us c h et al. , 2 0 0 3). 

- R é a cti o ns  bi oi n or g a ni q u e s  e ntr e  i o ns  m ét alli q u e s  et  m ét a b olit es  :  l e s  m ét a b olit es 

pr o d uit s  p ar  l e s  mi cr o or g a ni s m e s  p e u v e nt  fi x er  o u  r é a gir  a v e c  l es i o ns  m ét alli q u e s, 

f or m a nt  d e s c o m pl e x e s m ét alli q u e s bi oi n or g a ni q u e s. U n e x e m pl e bi e n c o n n u e st l a 

f or m ati o n  d’ u n  c o-pr é ci pit é  e ntr e  l e s  E T M s  et  l e s  s ulf ur e s  ( S 2- )  pr o d uit s  p ar  d e s 

b a ct éri e s et ar c h é e s s ulf at o -r é d u ctri c e s d e s bi ofil m s ( B e y e n al a n d L e w a n d o w s ki, 2 0 0 4; 

B e y e n al et  al. ,  2 0 0 4).  E nfi n c ert ai ns  c o m p os é s  s p é cifi q u e s  a u x  bi ofil m s  c o m m e  l e s 

si d ér o p h or e s s o nt pr o d uit s afi n d’ a m éli or er l e s s yst è m e s d e tr a nsf ert d e s m ét a u x d e s 

c ell ul es  et  ai nsi  a u g m e nt er  l es  ni v e a u x  d e  r ési st a n c e  a u  C u, n ot a m m e nt .  C es 

m é c a ni s m e s n e s o nt p a s s p é cifi q u e s a u x bi ofil m s c ar il s s o nt r etr o u v é s a us si c h e z l e s 

c ell ul es  pl a n ct o ni q u e s.  C e p e n d a nt,  l a  c o n c e ntr ati o n  d e  c e s  c o m p os é s  e st  pl us 

i m p ort a nt e d a ns l e s bi ofil m s q u e d a ns u n e c ell ul e s e ul e, c e q ui f o ur nit pl us d e t e m ps 

a u x c ell ul es d a ns l e s bi ofil m s p o ur s’ a d a pt er à u n e c o nt a mi n ati o n.  

- R é p o ns e s a d a pt ati v e s a u x i o ns m ét alli q u e s  : l’ e x p ositi o n d’ u n bi ofil m à c ert ai ns i o ns 

m ét alli q u e s p e ut c h a n g er l e s pr o c e s s us d e diff ér e n ci ati o n c ell ul air e d a ns l e s bi ofil m s. 

L e s mi cr o or g a ni s m e s d a ns l e s bi ofil ms o nt l a c a p a cit é d’ a d a pt er l e ur p h y si ol o gi e p o ur 

s ur vi vr e à d e s e x p ositi o ns s p é cifi q u e s à d e s m ét a u x t o xi q u e s ( H arri s o n et al. , 2 0 0 7). 

Ai nsi, diff ér e nt s m or p h ot y p e s s o nt o bs er v é s d a ns l e s bi ofil m s s el o n l a n at ur e et l a f or c e 

d e  l a  c o nt a mi n ati o n.  C e p e n d a nt,  l e s  pr o c e s s us  m ol é c ul air e s  r e s p o ns a bl e s  d e  c e 

c h a n g e m e nt d e m or p h ot y p e n’ o nt p a s e n c or e ét é él u ci d é s.  

- C ell ul e s p ersi st a nt e s  : l e s c ell ul e s p ersist a nt es s o nt 1 0 0 à 1 0 0 0 0 f oi s pl us n o m br e us e s 

d a ns  l e s  bi ofil m s  q u e  d a ns  l e s  p o p ul ati o ns  d e  c ell ul es  pl a n ct o ni q u e s ( S p o eri n g  a n d 

L e wi s,  2 0 0 1) .  A  l’ é c h ell e  d e  l a  p o p ul ati o n,  c e s  c ell ul e s  s o nt  r e s p o ns a bl e s  d e 

l’ a u g m e nt ati o n d e l a t ol ér a n c e vis- à-vi s d es E T M s ( H arri s o n et al ., 2 0 0 5). A u ni v e a u 

m ol é c ul air e,  c e s  c ell ul e s  s o nt  c a p a bl e s  d’ e x pri m er  c ert ai ns  g è n e s  a s s o ci é s  à  l a 

t ol ér a n c e  a u  str e s s,  t els  q u e  l e s  pr ot éi n e s  c h a p er o nn e s ( K er e n et  al. ,  2 0 0 4) o u  d e s 

m o d ul e s  c hr o m os o mi q u e s  t o xi n e -a ntit o xi n e  i n cl u a nt  l' o p ér o n hi p B A ,  q ui  co d e  p o ur 
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u n e ki n a s e t o xi q u e ( Hi p A), et u n e pr ot éi n e a ntit o xi q u e d e li ai s o n à l' A D N ( Hi p B), q ui 

a ut or é g ul e l' e x pr e s si o n d e hi p B A ( L e wi s, 2 0 0 7). 

- R é arr a n g e m e nt s  g é n éti q u e s,  m ut ati o ns  et  v ari ati o ns  p h é n ot y pi q u e s  :  il  e st  s o u v e nt 

p os si bl e  d e  r ét a blir  u n e  c ol o ni e  à  p artir  d e  c ell ul e s  i ss u e s  d e  c ol o ni e s  d e  v ari a nt s 

m or p h ol o gi q u e s d a ns l e s bi ofil m s, d o nt b e a u c o u p pr é s e nt e nt d e s tr ait s p h é n ot y pi q u e s 

m o dif i é s p ar r a p p ort a u x c o m m u n a ut é s d e d é p art ( B ol e s et al. , 2 0 0 4). L a f or m ati o n d e 

v ari a nt s p e ut êtr e u n f a ct e ur i m p ort a nt d a ns l a t ol ér a n c e a u x m ét a u x t o xi q u e s c ar c e s 

v ari a nt s  p e u v e nt  êtr e  d e s  c ell ul es  m ut a nt es  a y a nt  d e s  g è n e s  d e  r é si st a n c e 

s u p pl é m e nt air e s  o u  pl us  effi c a c es.  Ai nsi,  c e  m é c a ni s m e  d e  r é sist a n c e  est  b a s é  s ur 

l’ h y p ot h è s e  d’ a ss ur a n c e ( B ol e s et  al. ,  2 0 0 4) :  l e s  m ut ati o ns  al é at oir es  o u  l e s 

r é arr a n g e m e nt s  g é n éti q u e s  pr o d ui s e nt  u n e  di v ersit é  p h é n ot y pi q u e  q ui  f a v ori s e  l a 

s ur vi e d e s p o p ul ati o ns.  

Bi e n  q u e  c ert ai ns  m é c a ni s m e s  d e  r é si st a n c e  et  d e  t ol ér a n c e  s oi e nt  si mil air e s  e ntr e  l e s 

c o m m u n a ut é s  pl a n ct o ni q u e s  et  d e  bi ofil ms,  l a  pr é s e n c e  d e  c ert ai ns  m é c a ni s m es 

e x cl usi v e m e nt d é v el o p p é s p ar l e s bi ofil ms p e ut i n d uir e d e s diff ér e n c e s d e s e nsi bilit é et d e 

r é p o ns e  à  l’ é c h ell e  g é n éti q u e,  c ell ul air e  et  d e s  p o p ul ati o ns.  L ors  d’ u n e  p ert ur b ati o n,  c e s 

diff ér e n c e s  p e u v e nt  êtr e  u n  d e s  f a ct e urs  e x pli q u a nt l e s  v ari ati o ns  d e  str u ct ur e  d e s 

c o m m u n a ut é s e ntr e c e s d e u x c o m p arti m e nt s.  

 



� � � � � �� � � ���� �� � � � � � � � �� �� � �� � � � � � �� � � � �

�

� � �

�

�� � �� �� ��� � �� � �� � � � �� ��� � �� � � � � � ��� � � �� �� � �� � � � �� �� � ����� � �� ��� ��� � � �� � � � � �� � � � �� � ��� � �� �� � � � �� ��� � ��� �� �� � � � �� � � ��� � �� �� ���� ��� �� � �� � �� � ���� � � �� ��� ��� ��� � � �� ��

� � ���� ��

�� ���� � � � ��
� � �� � �

�� ���� � � � ��
� � �� �

� ��� ��� � �� � � �� ���� � ��
� �� � � � �� �� � � � ��� � �

� � �� � � ��� � �

� �� � ����� � �� � � ��� � � �
� �� �� ��� ��� � ��

� � � � � �� � �� � � �

�� �� ���� �� � � � ��� � � �

� �� � � �� �� ��� �� ���

� � � � � �� ��� � �� � ���
�� � � � � ��

� ��� � � ��� �� ��� ��� � �� � �

� ��� �� ���
� ��� ��

�� � �� ��� ���
� �� ���� � � ��

� � �� � �

� � �

� � �

� � �

� � �

� � �

��
��

��
�
�
��

��
��

��
��

��
��

��
��

���
�
��

�

� � �� � �

� � �

� � �

� � �

� � �

� � �

� � �

� � �

� � �

� �� � � �� �� ��� � � �� ��
�� � �� �� �� ���� � � ��

� � �

� � � � ���� ��� � �� � ���
� � � � � � ���� � �� � � ���

��� � �� �� ��� � �

� � � � � �� � �� �
���� ��� �� � � � ���

� � �

� � �

� � �

� � �

� � �� � �

� � �

� � �

� � �

� � � � ��� �� ���� � ��� �� ��

� ��� �� ���� ����� � �� ��

� � ��� �� ��
� � ������ � �� �

� � �� ���� � �� � ��� � � � ���
� �� � ����� � � � ��� ����� ���

� � � � ��� � ��
� �� �� � �� � � �� � � �

� � �

� � �

� � �

� � ��� � �� ���� � � ��� ���
� �� � � ���� ���

��� � �� � � � �� ����� ��� �� ���

� � �

� � �

� � �

�� � �� ��� ��� � ��
� � � �� � � ���

� �� � � � � � ���
�� � �� � � � �� ��

� �� � � � ��� � ��
� ����� � � � �



  C H A PI T R E I – S Y N T H È S E BI B LI O G R A P HI Q U E 

 

6 7  

I. 3. 3. Eff et s d e s E T M s s ur l e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s e n mili e u m ari n c ôti er  

I. 3. 3. 1. Pri n ci p e s f o n d a m e nt a u x d’ é c ol o gi e mi cr o bi e n n e e n li e n a v e c u n e p ert ur b ati o n  

U n e p ert ur b ati o n p e ut s e d éfi nir c o m m e n’i m p ort e q u el é v é n e m e nt  r el ati v e m e nt di s cr et d a ns 

l e  t e m ps  q ui  m o difi e  l e s  c o n diti o ns  e n vir o n n e m e nt al e s  i niti al es  et  n at ur ell es  d e 

l’ e n vir o n n e m e nt, et q ui p e ut p ert ur b er u n é c os y st è m e, u n e c o m m u n a ut é, o u l a str u ct ur e d e s 

p o p ul ati o n s ( Pi c k et  a n d  W hit e,  1 9 8 5).  L e s  p ert ur b ati o ns  e x er c é e s  p e u v e nt  êtr e  di v ers e s, 

n at ur ell e s  o u r é s ult a nt  d e  n o m br e us e s  a cti vit é s  a nt hr o pi q u e s  c o m m e l e  dr a g a g e  d e 

s é di m e nt s, l e s p ê c h eri e s, l’ a q u a c ult ur e, l e d é v el o p p e m e nt ur b ai n, l e tr a ns p ort m ariti m e, l e 

t o uri s m e, l es a cti vit és i n d ustri ell es, a gri c ol e s et mi ni èr e s ( Allis on a n d M arti n y, 2 0 0 8; H al p er n 

et  al. ,  2 0 0 8;  B a h o et  al. ,  2 0 1 2;  S h a d e et  al. ,  2 0 1 2). T o ut e s  c e s  a cti vit é s  a nt hr o pi q u e s  s o nt 

g é n ér al e m e nt  tr è s  d é v el o p p é e s  d a ns  l e s  z o n e s  c ôti èr e s,  c e  q ui  e n  f ait  d es  z o n e s 

p arti c uli èr e m e nt s e nsi bl es, et o ù d e s gr a di e nt s d e c o nt a mi n ati o ns m ulti pl e s p e u v e nt s’ aj o ut er 

a u x gr a di e nt s d es c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al e s n at ur ell e s. E nfi n, d e u x t y p e s d e p ert ur b ati o n 

p e u v e nt  êtr e  o bs er v é e s,  q u ell e  q u e  s oit  l a  n at ur e  d e  l a  p ert ur b ati o n:  u n e  p ert ur b ati o n 

c o nti n u e q ui att ei nt u n ni v e a u c o ns t a nt et s e m ai nti e nt s ur u n e l o n g u e p éri o d e d e t e m ps, et 

u n e  p ert ur b ati o n  s u c ci n ct e,  à  c o urt  t er m e,  s o u v e nt  i nt e ns e  et  q ui  di mi n u e  r a pi d e m e nt  e n 

i nt e nsit é ( S h a d e et al. , 2 0 1 2). 

L a st a bilit é d’ u n e c o m m u n a ut é f a c e à u n e p ert ur b ati o n d é p e n d d e s a r é si st a n c e et d e 

s a r é sili e n c e, d e u x m es ur e s q u a ntifi a bl es p o ur c o m p ar er l e s r é p o ns e s d e s c o m m u n a ut é s f a c e 

à u n e p ert ur b ati o n, e n é c ol o gi e mi cr o bi e n n e ( Alli s o n a n d M arti n y, 2 0 0 8; S h a d e et al. , 2 0 1 2). 

L a  r é si st a n c e  est  d éfi ni e  c o m m e  l e  d e gr é  d’i ns e nsi bilit é  d’ u n e  c o m m u n a ut é  f a c e  à  u n e 

p ert ur b ati o n,  e n  d’ a utr e s  m ot s,  u n e  c o m m u n a ut é  e st  r é si st a nt e  si  l e s  c h a n g e m e nt s  d e 

c o n d iti o ns e n vir o n n e m e nt al e s n e m o difi e nt p a s l’ ét at ori gi n al d e l a c o m m u n a ut é. L a r é sili e n c e 

e st d éfi ni e c o m m e l e r et o ur d' u n e c o m m u n a ut é à u n e c o n diti o n a nt éri e ur e à l a p ert ur b ati o n. 

L a  r é sili e n c e  d’ u n e  c o m m u n a ut é  d é p e n d  d e  s e s  c a p a cit é s  d’ a d a pt ati o n  a u x  n o u v ell e s 

c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al e s. L e r et o ur d e s c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al e s à l e ur ét at i niti al 

d a ns l’ é c os yst è m e p e ut a us si c o n d uir e à u n r et o ur d e s c o m m u n a ut é s à l e ur ét at i niti al. E nfi n, 

l e c o n c e pt d e s e nsi bilit é e st l’i n v ers e d u c o n c e pt d e r é si st a nc e et p e ut êtr e d éfi ni c o m m e l e 

d e gr é d e c h a n g e m e nt d’ u n e c o m m u n a ut é s ui v a nt u n e p ert ur b ati o n ( Pi m m, 1 9 8 4). 
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L a st a bilit é d’ u n e c o m m u n a ut é p e ut êtr e ét u di é e e n t er m e s d e di v ersit é (s p é cifi q u e et 

f o n cti o n n ell e) et d e c o m p ositi o n. Ai nsi, p o ur l e s f o n cti o ns pr é s e nt e s c h e z u n gr a n d n o m br e 

d e t a x a, l a  c o m m u n a ut é v a g é n ér al e m e nt a v oir u n d e gr é él e v é d e r e d o n d a n c e f o n cti o n n ell e 

et  l e s  c h a n g e m e nt s  d e  c o m p ositi o n  d e  c ett e  c o m m u n a ut é  n e  v o nt  p a s  n é c e s s air e m e nt 

c orr e s p o n dr e a u x c h a n g e m e nt s f o n cti o n n el s ( Allis o n a n d M arti n y, 2 0 0 8) . I n v ers e m e nt, p o ur 

d e s f o n cti o ns tr è s p e u r e pr é s e nt é e s, l a s e nsi bilit é et l a r é sil i e n c e d e c e s f o n cti o ns p e u v e nt êtr e 

étr oit e m e nt  li é e s  a u x  c h a n g e m e nt s  d e  c o m p ositi o n  d e  l a  c o m m u n a ut é.  L a  r e d o n d a n c e 

f o n cti o n n ell e  e st  al ors  d éfi ni e  c o m m e  l a  c a p a cit é  d' u n  t a x o n  mi cr o bi e n  à  e x é c ut er  u n 

pr o c e s s us ( g é n ér al e m e nt u n e f o n cti o n) a u m ê m e t a u x q u' u n a utr e d a ns l e s m ê m e s c o n diti o ns 

e n vir o n n e m e nt al e s ( Alli s o n a n d M arti n y, 2 0 0 8). Ai nsi l e f o n cti o n n e m e nt d’ u n e c o m m u n a ut é 

d a ns u n é c os y st è m e p ert ur b é n e s er a p a s alt ér é al ors q u e s a c o m p ositi o n a ét é m o difi é e. 

 

 

Fi g ur e I-1 6  S c h é m a d e s  diff ér e nts  pr o c e ss us  é c ol o gi q u e s  f o n d a m e nt a u x  r é gi ss a nt  l a  c o m p ositi o n  d e s 

c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s e n r é p o ns e à u n e p ert ur b ati o n ( Alli s o n a n d M arti n y, 2 0 0 8). 
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I. 3. 3. 2. Di v er sit é, t ur n o v er et r el ati o n s e ntr e l e s e s p è c e s  

L a r é p o ns e d e s c o m m u n a ut é s à u n e p ert ur b ati o n e st u n s uj et c e ntr al d e s ét u d e s d’ é c ol o gi e 

mi cr o bi e n n e.  Pl us  s p é cifi q u e m e nt,  c e s  ét u d e s  pr o p os e nt  d e  c o m pr e n dr e  c o m m e nt  l e s 

p ert ur b ati o ns  d’ u n  é c os y st è m e  i nfl u e n c e nt  l a  di v ersit é,  l a  str u ct ur e,  l e s  f o n cti o ns  et  l e s 

r el ati o ns e ntr e l e s e s p è c es d a ns u n e c o m m u n a ut é mi cr o bi e n n e.  

 

I. 3. 3. 2. 1. L a di v ersit é s o u s t o ut e s s e s f or m e s 

D a ns c e s e ns, l’ h y p ot h è s e d e p ert ur b ati o n i nt er m é di air e (I D H p o ur «  i nt er m e di at e di st ur b a n c e 

h y p ot h e si s  »)  s u g g èr e  q u e  l e s  r el ati o ns  e ntr e  di v ersit é  et  p ert ur b ati o ns  p e u v e nt  êtr e 

r e pr é s e nt é e s  gr a p hi q u e m e nt  c o m m e  u n e  di stri b uti o n  u ni m o d al e ( C o n n ell,  1 9 7 8).  Ai nsi,  l a 

di v ersit é d’ u n e c o m m u n a ut é e st f ai bl e q u a n d l es ni v e a u x d e p ert ur b ati o ns s o nt f ai bl e s et ell e 

a u g m e nt e a v e c l a fr é q u e n c e et l a f or c e d e s p ert ur b ati o ns. P a ss é u n s e uil d e fr é q u e n c e et / o u 

i nt e nsit é, l a di v ersit é d e l a c o m m u n a ut é di mi n u e à n o u v e a u. C ett e h y p ot h è s e a ét é v érifi é e 

c h e z pl usi e urs c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s ori gi n air e s d e s s ol s ( Griffit hs a n d P hili p p ot, 2 0 1 3; 

D e gr u n e et al. , 2 0 1 7), d e s s é di m e nt s m ari ns ( G al a n d et al. , 2 0 1 6; Mi s s o n et al. , 2 0 1 6), d e s 

ri vi èr e s ( B er g a et al. , 2 0 1 2) et d e s bi ofil m s m ari ns ( M c Elr o y et al. , 2 0 1 6). 

U n e a ut r e h y p ot h è s e s u g g èr e q u e l a r el ati o n p ositi v e e ntr e di v ersit é t a x o n o mi q u e et 

r é sili e n c e  e st  d u e  à  u n  eff et  t a m p o n,  a p p el é  h y p ot h è s e  d’ a s s ur a n c e  ( «  t h e  i ns ur a n c e 

h y p ot h e si s  ») ( Y a c hi  a n d  L or e a u,  1 9 9 9).  L e s  c o m m u n a ut é s  g é n éti q u e m e nt  pl us  di v ersifi é es 

(i. e.  pl us  d’ e s p è c es)  s o nt  pl us  s us c e pti bl es  d e  c o nt e nir  d e s  t a x a  a y a nt  d e s  r é p o ns e s  a u x 

p ert ur b ati o ns c o m pl é m e nt air e s ( El m q vist et al. , 2 0 0 3) et d e p os s é d er l a c a p a cit é d e cr oîtr e 

r a pi d e m e nt a pr è s u n e p ert ur b ati o n ( Witt e boll e et al. , 2 0 0 9; Fl ö d er et al. , 2 0 1 0), c e q ui p e ut 

c o n d uir e à l a r é sili e n c e d e l a c o m m u n a ut é. Grif fit hs a n d P hili p p ot (2 0 1 3)  o nt m o ntr é q u e l e s 

c o m m u n a ut é s a v e c u n e f ai bl e di v ersit é ét ai e nt m oi ns r é si st a nt e s f o n cti o n n ell e m e nt ( p ert e d e  

c ert ai n e s f o n cti o ns) à u n e p ert ur b ati o n et ét ai e nt i n c a p a bl e s d e s e r ét a blir. U n e e x p éri e n c e 

e n m é s o c os m e s a ét é r é alis é afi n d' e x a mi n er  s p é cifi q u e m e nt l e r ôl e d e l a di v ersit é i niti al e s ur 

l a st a bilit é f o n cti o n n ell e d’ u n e c o m m u n a ut é s o u mi s e à u n e a u g m e nt ati o n d e s ali nit é et d e 

t e m p ér at ur e ( Witt e b oll e et al. , 2 0 0 9). L’ ét u d e a m o ntr é q u' u n e gr a n d e di v ersit é i niti al e ét ait 

i m p ort a nt e p o ur l a st a bilit é f o n cti o n n ell e d es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n e s. C e tr a v ail a a ussi 

d é m o ntr é  q u e  d e s  a s p e ct s  a utr e s  q u e  l a  di v ersit é  d e s  e s p è c e s  c o m m e  l a str u ct ur e d e s 
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c o m m u n a ut é s,  n ot a m m e nt  l e  gr a n d  n o m br e  d e  t a x o ns  r ar e s  ( p arf oi s  a p p el é  «  bi os p h èr e 

r ar e »)  p e u v e nt  j o u er  u n  r ôl e  d a ns  l a  st a bilit é  f o n cti o n n ell e  d e  l a  c o m m u n a ut é.  L e s  t a x a 

c o nsi d ér é s c o m m e r ar e s ( g é n ér al e m e nt m oi ns d e 1 % d e l a c o m m u n a ut é gl o b al e) ( S o gi n et al. , 

2 0 0 6)  p e u v e nt a us si a v oir l a c a p a cit é à r é p o n dr e r a pi d e m e nt à u n e p ert ur b ati o n et d e v e nir 

a b o n d a nt s ( C a p or a s o et  al. ,  2 0 1 1;  Gil b ert et  al. ,  2 0 1 2).  L e  p o ol  d e  t a x a  r ar e s  d a ns  u n e 

c o m m u n a ut é  p e ut  êtr e  tr è s  a b o n d a nt  ( S o gi n et  al. ,  2 0 0 6;  Al o ns o-S á e z et  al. ,  2 0 1 5) et  il s 

p e u v e nt r é el l e m e nt r e pr é s e nt er u n r é s er v oir d’ a d a pt ati o n et u n p ot e nti el d e r é sili e n c e. Pri s e s 

e ns e m bl e s, c e s ét u d e s m o ntr e nt l e s r el ati o ns c o m pl e x e s e ntr e di v ersit é d e s c o m m u n a ut é s 

mi cr o bi e n n e s, f o n cti o n et st a bilit é. L e s m ulti pl es a s p e ct s d e l a di v ersit é p e u v e nt i nf l u e n c er l a 

r é sili e n c e  et  l a  r é si st a n c e  d e s  c o m m u n a ut é s  m ai s  a us si  l a  r é p o ns e  f o n cti o n n ell e  d e s 

c o m m u n a ut é s f a c e à u n e p ert ur b ati o n. T o ut ef oi s, l a di v ersit é n e s uffit p a s à e x pli q u er à ell e 

s e ul e  c e s  diff ér e n c e s  d e  r é p o ns e s  et  il a p p ar aît  n é c e s s air e  d e  pr e n dr e  e n  c o m pt e  l a 

c o m p ositi o n  d e s  c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s  p o ur  a m éli or er  l a  c o m pr é h e nsi o n  d e  c e s 

pr o c e s s us ( B a n k s et al. , 2 0 1 3). 

 

I. 3. 3. 2. 2. C h a n g e m e nt d e c o m p o siti o n  : l e t ur n o v er 

Hi st ori q u e m e nt,  l e  c h a n g e m e nt  d e  c o m p ositi o n  ét ait  d éfi ni  c o m m e  l e  r e m pl a c e m e nt  et  l a 

s u bstit uti o n d e s m e m br e s d’ u n e c o m m u n a ut é l e l o n g d’ u n gr a di e nt e n vir o n n e m e nt al ( Wils o n 

a n d  S h mi d a,  1 9 8 4) .  A v e c  l e  d é v el o p p e m e nt  d e s  n o u v ell e s  t e c h ni q u e s  m ol é c ul air e s  d e 

s é q u e n ç a g e  et  d e  n os  c a p a cit é s  à  d ét e ct er  d e s  e s p è c e s  r ar e s,  l e  t ur n o v er  p e ut  êtr e  d éfi ni 

c o m m e  u n  c h a n g e m e nt  d e  l’ a b o n d a n c e  r el ati v e  d e s  diff ér e nt s  t a x a  q ui  c o m p os e nt  l a 

c o m m u n a ut é mi cr o bi e n n e. C e c h a n g e m e nt d’ a b o n d a n c e r el ati v e e st dir e ct e m e nt aff e ct é p ar 

l a  cr oi s s a n c e  et  l a  m ort alit é  d e s  diff ér e nt s  t a x a  q ui  c o m p os e nt  l a  c o m m u n a ut é  l ors  d’ u n e 

p ert ur b ati o n.  

 

I. 3. 3. 2. 3. I m p ort a n c e d e s int er a cti o n s e ntr e mi cr o or g a ni s m e s  

A v e c  l a  di v ersit é  et  l a  c o m p ositi o n  d e s  c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s,  l’i m p ort a n c e  d e s 

i nt er a cti o ns e ntr e l es or g a ni s m es d’ u n e m ê m e c o m m u n a ut é p o ur l a st a bilit é d e l’ é c os y st è m e 

a  d e p ui s  l o n gt e m ps  ét é  ét u di é e  e n  é c ol o gi e  à  l’ ai d e  d’ a n al y s es  e n  r é s e a u x ( Pi m m,  1 9 8 4; 

M o nt o y a et al. , 2 0 0 6; F u hr m a n a n d St e el e, 2 0 0 8). L’ e xi st e n c e d e gr o u p e s d’ e s p è c e s d a ns u n e 
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c o m m u n a ut é  q ui  i nt er a gi s s e nt  e ntr e  e u x  a u g m e nt e  si g nifi c ati v e m e nt  l a  r é sist a n c e  et  l a 

r é sili e n c e  d e  l a  c o m m u n a ut é  c o ntr e  u n e p ert ur b ati o n  et  d o n c  l a  st a bilit é  c ar  c e s  gr o u p e s 

a gi ss e nt c o m m e d e s t a m p o ns a u x d é v el o p p e m e nt s o u a u x e xti n cti o ns d e s e s p è c e s ( St o uff e r 

a n d B a s c o m pt e, 2 0 1 1) . D e m a ni èr e g é n ér al e, u n e c o m m u n a ut é o ù l e s i nt er a cti o ns s er ai e nt 

f ai bl e s e ntr e l es mi cr o or g a ni s m e s s er ait m oi ns st a bl e et pl us s e nsi bl e f a c e à u n e p ert ur b ati o n 

( Griffit hs a n d P hili p p ot, 2 0 1 3). T o ut ef oi s, d e s ét u d e s e n m é s o c os m e s o nt a us si m o ntr é q u e 

d e s i nt er a cti o ns d e t y p e c o m p étiti o n a gis s ai e nt d e f a ç o n s y n er gi q u e a v e c u n e p ert ur b ati o n 

( ultr a s o ns) et e ntr aî n ai e nt  u n e a u g m e nt ati o n d e l a m ort alit é ( Vi oll e et al. , 2 0 1 0). 

Bi e n q u e c e s c o n c e pt s et h y p ot h è s e s s oi e nt bi e n d é crit s, l a pl u p art d e s ét u d e s es s a y a nt 

d e  c o m pr e n dr e  l’i nfl u e n c e  d’ u n e  p ert ur b ati o n  s ur  l e s  c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s  a  ét é 

r é ali s é e  s ur  d e s  c o m m u n a ut é s  a ss o ci é e s  a u x  s ols  et  a u x  s é di m e nt s ( Griffit hs  a n d  P hili p p ot, 

2 0 1 3) . D a ns l e mili e u m ari n, l e s p ert ur b ati o ns s o nt s ou v e nt a s s o ci é e s à u n c h a n g e m e nt d e s 

c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al e s dit e s cl a s si q u e s c o m m e u n e a u g m e nt ati o n d e t e m p ér at ur e, d e 

di s p o ni bilit é e n n utri m e nt s o u u n c h a n g e m e nt a br u pt d e s ali nit é p ar e x e m pl e ( B o u vi er a n d 

d el Gi or gi o, 2 0 0 2; Cr u m p et al. , 2 0 0 4; F ort u n at o et al. , 2 0 1 1). R el ati v e m e nt p e u d’ ét u d e s o nt 

o bs er v é  l e s  eff et s  d’ u n e  p ert ur b ati o n  m ét alli q u e  s ur  l a  di v ersit é  et  l a  str u ct ur e  d e s 

c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s pl a n ct o ni q u e s o u d e bi ofil m e n mili e u x c ôti er. L e s ét u d es d e c o -

o c c urr e n c e d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s e n mili e u m ari n s o nt a ussi n o m br e us e s ( F u hr m a n 

a n d St e el e , 2 0 0 8; Eil er et al. , 2 0 1 1; Gil b ert et al. , 2 0 1 2; B er dj e b et al. , 2 0 1 8) m ai s tr è s p e u 

pr e n n e nt  e n  c o m pt e  c e s  i nt er a cti o ns  i nt ers p é cifi q u e s  p o ur  c o m pr e n dr e  l’i m p a ct  d’ u n e 

p ert ur b ati o n n ot a m m e nt m ét alli q u e s ur l e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s ( Poll et et al. , 2 0 1 8; 

C at ã o et  al.  S u b mitt e d ).  E nfi n,  il  n’ e xist e  q u e  tr è s  p e u  d’ ét u d e s  s ur  l e s  c o m m u n a ut é s 

mi cr o bi e n n e s  a s s o ci é e s  a u  bi ofil m  e n  r el at i o n  a v e c  l e s  E T M s  d a ns  l e s  é c os y st è m e s  c ôti ers 

( Bri a n d et al. , 2 0 1 2, 2 0 1 7; M c Elr o y et al. , 2 0 1 6; P oll et et al. , 2 0 1 8; C or c oll et al. , 2 0 1 9; C at ã o 

et al.  S u b mitt e d ). L e s ét u d e s d e t err ai n o u e x p éri m e nt al e s ét u di a nt l’i m p act s p é cifi q u e d’ u n e 

p ert ur b ati o n m ét alli q u e s ur d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s pl a n ct o ni q u e s et d e bi ofil m e n 

mili e u m ari n c ôti er et utili s a nt d e s t e c h ni q u e s d’ a n al y s es m ol é c ul air e s s o nt r éf ér e n c é e s d a ns 

l e t a bl e a u 1 et d é crit e s d a ns l a s o us-p arti e s ui v a nt e.  
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T a bl e a u I- 1 R é s u m é d e s ét u d e s d e t err ai n o u e x p éri m e nt al e s ét u di a nt l’i m p a ct d’ u n e p ert ur b ati o n m ét alli q u e s ur d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s ( b a ct éri o pl a n ct o n et bi ofil m 

a ut otr o p h e et h ét ér otr o p h e) e n mili e u m ari n c ôti er et utili s a nt d e s t e c h ni q u e s d’ a n al ys e s m ol é c ul air e s ( n = 1 8).  

A ut e ur et a n n é e  J o ur n al L o c ati o n  C o m p arti m e nt bi ol o gi q u e  T y p e d e c o nt a mi n ati o n  O util s d' a n al y s e ét u di és  A p pr o c h es  

Bri a n d et al., 2 0 1 2  Bi of o uli n g  T o ul o n et P or q u er oll es, Fr a n c e  P i c o pl a n ct o n pr o c ar y ot e et e u c ar y ot e E T M  D G G E  T err ai n  

Bri a n d et al., 2 0 1 7  Mi cr o bi al E c ol o g y  T o ul o n et L ori e nt, Fr a n c e  Bi ofil m pr o c ar y ot e  E T M  S é q u e n ç a g e  T err ai n  

C ar o p p o et al., 2 0 0 6  E n vir o n m e nt al T o xi c ol o g y  B os c o M ar zi ott a, M er I o ni e n n e  Pi c o pl a n ct o n pr o c ar y ot e  E T M et P C B  Mi cr os c o pi e  Mi cr o c os m e  

C eli k k ol -a y di n et al., 2 0 1 6  M ari n e E n vir o n m e nt al R es e ar c h  G olf e d e g ui n é e  B a ct éri o pl a n ct o n et bi ofil m pr o c ar y ot e  H y dr o c ar b ur es  S é q u e n ç a g e  T err ai n  

C or c oll et al., 2 0 1 9  Fr o nti er s i n Mi cr o bi ol o g y  Fj or d G ull m ar, S u è d e  B i ofil m pr o c ar y ot e et e u c ar y ot e C ui vr e  S é q u e n ç a g e  Mi cr o c os m e  

G o ni -Urri z a et al., 2 0 1 8 C h e m os p h er e  B ai e d e Bi z ert e, T u ni si e  B a ct éri o pl a n ct o n et p h yt o pl a n ct o n  E T M et p esti ci d es  S é q u e n ç a g e  Mi cr o c os m e  

H e nrí q u ez -C a still o et al., 2 0 1 5  P h y c ol o gi c al R es e ar c h  Air e  d e C h a ñ ar al, C hili e  P h yt o pl a n ct o n  C ui vr e  T- R F L P  Mi cr o c os m e  

H e nt ati  T h ès e  Sf a x, T u ni si e  B a ct éri o pl a n ct o n et bi ofil m pr o c ar y ot e  H y dr o c ar b ur es  S é q u e n ç a g e  M és o c os m e  

S a ur et et al., 2 0 1 5  E n vir o n m e nt al S ci e n c e a n d P oll uti o n R es e ar c h  M ar s eill e, Fr a n c e  B a ct éri o p l a n ct o n H y dr o c ar b ur es  S é q u e n ç a g e S a n g er  T err ai n  

M or á n et al., 2 0 0 8  E n vir o n m e nt al T o xi c ol o g y a n d C h e mi str y  Air e d e C h a ñ ar al, C hili e  B a ct éri o pl a n ct o n  C ui vr e  T- R F L P  T err ai n  

M e n g et al., 2 0 1 5  G e o p h y si c al R es e ar c h L ett er s  E a st C hi n a S e a  P h yt o pl a n ct o n  A ér os ol s  Cl o n a g e et s é q u e n ç a g e  T err ai n  

M e n g et al., 2 0 1 6  G e o p h y si c al R es e ar c h L ett er s  E a st C hi n a S e a  P h yt o pl a n ct o n  A ér os ol s  Cl o n a g e et s é q u e n ç a g e  M és o c os m e  

P oll et et al., 2 0 1 8  F E M S Mi cr o bi ol o g y E c ol o g y  T o ul o n, Fr a n c e  Bi ofil m pr o c ar y ot e  E T M  S é q u e n ç a g e  T err ai n  

Qi a n et al., 2 0 1 7  E n vir o n m e nt al P oll uti o n  Xi a n g s h a n B a y, E a st C hi n a S e a  B a ct éri o pl a n ct o n  C a d mi u m et p h é n a nt hr è n e  P yr os é q u e n ç a g e  Mi cr o c os m e  

S al er n o et al., 2 0 1 8  Fr o nti er s i n M ari n e S ci e n c e  G olf e d u M e xi q u e  B a ct éri o pl a n ct o n et bi ofil m pr o c ar y ot e  P étr ol e  S é q u e n ç a g e et m ét a g é o mi q u e  Mi cr o c os m e  

W a n g et al., 2 0 1 5  A p pli e d a n d E n vi or o n m e nt al Mi cr o bi ol o g y  Xi a n g s h a n B a y, E a st C hi n a S e a  B a ct éri o pl a n ct o n  C a d mi u m  P yr os é q u e n ç a g e  Mi cr o c os m e  

Wi nfi el d et al., 2 0 1 8  Bi of o uli n g  H artl e p o ol M ari n a, R o y a u m e -U ni  Bi ofil m pr o c ar y ot e  C ui vr e  S é q u e n ç a g e  T err ai n  

Y a n g et al., 2 0 1 6  S ci e ntifi c R e p orts  G o u qi Isl a n d, C hi n e  Bi ofil m pr o c ar y ot e et di at o m é es  N a n o p arti c ul es d' ar g e nt  S é q u e n ç a g e  T err ai n  

Y os hi d a et al., 2 0 0 6  M ari n e P oll uti o n B ull eti n  B ai e d e T o k y o, J a p o n  B a ct éri o pl a n ct o n  P étr ol e  D G G E  M es o c os m  

Z o u c h et al., 2 0 1 8  Fr o nti er s i n Mi cr o bi ol o g y  Sf a x, T u ni si e  B a ct éri o pl a n ct o n  E T M  S é q u e n ç a g e  M es o c os m  
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I. 3. 3. 3. Eff et s d e s E T M s s ur l e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s  

M ettr e e n é vi d e n c e l e s eff et s s p é cifi q u e s d’ u n e p ert ur b ati o n m ét alli q u e s ur l es c o m m u n a ut é s 

mi cr o bi e n n e s  p ar  d e s  ét u d e s  d e  t err ai n  e st  c o m pl e x e  c ar  pl usi e urs  c o nt a mi n a nt s  p e u v e nt 

c o e xi st er  d a ns  u n  é c os y st è m e  c ôti er,  c o -v ari er  et / o u  i nt er a gir  a v e c  d’ a utr e s  c h a n g e m e nt s 

e n vir o n n e m e nt a u x pl us cl a s si q u e s ( N o g al e s et al. , 2 0 1 1). Il e xi st e tr è s p e u d’i nf or m ati o n s ur 

c o m m e nt  l e s  c o nt a mi n a nt s  m ét alli q u e s  aff e ct e nt  l es  c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s 

pl a n ct o ni q u e s et d e bi ofil m d a ns l e s é c os y st è m e s c ôti ers ( T a bl e a u I- 1). 

L a  pr e s si o n  a nt hr o pi q u e  et  l a  c o nt a mi n ati o n  e n  E T M s  cr é e nt  d e s  c ar a ct éri sti q u e s 

pr o pr e s  a u x  z o n e s  c ôti èr e s  a u x q u ell es  l es  c o m m u n a ut é s  mi c r o bi e n n e s  p e u v e nt  r é p o n dr e. 

Ai nsi,  bi e n  q u’il  e xi st e  d e s  c ar a ct éri sti q u e s  i ntri ns è q u e s  à  c h a q u e  é c os y st è m e  c ôti er,  u n 

e ns e m bl e d e c ar a ct éri sti q u e s c o m m u n e s s e m bl e nt d éfi nir c e s z o n e s. E n g é n ér al, l a di v ersit é  

mi cr o bi e n n e  d a ns l e s é c os yst è m es c o nt a mi n é s e n E T M s, c ôti ers o u p a s , e st pl us él e v é e q u e 

d a ns l e s é c os y st è m e s n o n c o nt a mi n é s ( Z h a n g et al. , 2 0 0 7, 2 0 0 9; N o g al e s et al. , 2 0 1 1). D e pl us, 

l a f ort e h ét ér o g é n éit é s p ati al e d e s c o nt a mi n a nt s d a ns c e s z o n e s c o ntri b u e à cr é er d e s mi cr o-

ni c h e s  a u x  c ar a ct éri sti q u e s  tr è s  v ari a bl e s  q ui  f a v ori s e nt  l e s  v ari ati o ns  d e  di v ersit é  et  d e 

c o m p ositi o n d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s a u s ei n d’ u n m ê m e é c os y st è m e ( S a ur et et al. , 

2 0 1 5) . L e C u q ui e st l’ u n d e s E T M s l e s pl us ét u di é s d a ns l e s s ol s, a ét é m o ntr é p o ur alt ér er l a 

c o m p ositi o n d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s a v e c d e s eff et s p arti c uli èr e m e nt n éf a st e s p o ur 

l e s A ci d o b a ct eri a et p ositifs p o ur l e s A cti n o b a ct eri a ( Griffit hs a n d P hili p p ot, 2 0 1 3; K o u et al. , 

2 0 1 8) . R u yt ers et  al.   (2 0 1 0)  o nt  c o n cl u  q u’ a pr è s  1  à  2  a ns  d’ e x p ositi o n  d e s  s ol s  a u  Z n, 

l’ a d a pt ati o n d e s c o m m u n a ut é s a u x E T M s r é s ult ait d’ u n c h a n g e m e nt d e c o m positi o n o ù l e s 

b a ct éri e s  o x y d a nt  l’ a m m o ni u m  ét ai e nt  d e v e n u e s  m aj orit air e s  d a ns  l a  c o m m u n a ut é.  C e 

r é s ult at m o ntr e q u’ u n e c o nt a mi n ati o n e n E T M s p e ut i n d uir e u n c h a n g e m e nt d’ a cti vit é et d e s 

f o n cti o ns d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s d a ns u n é c os y st è m e c o nt a mi n é. C e c h a n g e m e nt 

d e c o m p ositi o n e st g é n ér al e m e nt gr a d u el ( S a ur et et al. , 2 0 1 5). Il s e m bl e q u’ u n e l ar g e v ari ét é 

d e  g e nr e s  a p p art e n a nt  a u x  G a m m a pr ot e o b a ct eri a  ( Alt er o m o n a s,  P s e u d o alt er o m o n a s, 

P s e u d o m o n a s,  C ol w elli a,  Gl a ci e c ol a  et  Vi bri o )  et  di v ers  m e m br e s  d e  l a  f a mill es  d e s 

Fl a v o b a ct eri a c e a e et d e s R os e o b a ct er ( K a n et al. , 2 0 0 7; Z h a n g et al. , 2 0 0 7, 2 0 0 9; W a n g et al. , 

2 0 1 5;  Qi a n et  al. ,  2 0 1 7) s oi e nt  a b o n d a nt s  d a ns  l e s  z o n e s  c ôti èr e s  c o nt a mi n é e s.  E nfi n,  l e s 

f o n cti o ns d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s p e u v e nt a us si êtr e alt ér é e s p ar l a c o nt a mi n ati o n 

e n E T M. Pl usi e urs ét u d e s o nt m o ntr é q u e d a ns  d e s é c os y st è m e s c o nt a mi n é s, l es c a p a cit és 
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m ét a b oli q u e s  d e s  c o m m u n a ut é s  d a ns l es  s é di m e nt s  o u  d a ns  d’ a n ci e n n e s  mi n es  p o u v ai e nt 

êtr e  m o difi é e s  a u  m ê m e  titr e  q u e  l a  c o m p ositi o n  d e s  c o m m u n a ut é s (C h e n et  al. ,  2 0 1 3; 

J e a n bill e et  al. ,  2 0 1 6;  Ni et  al. ,  2 0 1 6).  T o ut ef oi s,  à  n otr e  c o n n ai s s a n c e  a u c u n e  ét u d e d e 

l’i m p a ct d’ u n e c o nt a mi n ati o n m ét alli q u e s ur l e s f o n cti o ns d e s c o m m u n a ut é s pl a n ct o ni q u e s 

e n mili e u c ôti er n’ a ét é r é ali s é e. C ett e t h ès e a p p ort er a d e s  c o n n ai s s a n c e s n o u v ell e s s ur l e s 

r é p o ns e s  f o n cti o n n ell e s  d e s  c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s  e n  li e n  a v e c  u n e  c o nt a mi n ati o n 

m ét alli q u e p ar l’ utilis ati o n d’ o utils bi oi nf or m ati q u e s d e pr é di cti o n f o n cti o n n ell e.  

Hi st ori q u e m e nt,  l’ ét u d e  d e  l’i m p a ct  d es  p ert ur b ati o ns  p ar  l e s  c o nt a mi n a nt s  s ur  l e s 

bi ofil m s  mi cr o bi e ns  m ari ns  a  m aj orit air e m e nt  ét é  f o c ali s é e  s ur  l’i m p a ct  d e  p ei nt ur e s 

a ntif o uli n g c o nt e n a nt et li b ér a nt d e s bi o ci d e s ( Bri a n d et al. , 2 0 1 2, 2 0 1 7; C. C h e n et al. , 2 0 1 3; 

C a m ps e t al., 2 0 1 4; Wi nfi el d et al. , 2 0 1 8). R é c e m m e nt, q u el q u e s ét u d e s o nt pr o p os é d’ ét u di er 

l’i m p a ct d’ u n e c o nt a mi n ati o n m ét alli q u e d a ns l a c ol o n n e d’ e a u e n vir o n n a nt e s ur l e s bi ofil m s 

mi cr o bi e ns ( Bri a n d et al. , 2 0 1 7; P oll et et al. , 2 0 1 8; C or c oll et al. , 2 0 1 9). Il e xi st e t o ut ef oi s u n 

m a n q u e cr u el d e c o m p ar ai s o n e ntr e d e s bi ofil m s n at ur el s s e d é v el o p p a nt d a ns d e s sit e s dit s 

pri sti n e s  et  d e s  sit e s  tr è s  c o nt a mi n és.  D e  pl us,  s o u v e nt  l e s  gr a di e nt s  d e  c o nt a mi n ati o n  e n 

E T M s  s o nt  a s s o ci é s  à  d e s  v ari ati o ns  d’ a utr e s  p ar a m ètr e s  e n vir o n n e m e nt a u x,  r e n d a nt 

l’i nt er pr ét ati o n d e l’ eff et d’ u n e c o nt a mi n ati o n s ur l e s c o m m u n a ut é s diffi cil e s ( Bri a n d et al. , 

2 0 1 7) . E n utili s a nt u n e a p pr o c h e PI C T et e n c ar a ct éri s a nt l a c o m p ositi o n d e s c o m m u n a ut é s d e 

bi ofil m s o u mi s  à diff ér e nt e s c o n c e ntr ati o ns d e C u, C or c oll et al.  (2 0 1 9)  o nt m o ntr é q u’ à p artir 

d e 6 0  n M  d e  C u,  l a  c o m p ositi o n  d e s  c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s  ét ait  alt ér é e  et  q u’ u n e 

e x p ositi o n  a u  C u  p o u v ait  s él e cti o n n er  u n e  c o m m u n a ut é  pl us  r é si st a nt e  à  d e  f ut ur e s 

c o nt a mi n ati o ns. Bri a n d et  al.   (2 0 1 7)  o nt  q u a nt  à  e u x  a us si  m o ntr é  q u e  l e s  gr a di e nts  d e 

c o nt a mi n ati o n e n E T M s d a ns l a r a d e d e T o ul o n a v ai e nt u n e i nfl u e n c e s ur l a c o m p ositi o n d e s 

c o m m u n a ut é s d e s bi ofil m s mi cr o bi e ns s a ns p o u v oir t o ut ef oi s é v al u er l a p art r é ell e d e c ett e 

i nfl u e n c e p ar r a p p ort a u x a utr e s v ari a bl e s e n vir o n n e m e nt al e s d u mili e u. 

Il e xist e tr o p p e u d’ ét u d e s q ui m ett e nt e n r el ati o n u n e c o nt a mi n ati o n m ét alli q u e et l e s 

c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s  e n  bi ofil m  p o ur  i d e ntifi er  cl air e m e nt  et  g é n ér ali s er  s ur  d e s 

gr o u p e s t a x o n o mi q u e s p ot e nti ell e m e nt r é sist a nt o u s e nsi bl e a u x E T M s. Ai nsi, il r e st e e n c or e 

a uj o ur d’ h ui  tr è s  diffi cil e  d e  c o m p ar er  l e s  r é p o ns e s  d e s  c o m m u n a ut é s  pl a n ct o ni q u e s  et  e n 

bi ofil m f a c e à u n e c o nt a mi n ati o n m ét alli q u e. D e pl us, l e bi ofil m e st u n c o m p arti m e nt s e ssil e 

e x p os é a u x c o ur a nt s m ari ns al ors q u e l e s or g a ni s m e s pl a n ct o ni q u e s s o nt tr a ns p ort é s p ar c e s 

m ê m e s c o ur a nt s et d o n c s o u mi s à d’ a utr e s v ari ati o ns e n vir o n n e m e nt al e s q u e l e bi ofil m. C ett e 
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di sti n cti o n  é c ol o gi q u e  e ntr e  c e s  d e u x  m o d e s  d e  vi e  r e n d  c ett e  c o m p ar ai s o n  e n c or e  pl us 

diffi cil e.  

Bi e n q u e l a pr ot e cti o n d e s z o n e s c ôti èr e s s oit u n e nj e u m aj e ur a ct u el, l e m a n q u e d e 

c o n n ai s s a n c e  r el ati v e  à  l’i m p a ct  d’ u n e  c o nt a mi n ati o n  m ét alli q u e  s ur  l e s  c o m m u n a ut é s 

mi cr o bi e n n e s pl a n ct o ni q u e s et e n bi ofil m e n mili e u m ari n c ôti er e st e n c or e tr è s i m p ort a nt 

a uj o ur d’ h ui. Ai nsi c e tr a v ail d e t h è s e p er m ettr a d’ a p p ort er d e s i nf or m ati o ns c o m pl é m e nt air e s 

a u x  ét u d e s  pr é c é d e nt e s  afi n  d e  mi e u x  c o m pr e n dr e  l e s  r el ati o ns  e ntr e  l e s  E T M s  et  l e s 

c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s , et d’i d e ntifi er l e s diff ér e n c e s d e r é p o ns e s el o n l e c o m p arti m e nt 

( pl a n ct o ni q u e v s bi ofil m). 

 

I. 4. C o nt e xt e g é o gr a p hi q u e d e l’ ét u d e : z o n e c ôti èr e m é dit err a n é e n n e, l a r a d e 

d e T o ul o n  

C ett e q u atri è m e p arti e e st c o ns a cr é e à l a d e s cri pti o n d u c o nt e xt e d e l a z o n e d’ ét u d e. D a ns u n 

pr e mi e r t e m ps, u n e pr é s e nt ati o n d e l a m er M é dit err a n é e, d a ns l a q u ell e l a z o n e d’ ét u d e s e 

sit u e, s er a r é ali s é e. E ns uit e u n e d e s cri pti o n d e s c ar a ct éri sti q u e s d e l a r a d e d e T o ul o n et d e s 

a cti vit é s pr é s e nt es s er a pr o p os é e.  

 

I. 4. 1. L a M er M é dit err a n é e  

L a m er M é dit err a n é e a u n e s urf a c e d e 3 ,5 x 1 0 6  k m 2 , c e q ui r e pr é s e nt e 1 % d u v ol u m e d’ e a u 

o c é a ni q u e m o n di al. L a l o n g u e ur d u b a s si n l e l o n g d e l’ a x e Est- O u e st e st d e 4 0 0 0 k m et l e s 

c ôt e s r e pr é s e nt e nt 4 6  0 0 0 k m. L a M é dit err a n é e e st di vi s é e e n 2 b a s si ns pri n ci p a u x (l e b a s si n 

o c ci d e nt al à l’ e st et l e b a s si n ori e nt al à l’ o u e st). L a m er M é dit err a n é e e st c o n n e ct é e à l’ O c é a n 

Atl a nti q u e p ar l e d étr oit d e Gi br alt ar, à l a M er N oir e p ar l e d étr oit d e s D ar d a n ell e s et à l a M er 

R o u g e p ar l e c a n al d e S u e z. L e s pri n ci p a u x ri vi èr e s et fl e u v e s s o nt l e R h ô n e e n Fr a n c e, l e Pô e n 

It ali e, l e Nil e n É g y pt e et l’ È br e e n Es p a g n e. 

M al gr é l a pr é s e n c e d e n o m br e u x fl e u v e s l’ ali m e nt a nt e n e a u d o u c e, l a M é dit err a n é e 

e st u n b a s si n d’ é v a p or ati o n, a v e c u n e b al a n c e h y dri q u e n é g ati v e a v e c l’ o c é a n Atl a nti q u e. E n 

ét é, l e s e a u x d e s urf a c e d e l a M é dit err a n é e s o nt c ar a ct éri s é e s p ar u n e t h er m o cli n e d o nt l a 

pr of o n d e ur  et  l e  gr a di e nt  d e  t e m p ér at ur e  a u g m e nt e  l e nt e m e nt  d’ O u e st  e n  Est.  L e s  e a u x 
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pr of o n d e s d e l a M é dit err a n é e s o nt tr è s h o m o g è n e s, a v e c u n e t e m p ér at ur e d' e n vir o n 1 2. 8 ° C 

t o ut e l’ a n n é e et u n e s ali nit é d' e n vir o n 3 8 .2.  E nfi n,  l a  d ur é e  d e  r é si d e n c e  d e s  e a u x  d a ns  l e 

b a s si n o c ci d e nt al a r é c e m m e nt ét é e sti m é e à 5 0 a ns  ( Pi n ot, a n d G a n a c h a u d, 1 9 9 9). 

L a m er M é dit err a n é e e st c o nsi d ér é e c o m m e u n « h ot s p ot  » d e bi o di v ersit é et a brit e 

7 et 1 8 % d e l a f a u n e et d e l a fl or e m o n di al e, r e s p e cti v e m e nt ( M y ers et al. , 2 0 0 2). L’ é c os y st è m e 

c ôti er l e pl us t y pi q u e d e M é dit err a n é e e st r e pr é s e nt é p ar l e s h er bi ers d e p osi d o ni e s, s ui vi p ar 

l’ é c os yst è m e  c or alli g è n e  f or m é  d’ al g u e s  r o u g e s  c al c air e s.  E nfi n,  o n  c o nsi d èr e  q u e  l a 

bi o di v ersit é e st pl us él e v é e d a ns l e b a s si n o c ci d e nt al q u e d a ns l e b a s si n ori e nt al, p o urt a nt 

s o u mi s à d’i m p ort a nt e s a cti vit é s h u m ai n e s et pr e ssi o ns  ( Bi a n c hi a n d M orri, 2 0 0 0). 

L e p oi nt d e d é p art d e t o ut e s l e s a cti vit és et pr e s si o ns a nt hr o pi q u e s e n M é dit err a n é e 

e st l’ a u g m e nt ati o n d e l a p o p ul ati o n, n ot a m m e nt d a ns l e s z o n e s c ôti èr e s o ù l e d é v el o p p e m e nt 

ur b ai n  et  l e  t o uri s m e  s o nt  tr è s  i m p ort a nt s.  L e s  i nt er a cti o ns  e ntr e  l e  t o uri s m e  et 

l’ e n vir o n n e m e nt s o nt n o m br e us e s : utili s ati o n d e l’ es p a c e, c o ns o m m ati o n d e s r e s s o ur c e s e n 

e a u x, p oll uti o n et a c c u m ul ati o n d e d é c h et s. L e r ej et d e s d é c h et s d a ns l a m er pr o v o q u e l e pl us 

s o u v e nt l a d é gr a d ati o n d e s é c os yst è m es m ari ns, d u e à l’ a u g m e nt ati o n d e s n utri m e nts et d es 

c o nt a mi n a nt s or g a ni q u e s et i n or g a ni q u e s p ot e nti ell e m e nt t o xi q u e s p o ur l e s or g a ni s m e s, et à 

l a di s p ersi o n d e s b a ct éri e s p at h o g è n e s. D e m ani èr e pl us g é n ér al e, u n e ns e m bl e d’ a cti vit é s et 

d e  pr e s si o ns  a nt hr o pi q u e s  t el s q u e  l e s  r ej et s  ur b ai ns,  l es  d é c h ar g e s  p ar  l e s  fl e u v e s  et  l e s 

s é di m e nt s, l es e a u x d e r ui s s ell e m e nt is s u es d e l’ a gri c ult ur e, l es p ê c h eri e s, l’ a q u a c ult ur e, l es 

a cti vit é s  i n d ustri el l e s,  l e  tr afi c  m ariti m e,  et  l’ e x pl oit ati o n  d e s  r e s s o ur c e s  d e s  s ol s  m ari ns 

c o ntri b u e nt  à  l’ a u g m e nt ati o n  et  l’ a c c u m ul ati o n  d e s  c o nt a mi n a nt s  e n  M é dit err a n é e  et 

pri n ci p al e m e nt  d a ns  l es  z o n e s  c ôti èr e s,  q ui  s o nt  c o nsi d ér é e s  c o m m e  d e s  «  h ot  s p ot s  »  d e 

c o nt a mi n ati o n ( L a u bi er, 2 0 0 5). 

 

I. 4. 2. L a r a d e d e T o ul o n  

I. 4. 2. 1. C ar a ct éri sti q u e s g é o gr a p hi q u e s, cli m ati q u e s et h y dr o d y n a mi q u e s  

L a z o n e d’ ét u d e d e c e tr a v ail d e t h è s e e st c o n c e ntr é e d a ns l a r a d e d e T o ul o n, sit u é e d a ns l e 

b a s si n N or d -O u e st d e l a m er M é dit err a n é e et d a ns l e S u d -Est d e l a Fr a n c e ( Fi g ur e I-1 7 ). L a 

r a d e d e T o ul o n e st di vi s é e e n d e u x s o us-p arti e s p ar u n e di g u e  : l a p etit e r a d e ( P R) et l a gr a n d e 

r a d e ( G R). L a P R, s e mi-f er m é e, a u n e s u p erfi ci e d e ~ 9. 8 k m² et u n e pr of o n d e ur m o y e n n e d e 
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att ei n dr e  j us q u’ à  2 6  m. s -1 ( Mill ot,  1 9 9 0). C e s  v e nt s  o nt  u n e  i nfl u e n c e  i m p ort a nt e  s ur 

l’ h y dr o d y n a mi q u e d a ns l a r a d e d e T o ul o n. 

D e m a ni èr e si m plifi é e , l a cir c ul ati o n d e l’ e a u d a ns l a r a d e d e T o ul o n e st pri n ci p al e m e nt 

c o ntr ôl é e p ar l e v e nt, c e q ui pr o v o q u e d e s v ari ati o ns t e m p or ell e s d e s c o ur a nt s d e l a c ol o n n e 

d’ e a u, n ot a m m e nt l ors q u e l e v e nt c h a n g e d e s e ns ( D ufr e s n e et al. , 2 0 1 4). L ors d e f ort  Mi str al , 

l a c o u c h e d e s urf a c e e st c h a s s é e v ers l e l ar g e t a n di s q u’ u n a p p ort d’ e a u fr oi d e s’ o p èr e p ar l e 

f o n d ( u p w elli n g), a v e c u n e r e m o nt é e d e s e a u x s ur l a c ôt e a u n or d d e l a P R. I n v ers e m e nt, p ar 

v e nt d’ Est, u n p h é n o m è n e d e d o w n w elli n g s e m et e n pl a c e : l e v e nt v e n a nt d u l ar g e a p p ort e 

d e s e a u x e n s urf a c e, c ell es -ci pl o n g e nt à l a r e n c o ntr e d e l a c ôt e. U n v e nt d’ Est e n g e n dr e a us si 

u n e h o ul e q ui a u g m e nt e l a  h a ut e ur d e s v a g u e s . L e s c o ur a nt s d e l a P R o nt u n e i nfl u e n c e pl us 

f ai bl e q u e c e u x d e l a G R et il s s’ é c o ul e nt l e l o n g d u c h e n al e ntr e l a P R et l a G R. D a ns c e c h e n al, 

l a c o u c h e d e s urf a c e e st e ntr aî n é e p ar l e v e nt et u n fl u x o p p os é cir c ul e a u ni v e a u d u f o n d 

( D ufr e s n e et al. , 2 0 1 4). L a cir c ul ati o n d e s m a s s e s d’ e a u i nfl u e n c e l e t e m ps d e r é si d e n c e, q ui  

c orr e s p o n d a u t e m ps d e  r e n o u v ell e m e nt d e t o ut e l’ e a u d’ u n e z o n e . D ufr e s n e et al.  (2 0 1 4)  

pr o p os e nt u n e é v al u ati o n d e c e t e m ps d e r é si d e n c e d a ns l a P R  e n s e b a s a nt s ur l e fl u x à l a 

s orti e d e c ell e -ci : 3. 4 j o urs e n m o y e n n e, a u pl us b a s 1. 5 j o urs e n c o n diti o ns d e v e nt f ort et 

j us q u’ à 7. 5 j o urs p ar t e m ps c al m e. 

L e s a p p ort s e n e a u d o u c e d e l a P R s e li mit e nt à u n fl e u v e c ôti er, l e L a s, d e f ai bl e d é bit 

( 1 0  m3 . h- 1 e n  m o y e n n e)  et  a u  r ui s s ell e m e nt  d es  e a u x  d e  pl ui e  s ur  l e  b a ssi n  v ers a nt  d e 

l’ a g gl o m ér ati o n  t o ul o n n ai s e.  L’ E y g o utier  e st  l e  s e ul  fl e u v e  s e  d é v ers a nt  d a ns  l a  G R  et q ui 

pr é s e nt e u n r é gi m e d e b a s e c o nstit u é d e f ai bl es d é bit s, si mil air e s à c e u x d u L a s ( 1 0 m 3 . h- 1 e n 

m o y e n n e) ( Ni c ol a u, 2 0 1 1). 

 

I. 4. 2. 2. C o nt e xt e s o ci o -é c o n o mi q u e et pr é s e nt ati o n d e s a cti vit é s m aj e ur e s d a n s l a r a d e d e 

T o ul o n  

L a vill e d e T o ul o n s e sit u e d a ns l e S u d -Est d e l a Fr a n c e, d a ns l a r é gi o n S u d Pr o v e n c e -Al p e s -

C ôt e -D’ a z ur e ntr e d e u x gr a n d e s m étr o p ol e s  : M ar s eill e et Ni c e. L’ a g gl o m ér ati o n t o ul o n n ai s e 

e st u n e z o n e ur b ai n e ai nsi q u e l e si è g e d’ a cti vit és i n d ustri ell e s, c o m m er ci al e s, t o uri sti q u e s, 

milit air es  e t  a q u a c ol e s.  T o ul o n  et  s o n  a g gl o m ér ati o n  c o m pt e nt  a ct u ell e m e nt  4 3 1 7 3 8 

h a bit a nt s  (I N S E E,  2 0 1 6).  L a  m aj e ur e  p arti e  d e s  a cti vit é s  c o n c er n a nt  l a  r a d e  d e  T o ul o n  s e 

c o n c e ntr e nt d a ns l a P R. T o ul o n e st l e pr e mi er p ort milit air e fr a n ç ai s, o ù si è g e 6 0 % d e l a fl ott e 
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milit air e d e l a M ari n e N ati o n al e ( 6 s o us -m ari ns n u cl é air e s, 3 7 b âti m e nt s d e g u err e d o nt l e 

p ort e -a vi o n  C h arl e s  d e  G a ull e).  Il  e m pl oi e  a ct u ell e m e nt  pl us  d e  2 0 0 0 0  milit air e s  et  1 0 0 0 0 

ci vil s.  L e  p ort  d e  pl ai s a n c e  d e  T o ul o n  a  a c c u eilli, e n  2 0 1 7,  1 ,7  milli o ns  d e  p a s s a g ers,  1 4 8 0 

e s c al es, n ot a m m e nt d e  f erri e s et tr a ns p ort é 1 4 3 kil ot o n n e s d e fr et s ( C CI V ar, 2 0 1 7). L e s 5 

p ort s d e pl ai s a n c e ( T o ul o n - vi eill e d ars e, T o ul o n - M o urill o n, S ai nt - M a n dri er, L a S e y n e-S ur -

M er et l e p ort d e s O ursi ni èr e s) p e u v e nt a c c u eillir 2 4 8 0 b at e a u x. L e s a cti vit é s d’ a q u a c ult ur e 

s o nt  c o n c e ntr é e s  d a ns  l a  b ai e  d u  L a z ar et,  sit u é e  d a ns  l e  s u d  d e  l a  P R.  L e s  a cti vit é s  d e 

c o n c h yli c ult ur e s’ ét e n d e nt s ur 1 0 h e ct ar e s et pr o d ui s e nt 2 0 0 t o n n e s d e c o q uill a g e s ( m o ul e s 

et h uitr e s) c h a q u e a n n é e. E n p ar all èl e , 2 0 0 t o n n e s d e l o u ps et d a ur a d e s r o y al e s s o nt pr o d uit s 

p ar l e s a cti vit és pi s ci c ol e s. L a G R e st e ss e nti ell e m e nt s o u mi s e a u x a cti vit é s t o uri sti q u e s, a v e c 

d e n o m br e us e s pl a g e s, b a s e s d e l oi sirs et l e p ort d u M o urill o n et d e s O ursi ni èr e s. Ai nsi, l a r a d e 

d e T o ul o n e st l e si è g e d’ u n e a cti vit é a nt hr o pi q u e i nt e ns e, q ui e n pl us d u p a s sif milit air e f ort 

d e  l a  r a d e (s a b or d a g e  d e  l a  fl ott e  milit air e  fr a n ç ai s e l ors  d e  l a  s e c o n d e  G u err e  M o n di al e), 

e ntr aî n e u n e c o nt a mi n ati o n d e s s é di m e nt s et d e l a c ol o n n e d’ e a u i m p ort a nt e.  

 

I. 4. 2. 3. Ét at d e s c o n n ai s s a n c e s s ur l a c o nt a mi n ati o n d e l a r a d e d e T o ul o n  

Pl usi e urs ét u d e s f o nt  r éf ér e n c e à u n e c o nt a mi n ati o n m ulti pl e d e l a r a d e d e T o ul o n  p ar  d e 

m ulti pl es c o m p os é s m ét alli q u e s, or g a n o m ét alli q u e s et or g a ni q u e s d a ns l e s  s é di m e nts et l a 

c ol o n n e d ’ e a u. 

L a  c o nt a mi n ati o n  d e s  s é di m e nt s  d e  l a  r a d e  d e  T o ul o n  e st  bi e n  d é crit e.  L e s 

c o n c e ntr ati o ns e n  C u, P b et Z n o nt r é v él é u n e tr è s f ort e c o nt a mi n ati o n d e s s é di m e nt s d u n or d 

d e  l a  P R,  e n  p arti c uli er  d a ns  l es  z o n e s  l e s  pl us  e n cl a v é e s  o ù  s o nt  c o n c e ntr é e s  l e s a cti vit é s 

a nt hr o pi q u e s et o ù l e r e n o u v ell e m e nt d e s m a s s es d’ e a u e s t l e pl us f ai bl e ( T e s si er et al. , 2 0 1 1; 

D a n g, S c h äf er, et al. , 2 0 1 5; Mi s s o n et al. , 2 0 1 6). L e s s é di m e nt s d u n or d d e l a P R pr é s e nt e nt 

u n e c o nt a mi n ati o n e n P b tr è s i m p ort a nt e d u f ait d e s é v è n e m e nts hist ori q u e s li é s à l a s e c o n d e 

g u err e m o n di al e et a u s a b or d a g e d e l a fl ott e fr a n ç ai s e e n 1 9 4 2 (T e s si er et al. , 2 0 1 1; D a n g, 

S c h äf er, et al. , 2 0 1 5). E n pl us d u P b, l e s c o n c e ntr ati o ns e n H g pi é g é es d a ns l es s é di m e nt s d e 

s urf a c e ( 0 -5 c m) pr é s e nt e nt l e gr a di e nt l e pl us i m p ort a nt e ntr e l a G R et l e n or d d e l a P R, a v e c 

d e s  c o n c e ntr ati o ns  e n  H g  pr è s  d e  1 0 0 0  f oi s  pl us  él e v é es  d a ns  l e s  s é di m e nts  l e s  pl us 

c o nt a mi n é s ( T e s si er et al. , 2 0 1 1; D a ni el C oss a et al. , 2 0 1 4). L e s s é di m e nt s d e l a gr a n d e r a d e, 

o u v ert e v ers l e l ar g e, s o nt a p p ar us m oi ns c o nt a mi n é s e n C u, P b et Z n. L a P R m o ntr e a us si u n e 
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c o nt a mi n ati o n  e n  c o m p os é s  or g a n o m ét alli q u e s,  e n  p arti c uli er  e n Tri b ut yl  Ti n  ( T B T ) et  d e s 

pr o d uit s i ss us d e l e ur d é gr a d ati o n ( D B T et M B T) , d o nt l’ ori gi n e s er ait pri n ci p al e m e nt d u e à 

l’ utili s ati o n d e p ei nt ur e a ntif o uli n g ( P o u g n et et al. , 2 0 1 4; Mi s s o n et al. , 20 1 6) . L e gr a di e nt d e 

c o nt a mi n ati o n d e s s é di m e nt s e n c o m p os é s or g a n o m ét alli q u e s r e pr e n d c el ui d éj à d é crit p o ur 

l e s  E T M s,  a v e c  u n e  c o nt a mi n ati o n  m a xi m al e  a u  ni v e a u  d e s  c h a nti ers  n a v als  et  d e s 

c o n c e ntr ati o ns r el ati v e m e nt f ai bl es r etr o u v é e s à l a s orti e d e l a G R. E nfi n, d’ a utr e s c o m p os é s 

or g a ni q u e s  c o m m e  l e s  h y dr o c ar b ur e s  ar o m ati q u e s  p ol y c y cli q u e s  ( H A P)  et  l e s 

p ol y c hl or o bi p h é n yl e s ( P C B) s o nt pr é s e nt s d a ns l e s s é di m e nt s d e l a r a d e d e T o ul o n  ( Mi s s o n et 

al. , 2 0 1 6; W af o et al. , 2 0 1 6; G ui g u e et al. , 2 0 1 7). 

L a r e mi s e e n s us p e nsi o n d e s s é di m e nts c o nstit u e l e pr e mi er v e ct e ur d e tr a nsf ert d e s 

c o nt a mi n a nt s v ers l a c ol o n n e d’ e a u d e l a r a d e d e T o ul o n, a m plifi a nt l a c o nt a mi n ati o n e n E T M s 

d a ns l’ e a u ( D a n g, S c h äf er, et al. , 2 0 1 5). P ar e x e m ple, l a s o ur c e m aj e ur e d e P b d a ns l a c ol o n n e 

d’ e a u d e l a r a d e d e T o ul o n pr o vi e nt pri n ci p al e m e nt d e s s é di m e nt s c o nt a mi n é s d u n or d d e l a 

P R ( D a n g, S c h äf er, et al. , 2 0 1 5). Bi e n q u e l e P b s oit u n d e s E T M s m o ntr a nt u n gr a di e nt d e 

c o nt a mi n ati o n tr è s i m p ort a nt e n tr e l a G R et l a P R, d’ a utr e s él é m e nt s c o m m e l e C d, l e C u et l e 

Z n m o ntr e nt d e s gr a di e nt s l e l o n g d e l a r a d e d e T o ul o n ( R os si a n d J a m et, 2 0 0 8; J e a n et al. , 

2 0 1 2) .  L’ a c c u m ul ati o n  d e  c e s  E T M s  d a ns  l a  c ol o n n e  d’ e a u  d e  l a  r a d e  d e  T o ul o n  e st 

pri n ci p al e m e nt  l e  f ait  d e s  a cti vit és  n a uti q u e s  et  milit air e s.  T o ut ef oi s,  e n  c o m p ar ai s o n  d e s 

n o m br e us e s ét u d e s s ur l e c o m p arti m e nt s é di m e nt air e, s e ul e m e nt 3 ét u d e s f o nt ét at d’ u n e 

c o nt a mi n ati o n  m ulti -él é m e nt air e  d e  l a  c ol o n n e  d’ e a u  d e  l a  r a d e  d e  T o ul o n.  Il  e st  a p p ar u 

n é c e s s air e  d’ e nri c hir  l e s  o bs er v ati o ns  g é o c hi mi q u e s  s ur  c e  sit e  d’ ét u d e  afi n  d e  mi e u x 

c o m pr e n dr e  l e s  tr a nsf er t s  d e  c o nt a mi n a nt s  e ntr e  l e s  s é di m e nts  et  l a  c ol o n n e  d’ e a u  et  d e 

mi e u x c ar a ct éri s er l e s v ari ati o ns s p ati o -t e m p or ell e s d e s c o n c e ntr ati o ns e n E T M s d a ns l a r a d e 

d e T o ul o n.  

L a r a d e d e T o ul o n a p p ar aît al ors c o m m e u n e f or mi d a bl e z o n e d’ ét u d e d a ns l e s e ns o ù 

ell e  pr é s e nt e d e s gr a di e nt s d e c o nt a mi n ati o n m ulti pl e d a ns l e s s é di m e nts et d a ns l a c ol o n n e 

d’ e a u, p er m ett a nt u n e m eill e ur e c o m pr é h e nsi o n d e l’i m p a ct d e s E T M s s ur l a di v ersit é et l a 

c o m p ositi o n d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s d a ns l e s z o n e s c ôti èr e s f ort e m e nt a nt hr o pi s é e s.  
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I. 4. 3. Pr o gr a m m e d e r e c h er c h e  

D a ns  c e  c o nt e xt e,  c e  tr a v ail  d e  t h è s e  p ort e  s ur  l’ ét u d e  d e s  «  I m p a ct s  d’ u n e 

m ulti c o nt a mi n ati o n e n él é m e nt s tr a c e s m ét alli q u e s s ur l e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s d a ns 

u n e n vir o n n e m e nt c ôti er f ort e m e nt a nt hr o pi s é  : l a r a d e d e T o ul o n.  ». C e tr a v ail s’i ns crit d a ns 

l e c a dr e d e diff ér e nt s pr oj et s : P R E V E N T, M E T O P H Y T O et I M P R E CI- M2 . 

L e  pr oj et  P R E V E N T p o ur  " P R ot e cti o n  d u  litt or al  m é dit err a n é e n  :  É V al u ati o n, 

s ur v eill a n c E, c o ns é q u e N c e s, i m p a c T é c o n o mi q u e et s o ci ét al – A p pli c ati o n à l a  R a d e d e T o ul o n "  

( 2 0 1 5-2 0 1 8) ét ait u n pr oj et m ulti di s ci pli n air e i m pli q u a nt pl usi e urs  l a b or at oir e s d e l’ U ni v ersit é 

d e  T o ul o n  ( Fi g ur e I-1 8 ) et  fi n a n c é  p ar  c ell e -ci . L e  pr oj et vi s ait  à  mi e u x  é v al u er  l’i m p a ct  d e 

l’ a nt hr o pi s ati o n q u e s u bi s s e nt l e s z o n e s c ôti èr e s, n ot a m m e nt e n M er M é dit err a n é e. F é d ér a nt 

u n  gr a n d  n o m br e  d e  di s ci pli n es  s ci e ntifi q u e s,  l’ o bj e ctif ét ait  d’ a p pr é h e n d er  l e s  diff ér e nt e s 

f a c ett e s d e c ett e pr o bl é m ati q u e, e n s e f o c ali s a nt s ur u n sit e at eli er r e pr é s e nt atif : l a R a d e d e 

T o ul o n.   L e s  o bj e ctifs  pri n ci p a u x  d u  pr oj et  P R E V E N T  c o nsi stai e nt  à  d é v el o p p er  d e s  o util s 

p erti n e nt s  p er m ett a nt  d e  mi e u x  a p pr é h e n d er  l e s  i nt err el ati o ns  c o m pl e x e s  e ntr e 

a nt hr o pi s ati o n d e s z o n e s c ôti èr e s ( e x. q u alit é d u mili e u) d’ u n e p art, et d’ a utr e p art l e s  a cti vit és 

é c o n o mi q u e s  et  s o ci ét al e s.   L’ ét u d e  m e n é e d ur a nt  m a  t h è s e  a f ait  p arti e  d e  l’a cti o n  3  : 

C o ns é q u e n c e s. L’ o bj e ctif d e l’ a cti o n 3 d u pr oj et P R E V E N T vi s ait  à ét u di er l’i m p a ct r é ci pr o q u e 

e ntr e d e s p oll u a nt s ( m ét a u x et  m ét all oï d e s) p arti c uli èr e m e nt pr é o c c u p a nt s d a ns l a R a d e d e 

T o ul o n  et  d e s  mi cr o -or g a ni s m e s  ( b a ct éri e s,  ar c h é e s , e u c ar y ot e s a ut otr o p h e s ) e s s e nti el s a u 

f o n cti o n n e m e nt  d e  l’ é c os y st è m e  et  p arti ci p a nt  a u  tr a nsf ert  d e  c e s  p oll u a nt s  d a ns  3 

c o m p arti m e nt s e n vir o n n e m e nt a u x (s é di m e nt, e a u et bi ofil m s).  
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Fi g ur e I-1 8  Pr é s e nt ati o n d e s q u atr e a x e s  d u pr oj et P R E V E N T et d e s l a b or at oir e s ass o ci é s.  

L e  pr oj et  M E T O P H Y T O  p o ur  « I nfl u e n c e  d e  p oll uti o ns  M Et alli q u e s  m ulti pl es 

r e pr é s e nt ati v es  d e  l’ e n vir o n n e m e nt  m ari n  c ôti er  T O ul o n n ai s  s ur  l e  pi c o P H Y T O pl a n ct o n  » 

(fi n a n cé p ar  F R  E C C O R E V,  2 0 1 5 -2 0 1 6)  ét ait u n  pr o gr a m m e  m ulti di s ci pli n air e ( c hi mi e  d e 

l’ e n vir o n n e m e nt, é c ol o gi e m ol é c ul air e, é c ot o xi c ol o gi e, bi ol o gi e c ell ul air e) afi n d e p er m ettr e 

u n e c ar a ct éri s ati o n é c ot o xi c ol o gi q u e l a pl us c o m pl èt e p os si bl e d’ u n e c o m m u n a ut é bi ol o gi q u e 

n at ur ell e  c o m pl e x e.  Il a v ait  p o ur  b ut  d’ a n al y s er  l e s  v ari ati o ns  t e m p or ell es  q u alit ati v e s  et 

q u a ntit ati v e s  d e  l’ ultr a p h yt o pl a n ct o n  m ari n  d e  l a  r a d e  d e  T o ul o n  e x p os é  e n  c o n diti o ns 

c o ntr ôl é e s à d e s c o c kt ail s d e p oll u a nt s c hi mi q u e s r e pr é s e nt ati fs d e l’ e n vir o n n e m e nt.  

E nfi n  l e  pr oj et  I M P R E CI - M2  p o ur  «  I m p a ct s  r é ci pr o q u e s  e ntr e  mi cr o or g a ni s m e s  et 

m ét a u x tr a c e s e n mili e u m ari n c ôti er : q ui c o ntr ôl e q ui ?  » (fi n a n c é p ar E C 2 C O, 2 0 1 6 -2 0 1 8) 

pr o p os ait  u n e  a p pr o c h e  pl uri di s ci pli n air e  et  e x p éri m e nt al e  e n  c o n diti o ns  c o ntr ôl é e s  p o ur 

ét u di er  pl us  fi n e m e nt  l e s  i m p a ct s  r é ci pr o q u e s  e ntr e  mi cr o or g a ni s m e s  et  c o nt a mi n a nts 

m ét alli q u e s t els q u e r e n c o ntr é s d a ns u n mili e u m ari n c ôti er. Ai nsi, c e pr oj et s’ arti c ul ait a ut o ur 

d e  3 q u e sti o ns s ci e ntifi q u e s :  
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- Q u el s  s o nt  l es  i m p a cts  d’ u n e  c o nt a mi n ati o n  d u  mili e u  m ari n  p ar  d e s  él é m e nt s 

tr a c es m ét alli q u e s ( E T M) p ot e nti ell e m e nt t o xi q u es ( C u, P b, Z n), à d e s ni v e a u x d e 

c o n c e ntr ati o ns si mil air e s à c e u x o bs er v é es d a ns l a r a d e d e T o ul o n, s ur l a di v ersit é  ́

et  l e s  f o n cti o ns  d e s  c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s  h ét ér otr o p h e s  ( b a ct éri e s, 

ar c h é e s)  et  a ut otr o p h e s  ( c y a n o b a ct é ri e s,  pi c o- et  n a n o e u c ar y ot e s 

p h ot os y nt h éti q u e s) vi v a nt li br e s d a ns l a c ol o n n e d’ e a u et e n bi ofil m ?  

- C o m m e nt  l a  s p é ci ati o n,  l a  dis p o ni bilit é  ́ et  l e  tr a nsf ert  e ntr e  l e s  c o m p arti m e nt s 

di s s o us et p arti c ul air e s d e s c o nt a mi n a nt s tr a c e m ét alli q u e s s o nt -il s i nfl u e n c é s p ar 

l e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s ? 

- C o m m e nt c e s i nfl u e n c e s r é ci pr o q u e s e ntr e mi cr o or g a ni s m e s et E T M v ari e nt -ell es 

e n f o n cti o n d u p a s sif d’ e x p ositi o n d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s n at ur ell e s ?  

C e pr oj et a p arti ci p é à u n eff ort d e str u ct ur ati o n d e s r e c h er c h e s s ur l e s t h é m ati q u e s 

d’ é c ot o xi c ol o gi e  mi cr o bi e n n e  et  d e  bi o g é o c hi mi e,  a ut o ur  d’ u n  sit e  at eli er  c ar a ct éri sti q u e 

d’ u n e z o n e c ôti èr e s o us f ort e pr e s si o n a nt hr o pi q u e, l a  r a d e d e T o ul o n. L a c o nfr o nt ati o n d e s 

r é s ult at s o bt e n us vi a c e pr oj et a u x d o n n é e s d e t err ai n a c q ui s e s p ar aill e urs à c o ntri b u er à u n e 

m eill e ur e c o m pr é h e nsi o n d e s gr a di e nt s o bs er v é s  s ur c e sit e.  A u -d el à  ̀d e c e s q u e sti o n n e m e nt s 

s ci e ntifi q u e s q ui o nt c o nstit u é l e c œ ur d u pr oj et, c e tr a v ail a p er m i s d’i niti er u n e d y n a mi q u e 

d e  r e c h er c h e  a ut o ur  d’ a utr e s  a x e s  c o m pl é m e nt air e s  et  li é s   à l a  t h é m ati q u e  pri n ci p al e  d u 

pr oj et  :  l e s  i nt er a cti o ns  pl a n ct o n/ bi ofil m  et  l e ur  r ôl e  d a ns  l’i m p a ct  et  l e  d e v e nir  d e s 

c o nt a mi n a nt s  m ét alli q u e s,  o u  e n c or e  l e  r ôl e  d e s  mi cr o or g a ni s m e s  d a ns  l a  r é g ul ati o n d u 

tr a nsf ert d e c o nt a mi n a nt s i n or g a ni q u e s v ers l e s ni v e a u x tr o p hi q u e s s u p éri e urs.  

 

I. 5. O bj e ctif s d e l a t h è s e et or g a ni s ati o n d u m a n u s crit  

A tr a v ers l’ ét at d e l’ art q ui vi e nt d’ êtr e r é alis é i ci, il a p p ar ait cl air q u e l e s ét u d e s s ur l' é c ol o gi e 

d e s  c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s  o nt  c o n n u  u n  d é v el o p p e m e nt  i m p or t a nt  c e s  d er ni èr e s 

a n n é e s a v e c d e n o u v ell e s a v a n c é e s t e c h ni q u e s. L e s n o u v ell e s t h é m ati q u e s d e r e c h er c h e e n 

li e n  a v e c  l e  r é c h a uff e m e nt  gl o b al  o u  l e s  mi cr o pl a sti q u e s  d a ns  l es  o c é a ns  et  l es  r é c e nt e s 

a v a n c é s d a ns l e s é q u e n ç a g e d e l’ A D N o nt p er mi s d’ a v oir a c c è s à u n gr a n d n o m br e d e d o n n é e s 

t a x o n o mi q u e s  et  ai nsi d e mi e u x  a p pr é h e n d er  l a  str u ct ur e,  l a  di v ersit é  et  l es  f o n cti o ns 

p ot e nti ell e s d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s d a ns l es o c é a ns. U n e q u e sti o n cl é e n é c ol o gi e 
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mi cr o bi e n n e  m ari n e  e st  d’i d e ntifi er  l e s  f a ct e urs  e n vir o n n e m e nt a u x  r e s p o ns a bl e s  d e s 

v ari ati o ns  s p ati al es  et  t e m p or ell e s  d e  l a  di v ersit é  et  d e  l a  c o m p ositi o n  d e s  c o m m u n a ut é s 

mi cr o bi e n n e s. L e s r el ati o ns e ntr e l e s v ari ati o ns d e c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al e s t ell es q u e l a 

s ali nit é, l a t e m p ér at ur e  o u l a pr of o n d e ur  p ar e x e m pl e , et l e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s , 

s o nt  tr è s  bi e n  d é crit es  d a ns  l a  litt ér at ur e.  C o ntr air e m e nt  a u x  é c os y st è m e s  t err e str e s,  l a 

c o ntri b uti o n  d e s  c o nt a mi n a nt s  c hi mi q u e s  d’ ori gi n e  a nt hr o pi q u e  à  l’ é c ol o gi e d e s 

c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s  m ari n e s  r e st e  l ar g e m e nt  i g n or é e.  Ai nsi,  l’i m p a ct  d e s 

c o nt a mi n a nt s m ét alli q u e s, n ot a m m e nt e n z o n e c ôti èr e , s ur l e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s 

pl a n ct o ni q u e s et d e bi ofil m r e st e tr è s p e u ét u di é. L‘i nfl u e n c e d e s c o nt a mi n a nt s et l a r é p o ns e 

d e s  c o m m u n a ut é s  mi s  e n  é vi d e n c e  s o nt  s o u v e nt  c o m pl e x e s  et  d é p e n d e nt  d u  t y p e  d e 

c o nt a mi n ati o n, d e l‘ e n vir o n n e m e nt et d u c o m p arti m e nt ét u di é. L a c o m pl e xit é à l a f ois d e s 

c o nt a mi n ati o ns  et  d e s  c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s  et  l e  m a n q u e  d’ ét u d e  d e  t err ai n  r e n d 

diffi cil e l a pr é di cti o n d’ u n e t e n d a n c e gl o b al e d u c o m p ort e m e nt d e s c o m m u n a ut é s f a c e à u n e 

c o nt a mi n ati o n m ét alli q u e.  

E n  p ar all èl e  d e s  ét u d e s  d e  t err ai n,  l e s  a p pr o c h e s  e x p éri m e nt al es  r é ali s é e s  a u 

l a b or at oir e  s o nt  n é c e s s air e s  p o ur  c o m pr e n dr e  l e s  pr o c e s s us  de  c o nt a mi n ati o n s p é cifi q u e s 

i m pli q u é s  d a ns  l es  r é p o ns e s d e s  c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s  o bs er v é s  s ur  l e  t err ai n. 

T o ut ef oi s,  c e s  ét u d e s  e n  c o n diti o ns  c o ntr ôl é e s  s o nt  s o u v e nt  tr è s  r é d u cti o n ni st e s,  a v e c 

s e ul e m e nt u n o u d e u x c o nt a mi n a nt s t e st és, o c c ult a nt ai nsi u n e gr a n d e p arti e d e s i nt er a cti o ns 

e ntr e  l e s  mi cr o or g a ni s m e s  o u  e ntr e  l e s  c o nt a mi n a nt s  et  l’i nfl u e n c e  d’ a utr e s  v ari a bl es 

e n vir o n n e m e nt al e s.  L a  gr a n d e  v ari ét é  d e s  p oll u a nt s  i n or g a ni q u e s  ( C d,  C u,  P b,  Z n)  pri s  e n 

c o m pt e i n di vi d u ell e m e nt ai nsi q u e l e s z o n e s d’ é t u d e s c o n d ui s e nt à d e s r é s ult at s v ari a bl es, 

p arf oi s c o ntr a di ct oir e s. C e ci p o urr ait êtr e e x pli q u é p ar l a c o m pl e xit é d e s pr o c e s s us e n j e u d a ns 

l e s  p h é n o m è n e s  d e  s p é ci ati o n,  d e  bi o di s p o ni bilit é,  d e  t o xi cit é  et  d e  r é p o ns e  d e s 

c o m m u n a ut é s.  C ett e  v ari a bilit é  p o u rr ait  s’ e x pli q u er  p ar  l e s  c ar a ct éri sti q u e s 

e n vir o n n e m e nt al e s i ntri ns è q u e s à l a z o n e d’ ét u d e m ai s a us si à l a v ari a bilit é s p ati o -t e m p or ell e, 

à l a di v ersit é g é n éti q u e et a u m o d e d e vi e d e s mi cr o or g a ni s m e s pr é s e nt d a ns l’ é c os yst è m e 

d’i nt ér êt  et  tr o p p e u s o u v e nt pri s e n c o m pt e d a ns l e s ét u d e s d’i m p a ct. 

U n e  m eill e ur e  c o m pr é h e nsi o n  d e s  eff et s  d e  l a  c o nt a mi n ati o n  e n  E T M s  s ur  l e s 

c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s p er m ettr a it a us si u n e m eill e ur e é v al u ati o n d u ri s q u e c a us é p ar 

l a c o nt a mi n ati o n m ét alli q u e d a ns l e s z o n e s c ôti èr es f ort e m e nt a nt hr o pi s é e s. Vi a l’ a d o pti o n 

d’ u n e  a p pr o c h e  h oli sti q u e  et  l’ utili s ati o n  d e s  t e c h ni q u e s  d e  s é q u e n ç a g e,  l a  r é p o ns e  d e s 
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c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s à u n e c o nt a mi n ati o n m ulti pl e a u x E T M s p o urr a êtr e ét u di é e. L e s 

o bj e ctifs  ét a nt  d e  m ettr e  e n  é vi d e n c e  d e s  v ari ati o ns  s p ati o -t e m p or ell e s  d e  di v ersit é  et  d e 

c o m p ositi o n d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s e n f o n cti o n d e s p ar a m ètr e s e n vir o n n e m e nt a u x 

d’ u n e  p art , et  d'i d e ntifi er  et  d e  hi ér ar c hi s er  l e s  f a ct e urs  e n vir o n n e m e nt a u x  n at ur el s  et 

a nt hr o pi q u e s  r é gi s s a nt  c e s  v ar i ati o ns  d’ a utr e  p art.  E nfi n,  e n  ci bl a nt  l e s  c o m m u n a ut é s 

mi cr o bi e n n e s  d a ns  d e u x  c o m p arti m e nt s,  pl a n ct o ni q u e s  et  a s s o ci é e s  à  u n e  s urf a c e,  n o us 

t e nt er o ns d e m ettr e e n é vi d e n c e l’i nfl u e n c e d u m o d e d e vi e s ur l’i m p a ct d’ u n e c o nt a mi n ati o n 

m ét alli q u e  a u  tr a v ers  d e s  m é c a ni s m e s  d e  r é si st a n c e  et  d e s  r é p o ns e s  t a x o n o mi q u e s  et 

f o n cti o n n ell e s a s s o ci é e s à c h a q u e c o m p arti m e nt. 

L e s  diff ér e nt s  c h a pitr e s  d e  c ett e  t h è s e  o nt  c o m m e  o bj e ctif  c o m m u n  d’ a p p ort er  d e 

n o u v ell e s  c o n n ai s s a n c e s  s ur  l e s  c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s  a y a nt  u n  m o d e  d e  vi e 

pl a n ct o ni q u e  o u  att a c h é  e n  r el ati o n  a v e c  u n e  m ulti c o nt a mi n ati o n  f ort e  e n  E T M s  d a ns  u n 

é c os y st è m e  m ari n  c ôti er.  Ai nsi,  l a  s uit e  d e  c e  m a n us crit  s e  d é cli n e  e n  6  c h a pitr e s,  p ar mi 

l e s q u els  4  s o nt  pr é s e nt é s  s o us  f or m e  d’ arti cl e s  s ci e ntifi q u e s,  a c c e pt és,  s o u mi s  o u  e n 

pr é p ar ati o n vi s a nt à ét off er l e s c o n n ai s s a n c e s a ct u ell e s s ur c e s uj et.  

- L e c h a pitr e II  d ét aill e l e s a p pr o c h e s d e t err ai n et e x p éri m e nt al es a p pli q u é e s d ur a nt c e 

tr a v ail d e t h ès e, ai nsi q u e l es diff ér e nt s p ar a m ètr e s m e s ur é s o u ét u di é s et l e s a n al y s es 

bi oi nf or m ati q u e s et st atisti q u e s utili s é e s.  

- L e c h a pitr e  III  pr é s e nt e  l e s  r é s ult at s  b a s és  s ur  pl usi e urs  c a m p a g n e s  d e  t err ai ns  et 

d’ e x p éri m e nt ati o ns a u l a b or at oir e. D a ns c e c h a pitr e, l e s li e ns e ntr e l a c o nt a mi n ati o n 

e n  E T M s  d a ns  l a  c ol o n n e  d’ e a u  et  l ’ a b o n d a n c e  et  l a  str u ct ur e  d e s  c o m m u n a ut é s 

ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s p ar c yt o m étri e e n fl u x  o nt ét é ét u di é s . 

- L e c h a pitr e  I V  e st  b a s é  s ur  u n e  ét u d e  d e  t err ai n c ar a ct éri s a nt  l’i m p a ct  d e  l a 

c o nt a mi n ati o n  e n  E T M s  s ur  l’ a b o n d a n c e  et  l a  str u ct ur e  d e s  c o m m u n a ut é s  d e 

pr o c ar y ot e s h ét ér otr o p h e s ( b a ct éri e s et ar c h é e s) et a ut otr o p h e s ( c y a n o b a ct éri e s) d e 

s urf a c e et d e f o n d d ét er mi n é s p ar c yt o m étri e e n fl u x et p ar m ét a b ar c o di n g . 

- L e c h a pitr e V  e st b a s é s ur l a m ê m e ét u d e d e t err ai n q u e d a ns l e c h a pitr e pr é c é d e nt, 

m ai s c ett e f oi s l a d e nsit é et l a str u ct ur e d e s c o m m u n a ut é s d e s bi ofil m s m ari ns l e l o n g 

d u gr a di e nt d e c o nt a mi n ati o n e n E T M s o nt ét é a n al y s é e s p ar q P C R et p ar l a t e c h ni q u e 

d e  s é q u e n ç a g e  afi n  d e  m ettr e  e n  é vi d e n c e  l es  f a ct e urs  e n vir o n n e m e nt a u x  cl é s 

str u ct ur a nt  l e s  c o m m u n a ut é s  d e  bi ofil m  m ais  a us si  l e urs  r el ati o ns  a v e c  l es 

c o m m u n a ut é s pl a n ct o ni q u e s.  
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- L e c h a pitr e VI  s’ arti c ul e  a ut o ur  d e  d e u x  e x p éri e n c e s  e n  m é s o c os m e s  a u  l a b or at oir e 

afi n d e m ettr e e n é vi d e n c e l e s eff et s s p é cifi q u e s d u C u, d u P b o u d’ u n c o c kt ail d e s d e u x 

c o n t a mi n a nt s  s ur  l e s  c o m m u n a ut é s  d e  pr o c ar y ot e s  pr o v e n a nt  d’ u n e  z o n e  tr è s  p e u 

c o nt a mi n é e et d e d ét er mi n er l e p ot e nti el a d a pt atif d e c e s c o m m u n a ut é s pr é -e x p os é e s 

f a c e à u n e n o u v ell e c o nt a mi n ati o n e n C u. 

- L e c h a pitr e VII  pr é s e nt e u n e di s c us si o n g é n ér al e a ut o ur d e s pri n ci p al e s c o n cl usi o ns 

q ui r e p os e nt s ur l e s r é s ult at s o bt e n us a u c o urs d e c e tr a v ail, ai nsi q u e l e s p ers p e cti v es 

d e r e c h er c h e q ui e n d é c o ul e nt.  

- L e s  d e u x  d er ni èr e s  p arti e s  d e  c e  m a n us crit  c orr e s p o n d e nt  a u x  r éf ér e n c e s 

bi bli o gr a p hi q u e s et a u x a n n e x e s c orr e s p o n d a nt s a u x diff ér e nt s arti cl e s pr é s e nt é s.  
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C H A PI T R E II.  M A T E RI E L S E T M É T H O D E S  

D a ns  c e  c h a pitr e,  l ’e ns e m bl e  d e s  m at éri el s  et  m ét h o d e s  utilis é s  a u  c o urs  d e s  ét u d e s 

c o nstit u a nt  c e  tr a v ail  d e  t h è s e  s o nt  pr é s e nt é s.  D a ns  u n  pr e mi er  t e m ps,  l es  sit e s  d e 

pr él è v e m e nt s, d ’i mm ersi o n ai nsi q u e l es s y st è m e s e x p éri m e nt a u x s o nt d é crit s. L e s pr ot o c ol e s 

d ét aill é s d u n ett o y a g e s p é cifi q u e d u m at éri el  a u r e g ar d d e s a n al y s e s d e m ét a u x tr a c e s , d e s 

pr él è v e m e nt s, d u c o n diti o n n e m e nt, et d u st o c k a g e d e c h a q u e é c h a ntill o n s o nt f o ur ni s d a ns 

l a s e cti o n M at éri els et m ét h o d e s et / o u d a ns l e m at éri el s u p pl é m e nt air e d e s diff ér e nt s arti cl e s 

q ui  c o m p os e nt  c ett e  t h è s e.  E ns uit e,  l e s  diff ér e nt s  p ar a m ètr e s  m e s ur é s  et  l e s  t e c h ni q u e s 

utili s é es  p o ur  c h a q u e  a n al y s e  s er o nt  pr é s e nt é s .  E nfi n,  l e s  tr ait e m e nt s  bi oinf or m ati q u e s 

a p pli q u é s  a u x  d o n n é e s  d e  s é q u e n ç a g e  et l e s  diff ér e nt e s  a n al ys e s st ati sti q u e s  r é ali s é e s  s ur 

l’e ns e m bl e d e s j e u x d e d o n n é e s  s er o nt d ét aill é s .  

II. 1. Pr é s e nt ati o n  d e s  sit e s  d e  pr él è v e m e nt,  d ’i m m er si o n  et  d e s  s y st è m e s

e x p éri m e nt a u x  

II. 1. 1. Sit e s d e pr él è v e m e nt  et d ’i m m er si o n

C e  tr a v ail  d e  t h è s e  a  ét é  c e ntr é  s ur  l e  sit e  at eli er  d e  l a  r a d e  d e  T o ul o n.  A u  c o urs  d e  2 

c a m p a g n e s d e t err ai n ( 1 7 f é vri er 2 0 1 4 et 1 6 f é vri er 2 0 1 5), d ’u n s ui vi m e ns u el ( d ’o ct o br e 2 0 1 2 

à  d é c e m br e  2 0 1 7),  d ’u n e  e x p éri m e nt ati o n i n  sit u d’ u n  m oi s  ( d u  1er  a u  2 8  j ui n  2 0 1 5)  et  d e 

pr él è v e m e nt s e n m er p o ur ali m e nt er d e s e x p éri e n c e s e n l a b or at oir e ( m ars 2 0 1 5, a vril 2 0 1 5, 

m ai 2 0 1 6 et m ai 2 0 1 7), d e s é c h a ntill o ns d ’e a u, d e bi ofil m et d e s é di m e nt o nt ét é c oll e ct é s 

d a ns l a r a d e d e T o ul o n à diff ér e nt s sit es  et s o nt d ét aill és d a ns l a Fi g ur e II- 1 et l e T a bl e a u 2.  
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T a bl e a u II- 1 D e s cri pti o n  d e s  sit e s  d e  pr él è v e m e nt  d a ns l a r a d e  d e T o ul o n  d ur a nt l e s  diff ér e nt e s  c a m p a g n e s  d e  t err ai n  o u  p o ur  l a  mi s e  e n  pl a c e  d e s  e x p éri m e nt ati o ns  e n 

l a b or at oir e. L e s ui vi D G T e st pr é s e nt é d a ns l’arti cl e 1  ( C h a pitr e III). L e s 2 m a p pi n g et l e mi cr o c os m e s o nt pr é s e nt é s d a ns l’articl e 2  ( C h a pitr e III). L’i m m er si o n e st pr é s e nt é e 

d a ns l e s arti cl e s 3 et 4 ( C h a pitr e I V et V, r e s p e cti v e m e nt). L e s m é s o c os m e s 1 et 2 s o nt pr é s e nt é s d a ns l’arti cl e 5 ( C h a pitr e VI). L e s sit e s e n gr as r e pr é s e nt e nt l e s sit e s utili s é s 

p o ur l e s c a m p a g n e s d e t err ai n o u l e s e x p éri m e nt ati o ns e n l a b or at oir e. 

Sit e  L o c ali s ati o n  L atit u d e  L o n git u d e  M a p pi n g 2 0 1 4  M a p pi n g 2 0 1 5  S ui vi D G T  I m m er si o n Mi cr o c os m e  M é s o c os m e 1  M é s o c os m e 2  

Cs  P R  4 3° 7' 1 9. 2 " N  5° 5 5' 2 9. 2 8 " E  X X      

MI S  P R  4 3° 7' 1 6. 8 " N  5° 5 4' 4 7. 5 2 " E  X X X X X   

E s  P R  4 3° 6' 1. 2 " N  5° 5 4' 4 5 " E  X X      

1 P R  4 3° 7' 1 0. 2 " N  5° 5 5' 4 8. 6 " E  X X      

1 p  P R  4 3° 6' 5 4 " N  5° 5 5' 4 0. 8 " E  X X      

Q N  P R  4 3° 6' 5 7 " N  5° 5 5' 5 1. 6 " E  X X X     

3 P R  4 3° 7' 1. 2 " N  5° 5 5' 3. 7 2 " E  X X      

4 P R  4 3° 6' 4 9. 2 " N  5° 5 4' 4 3. 5 6 " E  X X      

5 P R  4 3° 6' 4 3. 2 " N  5° 5 4' 4. 3 2 " E  X X      

6i nt  P R  4 3° 6' 4 8. 6 " N  5° 5 3' 3 1. 2 " E   X X     

6 e xt  P R  4 3° 6' 5 6. 2 8 " N  5° 5 3' 9. 6 " E   X X X   X 

7 _ 1  P R  4 3° 6' 2 1. 0 6 " N  5° 5 3' 3 0. 6 " E  X X      

7 _ 2  P R  4 3° 6' 9. 2 4 " N  5° 5 2' 5 7. 7 2 " E  X X      

8 P R  4 3° 6' 2 7. 7 2 " N  5° 5 4' 6. 1 8 " E  X X      

9 P R  4 3° 6' 2 0. 7 6 " N  5° 5 4' 3 7. 1 4 " E  X X      

1 0  P R  4 3° 6' 3 6. 2 4 " N  5° 5 4' 4 4. 7 " E  X X      

1 1  P R  4 3° 6' 3 5. 4 " N  5° 5 5' 1 5. 6 " E  X X      

1 2  P R  4 3° 6' 3 8. 8 8 " N  5° 5 5' 4 0. 8 " E  X X  X    
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1 3  P R  4 3° 6' 1 5 " N  5° 5 5' 0 " E  X X      

1 4 p  P R  4 3° 5' 4 5. 6 " N  5° 5 5' 4. 8 " E  X X      

L A Z  P R  4 3° 5' 2 2. 2 " N  5° 5 4' 4 0. 2 6 " E  X X X X   X 

1 6  P R  4 3° 5' 6. 6 " N  5° 5 4' 1 0. 2 " E  X X      

1 7  P R  4 3° 5' 1 0. 8 " N  5° 5 4' 4 3. 5 " E  X X      

1 8  P R  4 3° 5' 2 2. 2 " N  5° 5 5' 1 3. 2 " E  X X      

1 9 p  G R  4 3° 5' 2 2. 2 " N  5° 5 5' 1 3. 2 " E  X X      

S M S  G R  4 3° 4' 5 7 " N  5° 5 5' 3 9 " E  X X      

2 2  G R  4 3° 5' 5 8. 6 8 " N  5° 5 5' 4 1. 6 4 " E  X X      

2 3 p  G R  4 3° 6' 2 1. 6 " N  5° 5 6' 3 8. 7 6 " E  X X      

2 4  G R  4 3° 5' 4 6. 4 4 " N  5° 5 6' 2 8. 6 2 " E  X X      

2 5  G R  4 3° 5' 1 6. 8 6 " N  5° 5 6' 2 2. 6 8 " E  X X      

2 7  G R  4 3° 4' 5 0. 5 8 " N  5° 5 7' 3 2. 4 6 " E  X X      

2 8  G R  4 3° 5' 1 2. 4 2 " N  5° 5 7' 4 5. 4 2 " E  X X      

2 9  G R  4 3° 5' 4 6. 2 " N  5° 5 7' 1 5. 2 4 " E  X X      

3 0  G R  4 3° 6' 1 1. 0 4 " N  5° 5 7' 2 8. 4 4 " E  X X      

3 1  G R  4 3° 6' 9. 1 2 " N  5° 5 8' 1 3. 3 2 " E  X X      

3 2  G R  4 3° 5' 3 3. 5 4 " N  5° 5 8' 3 3. 1 2 " E  X X      

3 3  G R  4 3° 6' 5. 8 2 " N  5° 5 9' 1 9. 5 " E  X X      

3 4  G R  4 3° 5' 2 0. 4 6 " N  5° 5 9' 4 0. 0 2 " E  X X      

3 6  G R  4 3° 5' 3 7. 5 6 " N  6° 0' 3 9. 2 4 " E  X X      

3 7  G R  4 3° 5' 0. 6 " N  6° 0 ' 2 3. 4 6 " E X X      

4 1 p  G R  4 3° 4' 1 0. 4 4 " N  5° 5 7' 3 0. 9 " E  X X  X X X  

5 2  G R  4 3° 4' 3 9. 9 6 " N  5° 5 8' 4 0. 8 6 " E  X X      
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II. 1. 1. 1. S ui vi m e n s u el d e l a r a d e d e T o ul o n  : s ui vi D G T ( Arti cl e I, C h a pitr e III) 

U n s ui vi à l o n g -t er m e ( 5 a ns), d’o ct o br e 2 0 1 2 à  D é c e m br e 2 0 1 7 a ét é r é ali s é d a ns l a P R d e 

T o ul o n.  D ’o ct o br e  2 0 1 2  à  A o ût  2 0 1 4  p ui s  d e  F é vri er  2 0 1 6  à  D é c e m br e  2 0 1 7,  l e  s ui vi  a  ét é 

r é ali s é s ur 4 sit es. U n ci n q ui è m e sit e d e pr él è v e m e nt a ét é aj o ut é e ntr e S e pt e m br e 2 0 1 4 et 

J a n vi er  2 0 1 6,  afi n  d’ét u di er  l ’i nfl u e n c e  d u  st o c k a g e  d e  s é di m e nt s  i ss us  d’o p ér ati o ns  d e 

dr a g a g e d a ns l a r a d e d e T o ul o n. L e s 4 sit e s p er m a n e nt s ét ai e nt L A Z ( o u Pt 1 5), Q N, MI S et 6 e xt. 

L e sit e L A Z ( o u Pt 1 5) e st d a ns l a b ai e d u L a z ar et, pr o c h e d e s f er m e s a q u a c ol e s. L e sit e Q N e st 

sit u é à c ôt é  d u  q u ai  N o ël,  pr o c h e  d e  l a  c o nstr u cti o n  d ’u n  n o u v e a u  q u ai  i m pli q u a nt  u n e 

o p ér ati o n d e dr a g a g e. L e sit e MI S e st sit u é d a ns l a d ars e Mi s si es s y d a ns l a z o n e milit air e, à 

l’e ntr é e d e s q u ais d ’a c c u eil et d ’e ntr eti e n d e s o us - m ari ns à pr o p ul si o n n u cl é air e. L e sit e 6 e xt 

e st  sit u é  d a ns  l e  c a n al  S uffr e n,  d a ns  l a  z o n e  milit air e.  E nfi n,  l e  ci n q ui è m e  sit e  t e m p or air e 

a p p el é 6i nt ét ait a us si sit u é d a ns l e c a n al S uffr e n. Il ét ait sit u é d a ns u n e z o n e f er m é e, d éli mit é e 

p ar u n e j u p e g é ot e xtil e r et e n a nt l es s é di m e nt s et l ’e a u e n vir o n n a nt e. A l ’i nt éri e ur d e c ett e 

z o n e  ét a n c h e,  d e s  s é di m e nt s  pr o v e n a nt  d ’o p ér ati o ns  d e  dr a g a g e  s ur  l e  p oi nt  Q N  ét ai e nt 

d é p os é s r é g uli èr e m e nt.  

 

II. 1. 1. 2. C a m p a g n e s d e t err ai n  : m a p pi n g ( Arti cl e 2, C h a pitr e III) 

D e u x c a m p a g n e s d e pr él è v e m e nt à h a ut e fr é q u e n c e s p ati al e o nt ét é r é ali s é e s l e 1 7  f é vri er 

2 0 1 4 et l e 1 6 f é vri er 2 0 1 5, s ur 4 1 et 4 3 sit e s, r e s p e cti v e m e nt, p er m ett a nt d e c o u vrir l a t ot alit é 

d e  l a  r a d e  d e  T o ul o n  et  l ’e ss e nti el  d e s  s o ur c e s  p o n ct u ell e s  d e  c o nt a mi n a nt s.  E n  2 0 1 4, 

l’é c h a ntill o n n a g e a ét é r é ali s é s ur 2 4 sit e s d a ns l a P R et 1 7 d a ns l a G R et e n 2 0 1 5 s ur 2 6 sit e s 

d a ns  l a  P R  et  1 7  d a ns  l a  G R.  L e s  d e u x  p oi nts  s u p pl é m e nt air e s  e n  2 0 1 5  c orr e s p o n d e nt  a u x 

p oi nt s 6i nt et 6 e xt d é crit s pr é c é d e m m e nt.  

 

II. 1. 1. 3. I m m er si o n i n sit u ( Pr oj et P R E V E N T) ( Arti cl e s 3 et 4, C h a pitr e s I V et V) 

U n s ui vi à m o y e n t er m e ( 1 m oi s), d u 1 er  a u 2 8 j ui n 2 0 1 5 a ét é r é ali s é à 5 sit e s. L e s sit e s o nt ét é 

s él e cti o n n é s p o ur êtr e r e pr é s e nt atifs d u gr a di e nt d e c o nt a mi n ati o n q ui a ét é mi s e n é vi d e n c e 

p ar d e s ét u d e s a nt éri e ur e s ( T e s si er e t al., 2 0 1 1; J e a n et al. , 2 0 1 2) et l e s d e u x m a p pi n g s d é crit s 
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pr é c é d e m m e nt  d a ns l a r a d e d e T o ul o n , et r é ali s és a v a nt c e s ui vi. Ai nsi, l e p oi nt 4 1 p, sit u é à 

l’e xt éri e ur d e l a G R et o u v ert s ur l a M é dit err a n é e a ét é l e sit e utili s é d a ns c e s ui vi c o m m e l e 

sit e  d e r éf ér e n c e tr è s p e u c o nt a mi n é. L e p oi nt 1 2 ( Pt 1 2) e st u n sit e i nt er m é di air e e n t er m e s 

d e c o nt a mi n ati o n, t o ut c o m m e l e Pt 1 5 ( o u L A Z) d éj à pr é s e nt é. L e p oi nt 1 2 e st sit u é d a ns l a 

P R, s ur l e p as s a g e d e s b at e a u x d e cr oi si èr e C orsi c a F err y et d e s n a v ett e s p e r m ett a nt l a li ais o n 

e ntr e l e p ort  d e S ai nt -M a n dri er et l e  p ort d e T o ul o n, n ot a m m e nt. Bi e n  q u e c e s d e u x sit e s 

s oi e nt c o nsi d ér é s t o us l e s d e u x c o m m e d e s sit e s i nt er m é di air e s, l es pr e s si o ns a nt hr o pi q u e s 

s’ e x er ç a nt s o nt diff ér e nt e s  : a u Pt 1 2 l e s pr e s si o ns s o nt pri n ci p al e m e nt li é e s a u tr afi c m ariti m e 

et à l a r e mi s e e n s us p e nsi o n d e s é di m e nt d a ns l a c ol o n n e d ’e a u , al ors q u ’a u Pt 1 5 l e s pr e s si o ns 

s o nt li é e s à l ’a q u a c ult ur e. E nfi n, l e s sit e s MI S et 6 e xt, d éj à pr é s e nt é s , s o nt sit u é s d a ns l a P R et 

c orr e s p o n d e nt à d e u x  sit e s tr è s c o nt a mi n é s d a ns l a r a d e d e T o ul o n.  

 

II. 1. 2. S y st è m e s e x p éri m e nt a u x  

II. 1. 2. 1. E x p éri e n c e s e n mi cr o c o s m e s ( Arti cl e 1, C h a pitr e III)  

D e u x e x p éri e n c e s e n mi cr o c os m e s e n c o n diti o ns c o ntr ôl é e s o nt ét é r é ali s é e s a u c o urs d e c e 

tr a v ail  d e  t h è s e  et  o nt  p er mi s  d e  t e st er  la  r é p o ns e  d e s  c o m m u n a ut é s  ultr a pl a n ct o ni q u e s 

a ut otr o p h e s et h ét ér otr o p h e s d ’u n sit e p e u c o nt a mi n é à u n e c o nt a mi n ati o n m ét alli q u e. P o ur 

r é ali s er  c e s  mi cr o c os m e s,  d e u x  e a u x  d e  m er  c hi mi q u e m e nt  c o ntr a st é e s  et  u n e  c ar ott e  d e 

s é di m e nt o nt ét é pr él e v é s. L ’e a u d e  m er p e u c o nt a mi n é e a ét é pr él e v é e a u p oi nt 4 1 p al ors 

q u e l ’e a u d e m er c o nt a mi n é e et l a c ar ott e d e s é di m e nt o nt ét é pr él e v é s a u p oi nt MI S. L ’e a u 

d e m er utili s é e p o ur r é ali s er l e s mi cr o c os m e s à pr é al a bl e m e nt ét é filtr é e s ur u n filtr e d e 1 0 

µ m, afi n d ’éli mi n er l es or g a ni s m es br o ut e urs. D e s t e st s pr éli mi n air e s a v ai e nt d é m o ntr é q u e 

l a pr é s e n c e d’or g a ni s m es br o ut e urs, m ê m e e n tr è s f ai bl e n o m br e ( q u el q u e s i n di vi d us) l ors q u e 

l a pr éfiltr ati o n n’e st p as effi c a c e à 1 0 0 % e ntr aî n ait u n e p ert e i m p ort a nt e et r a pi d e ( e n m oi ns 

d e  4 8 h)  d e  l ’a b o n d a n c e  d e s  c o m m u n a ut é s  ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s  ( c o m m u ni c ati o n 

p ers o n n ell e). L e s  mi cr o c os m e s  o nt  ét é  pr é p ar é s  d a ns  d e s  b o ut eill e s  F E P  ( « Fl u ori n at e d 

et h yl e n e pr o p yl e n e  », N al g e n e) tr a ns p ar e nt e s d e 1 litr e ( Fi g ur e II- 2). L’utili s ati o n d e b o ut eill es 

F E P  e m p ê c h e  l ’a ds or pti o n  d e s  m ét a u x  s ur  l e s  p ar oi s  d e s  b o ut eill e s  et  p er m et  d o n c  d e 

c o ns er v er  l e s  c o n c e ntr ati o ns  e n  E T M  v o ul u e s  d a ns  c h a q u e  c o n diti o n.  U n e  f oi s  t o us  l e s 

mi cr o c os m e s pr é p ar é s, l e s b o ut eill es o nt ét é pl a c é e s d a ns u n e c h a m br e d e c ult ur e ( S nij d ers 
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S ci e ntifi c) à 2 0° C et s o u mi s es à u n c y cl e j o ur/ n uit d e 1 2 h / 1 2 h, a v e c u n é cl air e m e nt l u mi n e u x 

d e 5 1. 3  µ m ol. m 2 . s- 1 d ur a nt l a t ot alit é d e l ’e x p éri e n c e.  

 

 

Fi g ur e II- 2 Mi cr o c os m e i nst all é e n l a b or at oir e d a ns  u n e c h a m br e d e c ult ur e.  

L a pr e mi èr e e x p éri e n c e s’ e st d ér o ul é e e ntr e l e 3 m ars et l e 2 7 m ars 2 0 1 5 ( 2 4 j o urs). 

Ell e a c o nsi st é e n 5 c o n diti o ns  : u n c o ntr ôl e e a u d e m er p e u c o nt a mi n é e ( 4 1 p), u n c o ntr ôl e 

e a u d e m er c o nt a mi n é e ( MI S), u n aj o ut artifi ci el d’ E T M d a ns l’ e a u d e m er p e u c o nt a mi n é e 

( 4 1 p + E T M), u n aj o ut d’ E T M et d e nitr at e s d a ns l’ e a u d e m er p e u c o nt a mi n é e ( 4 1 p + E T M + 

N O #
$ , et u n m él a n g e d ’e a u d e m er p e u c o nt a mi n é e et c o nt a mi n é e ( 4 1 p + MI S).  

L a d e u xi è m e e x p éri e n c e s ’e st d ér o ul é e e ntr e l e 1 6 a vril et l e 1 2 m ai 2 0 1 5 ( 2 7 j o urs). 

Ell e a c o nsi st é e n 3 c o n diti o ns  : u n c o ntr ôl e e a u d e m er p e u c o nt a mi n é e ( 4 1 p), u n aj o ut d’e a u 

d e m er c o nt a mi n é e p ar l a r e mi s e e n s us p e nsi o n d e s é di m e nt s c o nt a mi n é s ( 4 1 p + El utri at) et 

u n  aj o ut  d ’E T M  d a ns  d e  l ’e a u  p e u  c o nt a mi n é e  ( 4 1 p  +  E T M).   L a  pr é p ar ati o n  d e l’él utri at  a 

c o nsi st é à m ettr e e n c o nt a ct d ur a nt 2 4 h et s o us a git ati o n, l a c o u c h e d e s urf a c e d e s s é di m e nt s 

( 0-2 c m) a v e c d e l ’e a u d e m er c o nt a mi n é e d e MI S, afi n d ’i mit er u n e r e mi s e e n s usp e nsi o n  d e 

s é di m e nt s c o nt a mi n és d a ns l a c ol o n n e d ’e a u.  
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II. 1. 2. 2. E x p éri e n c e s e n m é s o c o s m e s ( Pr oj et I M P R E CI) ( Arti cl e 5, C h a pitr e VI)  

U n  s y st è m e  e x p éri m e nt al  d e  pl us  gr a n d e  e n v er g ur e  a  ét é  utili s é  a u  c o urs  d e  d e u x 

e x p éri m e nt ati o ns si m ul a nt d e s p h é n o m è n e s d e c o nt a mi n ati o n d ’e a u d e m er p ar d u C u et / o u 

d u P b. L e s eff et s s p é cifi q u e s d e c e s e x p ositi o ns s ur d e s c o m m u n a ut é s d’ ultr a pl a n ct o n et d e 

bi ofil m mi cr o bi e n o nt ai nsi ét é é v al u é s. C e di s p ositif a r e p os é s ur l ’utilis ati o n d e 1 2 bi d o ns 

L D P E ( N al g e n e) r e m plis a v e c 2 0 litr e s d ’e a u pr é al a bl e m e nt filtr é e a v e c u n filtr e P ol y c a p 5 -1 0 

µ m ( W h at m a n) p er m ett a nt d e c o m p ar er 4 c o n diti o ns e x p éri m e nt al e s e n tri pli c ats ( Fi g ur e II- 3). 

L a pr éfiltr ati o n a p er mi s d’ éli mi n er l ’e s s e nti el d e s or g a ni s m e s br o ut e urs d e l ’ ea u utili s é e p o ur 

l a mi s e e n pl a c e d e s m é s o c os m es. 

 

 

Fi g ur e II- 3 Di s p ositif e x p éri m e nt al e n m é s o c os m e s. A  : V u e d e d e v a nt d u m é s o c os m e o u v ert. B : V u e arri èr e d u 

m é s o c os m e. C  : V u e d u m é s o c os m e  o u v ert a v e c l e s bi d o ns d e 2 5 litr e s. D  : V u e d e d e v a nt d u m é s o c os m e f er m é 

a v e c l e s  4  bi d o ns  d ’ali m e nt ati o n  d e  5 0 litr e s. E  :  V u e  o u v ert e  d u m é s o c os m e  a v e c l e s  n é o ns  é cl air é s.  F : V u e 

o u v ert e d u m é s o c os m e a v e c u n z o o m s ur u n bi d o n d ’ali m e nt ati o n et u n n é o n é cl air é.  

Afi n d e  g ar a ntir  l ’a bs e n c e  d e  c o nt a mi n ati o n  e n  E T M  l ors  d e  l ’ éc h a ntill o n n a g e,  d u 

tr a nsf ert  d’e a u  et  d e  l ’i n c u b ati o n,  d e  n o m br e us e s  pré c a uti o ns  o nt ét é  pri s e s.  L e s 

pr él è v e m e nt s  d ’e a u  d e  m er  o nt ét é  r é ali s é s à  l’ ai d e   d’u n e  p o m p e à m e m br a n e  e n  t é fl o n 

( A sti P ur e II), c o n n e cté e à d e s t u y a u x e n t éfl o n. L es bi d o ns d e st o c k a g e ai nsi q u e l e m at é ri el d e 

A

B

C

D

E

F
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filtr ati o n é t ai e nt a us si e n téfl o n o u e n L D P E. L e s m é s o c os m e s e u x - m êm e s, ai nsi q u e t o ut l e 

s y st è m e d ’ali m e nt ati o n, d ’ év a c u ati o n et d ’i m m ersi o n (t u y a u x, s u p p ort s d e pl a q u e s d e bi ofil m 

et  d e  D G T) é t ai e nt  c o nstit ué s  d e  m at é ri a u x  si mil air e s  (téfl o n,  H/ L D P E  o u  pl e xi gl as s). 

L'i nt é gr alit é d u  m at é ri el  utilisé a  s u bi  u n  pr ot o c ol e  d e  d é c o nt a mi n ati o n  a d a pt é a u x  tr a c e s 

m ét alli q u e s d o nt l es d ét ail s s o nt f o ur ni s d a ns l’arti cl e  5  (s e cti o n m at éri el s et m ét h o d e s o u 

m at éri el s s u p pl é m e nt air es) . Afi n d e li mit er l a c o nt a mi n ati o n d e s bi d o ns p ar v oi e a éri e n n e, 

u n e e n c ei nt e d e c o nfi n e m e nt cl os e l e s e nt o ur a nt a ét é i nst allé e, et l e s e x p é ri m ent ati o ns s e 

d é r o ul ai e nt d a ns u n e s all e dé di é e. E nfi n, l e r e n o u v ell e m e nt d ’e a u d ’u n e c o n diti o n d o n n é e e st 

a s s ur é vi a d e l ’e a u d u m ê m e sit e, pr é l e vé e et st o c k é e d e l a m ê m e f a ç o n p o ur n e p a s m o difi er 

l e s c o n c e ntr ati o ns e n E T M a u c o urs d e l’e x p éri e n c e. L a t e m p é r at ur e d e l’air et d e l ’e a u l ors d e 

l’e x p éri m e nt ati o n  ét ait m ai nt e n u e st a bl e et trè s pr o c h e d e c ell e m e s ur é e i n sit u à l a mê m e 

p é ri o d e grâ c e à u n cli m ati s e ur di m e nsi o n n é p o ur l a s all e o ù s e dé r o ul ai e nt l es e x p éri e n c e s. L a 

pr e mi èr e a n n é e, u n e t e m p ér at ur e m o y e n n e d e l ’air d e 1 9 ± 1. 6° C à l’ e xt éri e ur et d e  2 3 ± 1. 5 ° C 

à l’i nt éri e ur d u m é s o c os m e o nt ét é m ai nt e n u e s d ur a nt t o ut e l a d ur é e d e l’e x p éri m e nt ati o n. 

L a d e u xi è m e a n n é e, u n e t e m p ér at ur e m o y e n n e d e l ’air d e 1 9  ± 2. 2 ° C à l’ e xt éri e ur et d e 2 2  ± 

2. 0° C  à  l’i nt éri e ur  d u  m é s o c os m e  o nt ét é  m ai nt e n u e s d ur a nt  t o ut e  l a  d ur é e  d e 

l’e x p éri m e nt ati o n  P o ur  q u e  c ett e  cli m atis ati o n  s oit  effi c a c e à  l’ i nté ri e ur  d e  l’e n c ei nt e 

e x p é ri m e nt al e,  u n  s y stè m e  d e  v e ntil ati o n  m u ni  d e  filtr e s à p arti c ul es  f a cilit ait  l e 

r e n o u v ell e m e nt d’air a ut o ur d e s m é s o c os m e s t o ut e n li mit a nt l a c o nt a mi n ati o n e n E T M p ar 

l e s p arti c ul es at m os p héri q u e s. L a q u alit é d e  l a l u miè r e  e n  s urf a c e  d e s  bi d o ns  a ét é c h oi si e  

p o ur  s e  r a p pr o c h er  a u  m a xi m u m  d e s  c o n diti o ns  n at ur ell e s  vi a  l ’utilis ati o n  d e  n é o ns 

d’ a q u ari o p hili e  à  s p e ctr e l u mi n e u x c o m pl et.  L ’i nt e nsit é  l u mi n e us e  i n ci d e nt e  et  l a 

p h ot o p éri o d e o nt ét é c h oi si es p o ur s e r a p pr o c h er l e pl us p os si bl e d e s c o n diti o ns utili s é e s p o ur 

l e s  mi cr o c os m e s  pr é c é d e m m e nt  d é crit s,  s oit 5 1. 3  µ m ol. m 2 .s- 1 et  u n  c y cl e  j o ur/ n uit  d e 

1 4 h/ 1 0 h.  Afi n  d ’ évit er  u n é p ui s e m e nt  r a pi d e  d e s  r e s s o ur c e s  n utriti v e s,  u n e  ali m e nt ati o n 

c o nti n u e e n e a u vi a u n e p o m p e p é ri st alti q u e à 1 2 c a n a u x ( Mi ni p ul s E v ol uti o n, Gils o n) r é gl é e 

à  u n  d é bit  d e  1   m L. mi n- 1 p er m ett ait  d e  r e n o u v el er  5 0 %  d u  v ol u m e  d e s  m é s o c os m e s  p ar 

s e m ai n e. L ’e a u s er v a nt à c ett e ali m e nt ati o n pr o v e n ait d u m ê m e é c h a ntill o n n a g e, p er m ett a nt 

d e li mit er a u m a xi m u m l a v ari ati o n d a ns l e t e m ps d e s c o n diti o ns n utriti v e s d a ns c ett e e a u 

d’ ali m e nt ati o n.  D e  pl us,  l ’e a u  d ’ali m e nt ati o n é t ait  filtré e à  0, 2 µ m (s ur  P ol y c a p  1 5 0 T F, 

W h at m a n)  a pr è s  s o n  prél è v e m e nt  e n  m er,  afi n  d e  li mit er  u n  a p p ort  e xt er n e  d e 

mi cr o or g a ni s m e s d a n s l e s bi d o ns et d’é vit er u n e é v ol uti o n tr o p i m p ort a nt e d e l a c hi mi e d e 
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c ett e e a u a v a nt s o n utili s ati o n. L e s a n al ys e s e n c yt o m étri e e n fl u x o nt m o ntr é q u e l’ a b o n d a n c e 

d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s d a ns c e s e a u x d e r é ali m e nt ati o n filtr é e s ur 0 ,2 µ m n e r e st ait  

p a s n ull e m ais t o ut d e m ê m e tr è s i nf éri e ur e à l ’a b o n d a n c e d e s c o m m u n a ut é s d a ns l e s bi d o ns 

e x p éri m e nt a u x  ( m oi ns  d e  3 0 %  d e  l’ a b o n d a n c e  t ot al e  d a ns  l e s  c o n diti o ns) ( c o m m u ni c ati o n 

p ers o n n ell e).  U n  s y st è m e  d ’a git ati o n  m a g n é ti q u e  p er m ett ait  d e  m ai nt e nir  u n e  t urb ul e n c e 

d a ns  c h a q u e  bi d o n, é vit a nt  u n e  s é di m e nt ati o n  tr o p  i m p ort a nt e  d e s  p arti c ul e s  et / o u  d e 

mi cr o or g a ni s m e s a u f o n d d e s bi d o ns. L e s b arr e a u x ai m a nt é s utilis é s é t ai e nt té fl o né s, afi n d e 

li mit er l a c o nt a mi n ati o n e n E T M d e s mé s o c os m e s. E nfi n, u n e a é r ati o n artifi ci ell e a ét é mis e 

e n  pl a c e  p o ur é vit er  t o ut e  d é s o x y g é n ati o n  d u  mili e u.  L ’air  a m bi a nt  a p p ort é d a ns  l e s 

m é s o c os m e s é t ait  filtré p ar  d e s  m e m br a n e s  e n  t é fl o n  d e  0,2  μ m  afi n  d e  li mit er  t o ut e 

c o nt a mi n ati o n e n E T M p ar d e s p o us si è r e s at m os p hé ri q u e s, p ui s s at uré e e n e a u p o ur li mit er 

l'é v a p or ati o n. D e s pl a q u e s e n p ol y c ar b o n at e pr é al a bl e m e nt s a bl é e s et n ett o y é e s s ui v a nt u n 

pr ot o c ol e ri g o ur e u x o nt ét é fi x é e s à d e s b arr e s d e  pl e xi gl as s et i m m er g é e s d a ns c h a q u e bi d o n 

a u d é b ut d e s d e u x e x p éri e n c e s e n m é s o c os m e s afi n d e p er m ettr e l a f or m ati o n d ’u n bi ofil m 

mi cr o bi e n.  

L a pr e mi èr e e x p éri e n c e s’ e st d ér o ul é e e ntr e l e 1 0 m ai et l e 1 7 j ui n 2 0 1 6 ( 2 5 j o urs). Ell e 

a c o nsi st é e n 4 c o n diti o ns  : c o ntr ôl e e a u d e m er tr è s p e u c o nt a mi n é e ( 4 1 p), aj o ut d e d e C u 

p o ur att ei n dr e 1 5 0 n M ( 4 1 p + C u), aj o ut d e P b p o ur att ei n dr e 7 n M ( 4 1 p + P b) et aj o ut d e C u 

et P b p o ur att ei n dr e 1 5 0 n M et 7 n M, r e s p e cti v e m e nt ( 4 1 p + C u + P b). C e s c o n c e ntr ati o ns o nt 

ét é c h oi si es p o ur mi m er l e s m a xi m a o bs er v é s d a ns l a r a d e d e T o ul o n.  

L a d e u xi è m e e x p éri e n c e s’ est d ér o ul é e e ntr e l e 2 m ai et l e 1 2 j ui n 2 0 1 7 ( 2 5 j o urs). Ell e 

a c o nsi st é e n 4 c o n diti o ns  : c o ntr ôl e e a u c o nt a mi n é e d e f a ç o n i nt er m é di air e ( L A Z), aj o ut d e 

C u  d a ns  u n e e a u  c o nt a mi n é e  d e  f a ç o n  i nt er m é di air e  p o ur  att ei n dr e  1 5 0  n M  ( L A Z  +  C u), 

c o ntr ôl e e a u d e m er tr è s c o nt a mi n é e ( 6 e xt) et aj o ut d e C u d a ns u n e e a u tr è s c o nt a mi n é e p o ur 

att ei n dr e 1 5 0 n M ( 6 e xt + C u).  

 

II. 2. L e s p ar a m ètr e s m e s ur é s  

L e s pr él è v e m e nts d e s é c h a ntill o ns d’ e a u, d e s é di m e nt et d e bi ofil m p o ur l e s a n al y s es p h y si c o -

c hi mi q u e s,  bi ol o gi q u e s  et  l a  mis e  e n  pl a c e  d es  e x p éri m e nt ati o ns  e n  mi cr o c os m e s  et  e n 

m é s o c os m e s , ai nsi  q u e  l e s  diff ér e nt s  tr ait e m e nt s  a s s o ci é s , s o nt  d ét aill és  d a ns  l e s  s e cti o ns 
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m at éri els et m ét h o d e s o u  d a ns l e m at éri el s u p pl é m e nt air e d e s arti cl es pr é s e nt é s d a ns c ett e 

t h è s e. D a ns c ett e p arti e, l es diff ér e nt s p ar a m ètr e s p h y si c o-c hi mi q u e s et bi ol o gi q u e s m es ur é s 

et l a o u l e s m ét h o d e s utili s é es p o ur c h a q u e p ar a m ètr e  s o nt li st és . 

 

II. 2. 1. C ar a ct éri s ati o n p h y si c o -c hi m i q u e d e s é c h a ntill o n s pr él e v é s 

II. 2. 1. 1. M e s ur e s i n sit u d e s c ar a ct éri sti q u e s p h y si c o -c hi mi q u e s d e l ’e a u  

L e s  c ar a ct éri sti q u e s  p h y si c o- c hi mi q u e s  i n cl u a nt  l a  t e m p ér at ur e  (° C),  l ’o x y g è n e  di ss o us 

( c o n c e ntr ati o n e n m g. L- 1 et s at ur ati o n e n %), l e p H, l a s ali nit é, l a t ur bi dit é et l a c o n c e ntr ati o n 

e n c hl or o p h yll e a  ( µ g. L- 1) d a ns l a c ol o n n e d’e a u s ur l e s diff ér e nt s sit e s é c h a ntill o n n é s o nt ét é 

m e s ur é s p ar u n e s o n d e m ulti p ar a m ètr e s ( H y dr ol a b D S 5, O T T). L e s p ar a m ètr e s d e l’ e a u d a ns 

l e s diff ér e nt e s c o n diti o ns e x p éri m e nt al e s e n la b or at oir e o nt ét é m e s ur é s a v e c d e u x s o n d e s  : 

u n e  s o n d e  m ulti p ar a m ètr e s H Q 4 0 d  ( H a c h)  p o ur  l a  t e m p ér at ur e  et  l e  p H  et  u n e  s o n d e 

L D O 1 0 1 0 5 ( H a c h) p o ur l’ o x y g è n e dis s o us.  

 

II. 2. 1. 2. A n al y s e s d e s c o n c e ntr ati o n s e n él é m e nt s tr a c e s m ét alli q u e s  

L e s c o n c e ntr ati o ns e n C d, C u, P b et Z n t ot al e s ( e a u x n o n filtr é e s) et di ss o ut e s ( e a u x filtr é es s ur 

0, 2 µ m) o nt ét é m e s ur é e s p ar v olt a m étri e ( D P A S V p o ur «  Diff er e nti al p ul s e a n o di c stri p pi n g 

v olt a m m etr y  ») a u l a b or at oir e MI O  p ar l e Dr. C é dri c G ar ni er . L e s m e s ur e s o nt ét é r é ali s é e s à 

l’ai d e d ’u n s y st è m e a ut o m ati s é b a s é s ur u n p a s s e ur d ’é c h a ntill o n, 5 p o m p e s C a vr o X E 1 0 0 0 

p o ur l ’aj o ut d e s st a n d ar ds, u n p ot e nti ost at A ut ol a bIII ( E c o C h e mi e) et u n e bill e d e m er c ur e 

V A 6 6 3  ( M etr o h m),  l e  t o ut  c o ntr ôl é  p ar  l e  l o gi ci el  G P E S  4. 9  ( E c o C h e mi e).  L e s  d é t ails  s ur 

l’i nstr u m e nt ati o n,  l es  c o n diti o ns  d’a n al ys e s  et  l e  tr ait e m e nt  d e s  d o n n é e s  s o nt  f o ur ni s  p ar 

O urs el et al.  ( 2 0 1 3) et C i n dri ć et al.  (2 0 1 5)  et d a ns l e s arti cl e s  1, 2, 3 et 5  (s e cti o n m at éri el s et 

m ét h o d e s o u m at éri el s s u p pl é m e nt air e s). 

Afi n  d ’a v oir  u n  j e u  d e  d o n n é e s  e n vir o n n e m e nt al e s  pl us  c o ns é q u e nt,  e n  pl us  d e s 

c o n c e ntr ati o ns e n E T M t ot al e s et di ss o ut e s, l es c o n c e ntr ati o ns l a bil es à p artir d e s él u ats d e s 

D G T ( p o ur «  diff usi v e gr a di e nt i n t hi n fil m  ») o nt ét é m e s ur é e s p ar H R I C P -M S ( p o ur «  Hi g h 

R e s ol uti o n I n d u cti v el y C o u pl e d Pl as m a -M a ss S p e ctr os c o p y  », El e m e nt 2, T h er m o Fi n ni g a n). 

L’ a n al ys e d u P b l a bil e d a ns l e s él u ats d e s  D G T p o ur l ’arti cl e 2  a ét é r é ali s é e p ar s p e ctr os c o pi e 
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d' a bs or pti o n  at o mi q u e  ( V ari a n,  A A  2 4 0 Z)  p ar  f o ur  gr a p hit e  ( V ari a n,  G T A 1 2 0)  a u  L A S E M 

( L A b or at oir e d e S ur v eill a n c e, d’a n al y s e et d ’E x p erti s e d e l a M ari n e) à T o ul o n. D a ns l e c a dr e d e 

l’i m m ersi o n  P R E V E N T  (arti cl e  4) ,  u n  l ar g e  é v e nt ail  d’él é m e nts  a  ét é  a n al ys é  a v e c  c ett e 

t e c h ni q u e : A g, Al, A s, B a, B e, Bi, C d, C o, Cr, C s, C u, F e, Li, M n, M o, Ni, P b, R b, S b, S e, S n, Sr, Ti, 

Tl, U, V et Z n a u R u đ er B oš k o vi ć I nstit ut ( R BI) d e Z a gr e b ( Cr o ati e) p ar l e Dr. D ari o O m a n o vi ć.  

L’ utilis ati o n d e s D G T e st u n e t e c h ni q u e d ’ éc h a ntill o n n a g e p a s sif i n sit u d o nt l e pri n ci p e 

r e p os e s ur l a diff usi o n d e s E T M li br e s o u f ai bl e m e nt c o m pl e x é s à tr a v ers u n g el diff usif j us q u’ à 

u n e p h a s e r é c e ptri c e à l a q u ell e il s s e fi x e nt. L’a v a nt a g e d e l ’utili s ati o n d e s D G T e st l ’i nt é gr ati o n 

d e s v ari ati o ns d e s p é ci ati o n et d e c o n c e ntr ati o n p e n d a nt l a p éri o d e d ’é c h a ntill o n n a g e et d e 

st o c k a g e ( L e a d et  al. ,  1 9 9 7).  D e  pl us  gr â c e  à  c ett e  t e c h ni q u e  il  e st  p os si bl e  d e  m e s ur er  l a 

c o n c e ntr ati o n d e pl usi e urs m ét a u x e n m ê m e t e m ps. D a ns n otr e c a s, l e s D G T o nt ét é i m m er g é s 

p e n d a nt 1 m oi s d ur a nt l e q u el il s o nt a c c u m ul é l es E T M. Il s o nt e ns uit e ét é r é c u p ér é s et l e s 

E T M  ci bl e s  o nt  ét é  e xtr ait s  e n  l a b or at oir e  a v a nt  d ’ êtr e  a n al y sé s.  L ’a n al y s e  p er m et  al ors 

d’ o bt e nir  u n e  c o n c e ntr ati o n  m o y e n n e  d e s él é m e nt s  ci bl e s  s ur  l a  d ur é e  d ’e x p ositi o n  d e s 

é c h a ntill o n n e urs. L e s d ét ails d e c e s a n al y s es s o nt pr o p os é s p ar D a n g, T e s si er, et al.  (2 0 1 4 ) et 

Ci n dri ć et al.  (2 0 1 7)  et d a ns l e s arti cl e s 2 et 5  (s e cti o n m at éri el s et m ét h o d e s o u m at éri el s 

s u p pl é m e nt air e s) . 

 

II. 2. 1. 3. A n al y s e s d e s c o n c e ntr ati o n s e n n utri m e nt s  

II. 2. 1. 3. 1. D o s a g e d u c ar b o n e or g a ni q u e di ss o u s et d e l ’az ot e t ot al  

L e s a n al ys e s d u c ar b o n e or g a ni q u e di s s o us ( D O C) et d e l ’az ot e t ot al ( T N) o nt ét é eff e ct u é e s 

s ur u n T O C -V C S H ( S hi m a dz u), é q ui p é d ’u n p a s s e ur d ’é c h a ntill o ns A SI -5 0 0 0 A , p ar G a ël D urri e u. 

À c h a q u e s éri e d ’a n al y s e, l e m at éri el c ertifi é d e r éf ér e n c e ( MI S SI P PI -3, E n vir o n m e nt C a n a d a) 

e st aj o ut é d a ns l a s é q u e n c e p o ur v érifi er l a st a bilit é et l a j ust es s e a n al yti q u e. D e s d ét ails s o nt 

f o ur ni s d a ns t o us l es arti cl es pr é s e nt é s d a ns c ett e t h è s e (s e cti o n m at éri els et m ét h o d e s o u 

m at éri el s s u p pl é m e nt air es) ai nsi q u e p ar L o ui s et al.  ( 2 0 0 9) et D a n g, L e n o bl e, et al.  (2 0 1 4) . 
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II. 2. 1. 3. 2. D o s a g e d e s nitr at e s et d e s p h o s p h at e s  

L e  d os a g e  d e s  nitr at e s ( N O #
$ ) a  ét é  r é ali s é  s ui v a nt  l a  m ét h o d e  d e W o o d et  al.   (1 9 6 7)  et 

m o difi é e p ar L e P o u p o n ( 1 9 9 4) , p ar l e Dr. C hri st o p h e L e P o u p o n. C ett e m ét h o d e e st b a s é e s ur 

l a r é d u cti o n d e s nitr at e s e n nitrit e s s ui vi e d u d os a g e p ar c ol ori m étri e d e s nitrit es. L a pr é ci si o n 

d u d os a g e e st d e l ’or dr e d e ± 0, 1 µ m ol. L - 1 p o ur l e s nitr at e s. L es d os a g es o nt ét é r é alis é s à l’ai d e 

d u T e c h ni c o n T M  A ut o a n al y z er II.  

L e d os a g e d e s ort h o p h os p h at e s ( P O '
# $ ) e st b a s é s ur l e pr ot o c ol e M A GI C ( M A g n esi u m 

I n d u c e d C o pr e ci pit ati o n) d é v el o p p é p ar K arl a n d Ti e n ( 1 9 9 2)  et mi s à j o ur p ar Ri m m eli n a n d 

M o uti n ( 2 0 0 5) . Bri è v e m e nt, c e pr ot o c ol e pr o p os e d e pr é c o nc e ntr er 2 5 f oi s l a c o n c e ntr ati o n 

e n  p h os p h at e s  d e  l ’é c h a ntill o n  a v a nt  d e  q u a ntifi er  l e s  p h os p h at e s  p ar  u n e  pr o c é d ur e  d e 

d ét e cti o n p ar c ol ori m étri e  a u bl e u d e p h os p h o m ol y b d è n e. L e d os a g e est r é ali s é à l’ai d e d ’u n 

s p e ctr o p h ot o m ètr e  S hi m a dz u  U V -1 8 0 0  et  d e s  mi cr o -c u v e s  d e  5 0 -m m  e n  q u art z  S U P R A SI L 

( H ell m a A n al yti cs). C e pr ot o c ol e p er m et d e m e s ur er d e s c o n c e ntr ati o ns e n p h os p h at e d a ns 

l’e a u d e m er d e l ’or dr e d e l a di z ai n e d e n a n o m ol air e s. D e s d ét ails s o nt f o ur ni s d a ns t o us l e s 

arti cl e s  pr é s e nt é s  d a ns  c ett e  t h ès e   (s e cti o n  m at éri els  et  m ét h o d e s  o u  m at éri el s 

s u p pl é m e nt air e s) . 

 

II. 2. 2. C ar a ct éri s ati o n d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s d a n s l e s é c h a ntill o n s pr él e v é s  

II. 2. 2. 1. D ét er mi n ati o n d e l a c o m p o siti o n d e s c o m m u n a ut é s pr o c ar y ot e s ( Arti cl e s 3, 4 et 5)  

II. 2. 2. 1. 1. E xtr a cti o n d ’A D N  

L‘ e xtr a cti o n d e l ’ AD N g é n o mi q u e d e s é c h a ntill o ns d ’e a u o u d e bi ofil m pr él e v és a ét é r é alis é e 

a v e c l e s kits All Pr e p D N A/ R N A Mi ni Kit ( Qi a g e n) et P o w er Bi ofil m D N A i s ol ati o n ( Qi a g e n) p o ur 

l e s  é c h a ntill o ns  d’e a u  et  d e  bi ofil m  r e s p e cti v e m e nt,  e n  s ui v a nt  ri g o ur e us e m e nt  l e s 

i nstr u cti o ns d e s f o ur ni s s e urs (T a bl e a u II- 2). P o ur l e s é c h a ntill o ns d’e a u, a v a nt d e r é ali s er l e s 

e xtr a cti o ns à l ’ai d e d u kit, u n e l y s e e nz y m ati q u e d e s c ell ul es pr é s e nt e s d a ns l e s é c h a ntill o ns  a 

ét é a p pli q u é e . L e d ét ail d e s pr ot o c ol e s d’e xtr a cti o n p e ut êtr e r etr o u v é d a ns le s arti cl e s 3, 4 et 

5 (s e cti o n m at éri el s et m ét h o d e s o u m at éri el s s u p pl é m e nt air e s).  
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T a bl e a u II- 2 R é c a pit ul atif d e s diff ér e nts j e u x d e d o n n é e s s é q u e n c é s, d e s pr é p ar ati o ns p o ur l’ e n v oi a u s é q u e n ç a g e 

et d e s diff ér e nts pr e st at air e s d e s é q u e n ç a g e.  

J e u d e d o n n é es M atri c e  E xtr a cti o n  A m plifi c ati o n  Pr é p ar ati o n d e l a li br airi e  
Pr e st at air e d e 

s é q u e n ç a g e 

P R E V E N T  E a u  All Pr e p D N A/ R N A Mi ni Kit  
G o T a q ® Fl e xi D N A 

P ol y m er as e  

P urifi c ati o n , q u a nti fi c ati o n 

et m él a n g e é q ui m ol air e  
G e n o S cr e e n  

P R E V E N T  Bi ofil m  P o w er Bi ofil m D N A  M ast er mi x G o T a q L o n g  X G e n ot o ul  

I M P R E CI- m2  I E a u  All Pr e p D N A/ R N A Mi ni Kit  M ast er mi x G o T a q L o n g  
P urifi c ati o n , q u a ntifi c ati o n  

et m él a n g e é q ui m ol air e  
G e n o S cr e e n  

I M P R E CI- m2  I Bi ofil m  P o w er Bi ofil m D N A  M ast er mi x G o T a q L o n g  
P urifi c ati o n , q u a ntifi c ati o n  

et m él a n g e é q ui m ol air e  
G e n o S cr e e n  

I M P R E CI- m2  II E a u  All Pr e p D N A/ R N A Mi ni Kit  M ast er mi x G o T a q L o n g  
P urifi c ati o n , q u a ntifi c ati o n  

et m él a n g e é q ui m ol air e  
G e n o S cr e e n  

I M P R E CI- m2  II Bi ofil m  P o w e r Bi ofil m D N A M ast er mi x G o T a q L o n g  
P urifi c ati o n , q u a ntifi c ati o n  

et m él a n g e é q ui m ol air e  
G e n o S cr e e n  

 

II. 2. 2. 1. 2. A m plifi c ati o n  d e  l ’A D N  e xtr ait  p ar  P C R  ( «  P ol y m er a s e  c h ai n  r e a cti o n  »)  et 

pr é p ar ati o n d e s é c h a ntill o n s p o ur l e s é q u e n ç a g e  

L a r é gi o n V 4- V 5 d u g è n e c o d a nt p o ur l’A D N ri b os o mi q u e 1 6 S a ét é a m plifi é e e n utilis a nt l e s 

a m or c e s 5 1 5 F -Y/ 9 2 6 R ( P ar a d a et al. , 2 0 1 6). C e s a m or c e s o nt ét é c h oi si e s c ar ell e s d o n n e nt 

u n e i m a g e pr é ci s e et r é s ol uti v e d e s c o m m u n a ut é s b a ct éri e n n e s et ar c h é e n n e s m ari n e s, a u 

r e g ar d  d e  l e urs  pr o p orti o ns  r e s p e cti v e s  d a ns  l a  c o m m u n a ut é  pr o c ar y ot e.  L e s  P C R  o nt  ét é 

r é ali s é e s à l’ai d e d u G o T a q ® Fl e xi D N A P ol y m er a s e ( Pr o m e g a) s a uf p o ur l e s é c h a ntill o ns d’e a u 

d e l ’i m m ersi o n P R E V E N T q ui o nt ét é a m plifi és a v e c l ’A D N p ol y m ér a s e G o T a q G 2 ( P R O M E G A). 

P o ur t o us l e s é c h a ntill o ns e n v o y é s à s é q u e n c er c h e z l e pr e st at air e G e n o S cr e e n, l e s pr o d uit s 

d e P C R o nt e ns uit e ét é p ur ifi é s a v e c d e s bill e s A M P ur e X P ( A g e n c o urt Bi os ci e n c e) et q u a ntifi é s 

p ar l a m ét h o d e d e Q u a nt -i T ™ Pi c o Gr e e n ™ ds D N A R e a g e nt ( Lif e T e c h n ol o gi e s), e n s ui v a nt l e s 

i nstr u cti o ns  d e s  f o ur ni s s e urs.  P o ur  l e  s é q u e n ç a g e  c h e z  G e n ot o ul, l e s  pr o d uit s  d e  P C R  s o nt 

dir e ct e m e nt  e n v o y é s  a u  pr e st at air e.  P o ur  pl u s  d e  d ét ail s,  l e s  pr ot o c ol e s  d e  P C R,  d e 

p urifi c ati o ns et d e q u a ntifi c ati o ns s o nt f o ur ni s d a ns le s arti cl e s 3, 4 et 5  (s e cti o n m at éri el s et 

m ét h o d e s o u m at éri el s s u p pl é m e nt air e s).  
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II. 2. 2. 1. 3. A n al ys e s d e s é q u e n ç a g e h a ut d é bit d e s pr o d uit s d e P C R  

L e s pr o d uit s d e P C R d e s é c h a ntill o ns d’ e a u o nt ét é a n al y s és p ar l e s é q u e n ç a g e d ’u n e b a n q u e 

d’ a m pli c o ns ci bl a nt l ’A D Nr 1 6 S p ar l a t e c h ni q u e  Ill u mi n a Mi S e q 2 * 2 5 0  p air e s d e b a s e s p ar 

G e n os cr e e n ( Lill e, Fr a n c e). L e s pr o d uit s d e P C R d e s é c h a ntill o ns d e bi ofil m s et d e q u el q u e s 

é c h a ntill o ns d’ e a u p o ol é s pr o v e n a nt d e l a c a m p a g n e d e P R E V E N T ( 1 é c h a ntill o n d’ e a u p ar sit e 

et  p ar  pr of o n d e ur  ;  n  =  1 0) o nt  ét é  a n al y s és  p ar  l e  s é q u e n ç a g e  d ’u n e  b a n q u e  d ’a m pli c o ns 

ci bl a nt l ’A D Nr 1 6 S p ar l a t e c h ni q u e Ill u mi n a M i S e q 2 * 2 5 0 p air e s d e b a s e s, p ar l a pl at ef or m e 

G e n ot o ul ( I N R A, C a st a n et -T ol os a n, Fr a n c e).  

L e s ét a p e s d e b a s e d u pri n ci p e d e s é q u e n ç a g e p ar l a t e c h ni q u e Ill u mi n a Mi S e q s o nt 

d é crit e s d a ns l a  Fi g ur e II- 4. L e pr o c e s s us d e s é q u e n ç a g e c o m me n c e p ar l a pr é p ar ati o n d' u n e 

bi bli ot h è q u e. L ’é c h a ntill o n d ’A D N e st ci s aill é e n fr a g m e nt s c o urt s d e t aill e c o n n u e, p ui s d e s 

a d a pt at e urs  d e  s é q u e n ç a g e  s o nt  li g at ur é s  a u x  d e u x  e xtr é mit és  d e  c h a q u e  fr a g m e nt  p ar 

h y bri d ati o n. L e s fr a g m e nts s o nt e ns uit e pl a c és d a ns u n p uit s ( Fl o w C ell). C h a q u e p uit s c o nti e nt 

d e s oli g o n u cl é oti d es d o nt l e s s é q u e n c e s s o nt c o m pl é m e nt air e s a u x a d a pt at e urs d e s ort e q u e 

l' e xtr é mit é li br e d u fr a g m e nt d’A D N s ’att a c h e a u x p ar oi s d u p uit s vi a u n a p p ari e m e nt d e b a s e s. 

U n e ét a p e d e P C R c o n v er tit l e fr a g m e nt i niti al e n s a s é q u e n c e c o m pl é m e nt air e, ai nsi l e bri n 

s e ns (r e v ers e) et l e bri n a nti -s e ns (f or w ar d) s o nt li és à l a s urf a c e d u p uit s. P o ur a m plifi er l e 

si g n al, l a P C R e st r é p ét é e p e n d a nt pl usi e urs c y cl es, c e q ui d o n n e u n gr o u p e d e c o pi e s a ut o ur 

d e l a c o pi e i niti al e d' u n fr a g m e nt. L e s é q u e n ç a g e c y cli q u e d e c e s gr o u p e s d e fr a g m e nt s utilis e 

u n pr o c e s s us d e s é q u e n c e p ar s y nt h è s e. D ur a nt c h a q u e c y cl e d e s é q u e n ç a g e, u n fl u or o p h or e 

att a c h é  à  u n  n u cl é oti d e  e st  aj o ut é  a u  bri n  d ’A D N  e n  f or m ati o n.  A pr è s l’i n c or p or ati o n  d e 

c h a q u e  n u cl é oti d e,  u n e  s o ur c e  d ’e x cit ati o n  p ar  l a s er  e x cit e  l e  fl u or o p h or e  et  u n  s c a n n er 

o pti q u e  b al a y e  l e  p uit  p o ur  i d e ntifi er  l e s  diff ér e nt e s  c o ul e urs  d e s  fl u or o p h or e s  q ui 

r e pr é s e nt e nt  l e s  n u cl é oti d e s  aj o ut é s  à  c h a q u e  gr o u p e  d e  c o pi e s d’ A D N.  C ett e  i nf or m ati o n 

o pti q u e  e st  c o n v erti e  e n  b a s e  n u cl éi q u e  p o ur  bri n  d ’A D N e n f or m ati o n. À l a fi n d e c h a q u e 

c y cl e, l e t er mi n at e ur e st r etir é et l e c y cl e s ui v a nt s e p o urs uit j us q u' à att ei n dr e l a l o n g u e ur d e 

s é q u e n c e s o u h ait é e. D a ns l e s é q u e n ç a g e p air e d- e n d, u n e f oi s q u e l a s é q u e n c e d u bri n r e v ers e 

e st fi ni, u n e a m or c e l a n c e l e s é q u e n ç a g e d u bri n f or w ar d d e c h a q u e fr a g m e nt.  C h a q u e p uit s 

p e ut pr o d uir e 2 5 0 milli o ns d e s é q u e n c e s d ’u n e l o n g u e ur c o m pri s e e ntr e 2 5 0 et 5 0 0 p b ( 5 0 0 

G o d e d o n n é e s p ar p uit s). E nfi n, c h a q u e é c h a ntill o n c o nti e nt u n c o d e b arr e u ni q u e, c o m p os é 
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d e n u cl é oti d e s, ai nsi pl usi e urs é c h a ntill o ns p e u v e nt êtr e r e gr o u p é s d a ns u n s e ul t u b e, c e q ui 

f a cilit e gr a n d e m e nt l e d é bit d e s é q u e n ç a g e. 

L e s  d o n n é e s  br ut e s  d e  s é q u e n ç a g e  (s éri e  d’ i m a g e s  e n  4  c o ul e urs)  s o nt  e ns uit e 

a n al y s é es s ur pl usi e urs ni v e a u x à l ’ai d e d ’u n e ns e m bl e d e l o gi ci el s bi oi nf or m ati q u e s à l a fi n d u 

s é q u e n ç a g e.  A u  c o urs  d e  l a  pr e mi èr e  ét a p e,  l e s  d o n n é e s  br ut e s  d u  s é q u e n ç a g e  s o nt 

d é cr y pt é e s e n s é q u e n c e s n u cl é oti di q u e s, a p p el é es «  l e ct ur es » o u «  r e a ds » q ui s o nt e ns uit e 

r e gr o u p é e s p ar c o d e b arr e q ui c orr e s p o n d à u n é c h a ntill o n d a ns l e c a dr e d e c ett e t h è s e. C ett e 

a n al y s e  d e  d é cr y pt a g e  et  d e  d é m ulti pl e x a g e  p er m et  d e  r e gr o u p er  t o ut e s  l e s  s é q u e n c e s 

pr o d uit e s p ar l e s é q u e n ç a g e et a y a nt l e m ê m e  c o d e b arr e d a ns u n fi c hi er p ar é c h a ntill o n.  

 

 

Fi g ur e II- 4 Pr é s e nt ati o n d e s pri n ci p al e s ét a p e s d e b as e d u s é q u e n ç a g e p ar l a t e c h ni q u e Ill u mi n a Mi S e q. S o ur c e  : 

htt ps:// w w w.i nt e c h o p e n. c o m / b o o ks/ n e xt -g e n er ati o n -s e q u e n ci n g -a d v a n c e s -a p pli c ati o ns -a n d -c h all e n g e s/ n e xt -

g e n er ati o n -s e q u e n ci n g-i n-a q u ati c -m o d el s . 
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II. 2. 2. 2. E s ti m ati o n d e l a d e n sit é d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s d a n s l e s bi ofil m s p ar q P C R 

( Arti cl e 4) 

À p artir d e l ’A D N e xtr ait, l a d e nsit é d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s d e c h a q u e bi ofil m pr él e v é 

a  ét é  e sti m é e  p ar  q u a ntifi c ati o n  d u  g è n e  c o d a nt  p o ur  l ’A R N  ri b os o mi q u e  1 6 S  p ar  P C R 

q u a ntit ati v e ( q P C R p o ur «  q u a ntit ati v e p ol y m er a s e c h ai n r e a cti o n  ») e n utilis a nt l e s a m or c e s 

B A C 3 3 8f/ 5 1 5 R ( B orr el et al. , 2 0 1 2). L e s r é a cti o ns d’a m p lifi c ati o n o nt ét é r é ali s é e s e n tri pli c at 

a v e c  l e  m a st er mi x  G o T a q ®  S y br Gr e e n  ( Pr o m e g a)  d a ns  u n  t h er m o c y cl er  Li g ht C y cl er  4 8 0 

( Qi a g e n). D e s d ét ail s s ur l e pr ot o c ol e d e q P C R s o nt f o ur ni s d a ns l’arti cl e 4  (s e cti o n m at éri el s 

et m ét h o d e s o u m at éri el s s u p pl é m e nt a ir es). 

 

II. 2. 2. 3. E sti m ati o n d e l ’a b o n d a n c e ( Arti cl e s 1, 2, 3, et 5) et d e l a str u ct ur e ( Arti cl e s 1 et 2) 

d e s c o m m u n a ut é s ultr a pl a n ct o ni q u e s p ar c yt o m étri e e n fl u x  

L’ e sti m ati o n  d e  l ’a b o n d a n c e  ( c ell ul e s  p ar  millilitr e)  et  d e  l a  str u ct ur e  d e s  c o m m u n a ut é s 

ultr a pl a n ct o n i q u e s  ( pr o c ar y ot e s  h ét ér otr o p h e s,  pi c o- et  n a n o p h yt o pl a n ct o n)  a  ét é  r é ali s é e 

p ar  c yt o m étri e  e n  fl u x  s ur  l ’a p p ar eil  B D  A c c uri T M  C 6  ( B D  Bi os ci e n c e s).  C h a q u e  c ell ul e 

ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e e st c ar a ct éri s é e s el o n s e s pr o pri ét é s o pti q u e s d e diff usi o n (t aill e et  

f or m e)  et  d’a ut ofl u or e s c e n c e  ( pi g m e nt s  p h ot os y nt h éti q u e s)  et  cl a s s é e p ar mi  4  gr o u p e s  : 

Pr o c hl or o c o c c u s -li k e, S y n e c h o c o c c u s -li k e, pi c o e u c ar y ot e-li k e et n a n o e u c ar y ot e-li k e. L e gr o u p e 

Pr o c hl or o c o c c u s -li k e  e st  pri s  e n  c o m pt e  d a ns  l’arti cl e 2. D a ns l e s a utr e s arti cl e s, c e gr o u p e 

n’ e st pl us pri s e n c o m pt e c ar s a d ét e cti o n e st r e n d u e diffi cil e et i m pr é ci s e d e p ar s a pr o xi mit é 

a v e c l e br uit d e f o n d d e l ’a p p ar eil B D A c c uri T M  C 6. L ’a b o n d a n c e d e s pr o c ar y ot e s h ét ér otr o p h e s 

li br e s  a  ét é  esti m é e  a pr è s  u n  m ar q u a g e  a u  S Y BR  gr e e n  ( c o n c e ntr ati o n  fi n al e  d e  0. 5 X).  L e s 

d o n n é e s o nt ét é a c q ui s e s et a n al ys é e s a v e c l e l o gi ci el B D A c c uri C Fl o w Pl us. L es pr ot o c ol e s 

d ét aill é s p o ur l ’a n al y s e e n c yt o m étri e e n fl u x s o nt i s s us d e Gr é g ori, Citt eri o, et al.  (2 0 0 1)  et 

d a ns l e s arti cl e s 1, 2, 3 et 5  (s e cti o n m at éri el s et m ét h o d e s o u m at éri el s s u p pl é m e nt air e s). 

 

II. 3. Tr ait e m e nt s bi oi nf or m ati q u e s et a n al y s e s st ati sti q u e s  

P o ur c h a q u e é c h a ntill o n, d e s di z ai n e s d e milli ers d e r e a ds s o nt pr o d uit s. Ai nsi, u n tr ait e m e nt 

ri g o ur e u x et s y st é m ati q u e d e s s é q u e n c e s n e p e ut êtr e o bt e n u q u e  p ar l ’i nt er m é di air e d’u n 
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tr ait e m e nt  bi oi nf or m ati q u e.  L es  tr ait e m e nt s  bi oi nf or m ati q u e s  o nt  ét é  r é ali s és  p ar  l e s 

pi p eli n e s  Qii m e  et  D A D A 2.  D a ns  l es  p arti es  s ui v a nt e s,  l es  pri n ci p al es  ét a p es  d e  c h a q u e 

pi p eli n e, ai nsi q u e l e urs a v a nt a g e s et i n c o n v é n i e nt s s o nt pr é s e nt é e s . 

 

II. 3. 1. Tr ait e m e nt s bi oi nf or m ati q u e s d e s r é s ult at s d e s é q u e n ç a g e  

II. 3. 1. 1. Pi p eli n e d e QII M E ( Arti cl e s 3 et 4)  

L e pri n ci p e d e l’ a n al ys e bi oi nf or m ati q u e ( pr étr ait e m e nt et tr ait e m e nt d e s s é q u e n c e s) a v e c 

u n e p arti e d e l ’a n al y s e s o us QII M E 1. 9 e st pr é s e nt é d a ns l a Fi g ur e II- 5. E n a m o nt d u tr ait e m e nt 

s o us  QII M E,  l a  pr e mi èr e  ét a p e  a  ét é  d ’a p p ari er  l e s  s é q u e n c e s  r e v ers e  et  f or w ar d  a v e c  l e 

l o gi ci el e n li br e a c c è s P E A R v. 0. 9. 8 ( p o ur « P air e d -E n d r e A d m er g e R  ») a v e c l es p ar a m ètr e s d e 

b a s e (J. Z h a n g et al. , 2 0 1 4). L e s d o n n é e s a p p ari é e s s o nt e ns uit e r e gr o u p é e s d a ns u n fi c hi er p ar 

é c h a ntill o n o ù c h a q u e s é q u e n c e pr é s e nt e u n c o d e b arr e c orr e s p o n d a nt à l ’é c h a ntill o n d a ns 

l e q u el ell e a ét é i d e ntifi é. 

L e  l o gi ci el  e n  li br e  a c c è s  QII M E  1. 9  ( p o ur  « Q u a ntit ati v e  I nsi g hts  I nt o  Mi cr o bi al 

E c ol o g y  », C a p or a s o et al. , 2 0 1 0)  a ét é utili s é p o ur l e tr ait e m e nt d e s d o n n é e s d é m ulti pl e x é e s, 

a p p ari é e s et n ett o y é e s. L e n ett o y a g e d e s d o n n é e s br ut e s a ét é eff e ct u é p ar d ér é pli c ati o n d e s 

d o n n é e s, p ar l ’éli mi n ati o n d e s s é q u e n c e s d e l o n g u e ur i nf éri e ur e à 1 0 0 p b, d e s s é q u e n c e s a v e c 

d e s b a s e s a m bi g u ë s o u h o m o p ol y m èr e s et d e s c hi m èr e s. L e s c hi m èr e s s o nt d e s s é q u e n c e s d e 

b o n n e q u alit é m ai s pr o v e n a nt d e bi ai s d ’a m plifi c ati o n. U n e f oi s l e s s é q u e n c e s pr é p ar é e s, ell es 

s o nt cl ust er is é e s e n O T U a u s e uil d e si mil arit é d e 9 7 % s el o n l a m ét h o d e Us e ar c h ( E d g ar, 2 0 1 0). 

P o ur c el a, l e s s é q u e n c e s s o nt ali g n é e s c o ntr e u n e c oll e cti o n d e s é q u e n c e s r éf ér e n c e s d a ns l e s 

b a s e s d e d o n n é e s et l e s s é q u e n c e s q ui n ’o nt p a s d e r éf ér e n c e d a ns l e s b a s e s d e d o n n é e s s o nt 

cl ust eri s é e s «  d e n o v o  » e ntr e ell es. L ’affili ati o n t a x o n o mi q u e a ét é r é alis é e e n c o m p ar a nt l e 

r e pr é s e nt a nt m aj orit air e d e c h a q u e O T U à u n e b a s e d e d o n n é e s d e s é q u e n c e s c o n n u e s d e s 

g è n e s d e l ’A R Nr 1 6 S, l a b a s e d e d o n n é e s SI L V A v. 1 2 8 ( T a x o n o m y Cl a s sifi c ati o n) ( Q u a st et al. , 

2 0 1 3) . A l a fi n d e l’a n al y s e, u n fi c hi er BI O M e st cr é é. Il c orr e s p o n d à l a t a bl e d ’O T U et i n cl ut l e 

n o m br e d ’o c c urr e n c e s d e c h a q u e O T U p ar é c h a ntill o n, ai nsi q u e l a t a x o n o mi e d e c h a q u e O T U. 

C e fi c hi er v a p o u v oir êtr e utili s é p o ur l e s a n al y s es d e di v ersit é et l e s a n al y s es st ati sti q u e s.  
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Fi g ur e II- 5 Sc h é m a c o n c e pt u el d u tr ait e m e nt d e s d o n n é e s d e s é q u e n ç a g e d e s a m pli c o ns d u g è n e s d e l ’A R Nr 1 6 S 

b a ct éri e ns a v e c QII M E 1. 9. E n v ert : l e s d o n n é e s br ut e s d u s é q u e n ç a g e ; e n j a u n e : l e s ét a p e s d e pr étr ait e m e nt 

d e s d o n n é e s ; e n bl e u : l e s ét a p e s d e tr ait e m e nts d e s d o n n é e s s o us QII M E 1. 9. L e s a n al ys e s d e di v er sit é al p h a et 

b et a p e u v e nt êtr e r é ali s é e s a v e c d’ a utr e s l o gi ci el s q u e QII M E c o m m e R p ar e x e m pl e . 

II. 3. 1. 2. Pi p eli n e d e D A D A 2 ( Arti cl e 5)  

L’ a n al ys e  d e s  d o n n é e s  d e  s é q u e n ç a g e  c o m m e n c e  g é n ér al e m e nt  p ar  l a  c o nstr u cti o n  d ’ un e 

t a bl e d’O T Us c orr e s p o n d a nt à d e s gr o u p e s d e s é q u e n c e s diff ér a nt l e pl us s o u v e nt d e m oi ns 

d e 3 %. L a c ar a ct éri s ati o n d e s é c h a ntill o ns p ar l e s O T Us s ert g é n ér al e m e nt d e b a s e p o ur d e s 

a n al y s es  pl us  a p pr of o n di e s,  o ù  l e s  O T Us  s o nt  s o u v e nt  a s si mil é s  à  l ’o bs er v ati o n  d ’u n e 

« e s p è c e  »  l ors  d e  l ’affili ati o n  t a x o n o mi q u e.  R é c e m m e nt,  d e  n o u v ell e s  m ét h o d e s  o nt  ét é 

d é v el o p p é e s  afi n  d ’o bt e nir  d e s  v ari a nts  d e  s é q u e n c e  d' a m pli c o n  ( A S V  p o ur  «  a m pli c o n 

s e q u e n c e v ari a nt  ») à p artir d e d o n n é e s d e s é q u e n ç a g e Ill u mi n a s a ns i m p os er d e s s e uil s d e 

di s si mil arit é ar bitr air e s q ui d éfi ni ss e nt l es O T U ( C all a h a n et al. , 2 0 1 6, 2 0 1 7). Ainsi, l a m ét h o d e 

D A D A 2 d é d uit l e s A S Vs d a ns l e s é c h a ntill o ns a v a nt l ’i ntr o d u cti o n d e s err e urs d’a m plifi c ati o n 

et  d e  s é q u e n ç a g e  ( Fi g ur e II- 6).  L a  m ét h o d e  p ar  A S V  ( D A D A 2)  a  m o ntr é  u n e  m eill e ur e 

s e nsi bilit é et u n e s p é cifi cit é a us si b o n n e v oir e m eill e ur e q u e l e s m ét h o d e s p ar O T Us ( QII M E) 

(Fi g ur e II- 7), c e q ui d oit p er m ettr e u n e m eill e ur e i nt er pr ét ati o n é c ol o gi q u e ( C all a h a n et al. , 

2 0 1 6, 2 0 1 7; N e e d h a m et al. , 2 0 1 7; L a m b ert et al. , 2 0 1 8). La li mit e pri n ci p al e d e l ’a n al y s e a v e c 
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l e pi p eli n e d e D A D A 2 e st q u e l’al g orit h m e d e D A D A 2 n e p e ut p a s i d e ntifi er effi c a c e m e nt l e s 

A S V d o nt l a fr é q u e n c e e st f ai bl e.  

 

 

Fi g ur e II- 6 D e scri pti o n d e l ’a p pr o c h e D A D A 2. L e s c er cl e s r e pr é s e nt e nt d e s e ns e m bl e s i d e nti q u e s d e s é q u e n c e s 

d e  t aill e  pr o p orti o n n ell e  à  l ’a b o n d a n c e  et  l a  c o ul e ur  c orr es p o n d  à  l a  s é q u e n c e  s a ns  err e ur  r é ell e  (il  e xi st e  4 

s é q u e n c e s diff ér e nt e s d a ns l ’é c h a ntill o n  : r o u g e, bl e u, v ert et gri s). L e s err eur s s o nt i ntr o d uit e s p ar l e s é q u e n ç a g e 

d’ a m pli c o ns d e l a p arti e g a u c h e v er s l a p arti e c e ntr al e d u sc h é m a. L e s m ét h o d e s b as é e s s ur l a f or m ati o n d ’O T U s 

r e gr o u p e  l e s  s é q u e n c e s  si mil air e s,  f a uss e m e nt  p ositi v e.  D A D A 2  utili s e  u n  m o d èl e  st ati sti q u e  d ’err e ur s 

d’ a m pli c o ns p o ur d é d uir e dir e ct e m e nt l e s A S V s à p artir d e s s é q u e n c e s d e l ’é c h a ntill o n. D ’a pr è s C all a h a n et al.  

(2 0 1 6) . 



  C H A PI T R E II – M A T É RI E L S E T M É T H O D E S 

 

1 0 7  

 

Fi g ur e II- 7 R é s ult ats  d e  s é q u e n ç a g e  d e s  a m pli c o ns  d u  g è n e s  d e  l ’A R Nr  1 6 S  d e  diff ér e nt e s  c o m m u n a ut é s 

mi cr o bi e n n e s a n al ys é s a v e c l e s  pi p eli n e s QII M E 1. 9 et D A D A 2. L e s é q u e n ç a g e a ét é r é ali s é a v e c l a t e c h ni q u e d e 

Ill u mi n a ® Mi S e q ™ et a g é n ér é 9 3 7 6 2 s é q u e n c e s a p p ari é e s ( 2 x 3 0 0 p b). L ’a n al ys e a v e c D A D A 2 n ’a m o ntr é a u c u n 

f a u x p ositif al or s q u e l’a n al ys e s o us QII M E a pr é dit 9 f a u x p ositif.  L or s q u e l a di v er sit é d e l ’ é c h a ntill o n e st él e v é e, 

l a pr é ci si o n d e s d e u x a n al ys e s e st si mil air e. E n r e v a n c h e, pl us l a di v er sit é d e l’é c h a ntill o n e st f ai bl e, pl us l ’a n al ys e 

s o us QII M E v a g é n ér er d e s f a u x p ositif s. S o ur c e : htt ps:// w w w. z y m or e s e ar c h. c o m / bl o g s/ bl o g /t h e -mi cr o bi o mi c s -

e nli g ht e n m e nt . 

L e  p a c k a g e  e n  li br e  a c c è s  D A D A 2  ( p o ur  « Di vi si v e  A m pli c o n  D e n oi si n g  Al g orit h m  », 

( C all a h a n et al. , 2 0 1 6) s ur R a ét é utilis é p o ur l e tr ait e m e nt d e s d o n n é e s d é m ulti pl e x é e s d e 

s é q u e n ç a g e d e s a m pli c o ns d u g è n e s d e l ’ AR Nr 1 6 S d e s é c h a ntill o ns pr é s e nt é s d a ns l ’arti cl e 5 . 

L e  p a c k a g e  D A D A 2  i m pl é m e nt e  l’ e ns e m bl e  d u  tr ait e m e nt  d e s  d o n n é e s  d e  s é q u e n ç a g e 

pr é s e nt é pr é c é d e m m e nt m ai s d a ns u n or dr e diff ér e nt : q u alit é d e s s é q u e n c e s, filtr ati o n et 

tri m mi n g,  d ér é pli c ati o n,  d e n oi si n g,  a s s e m bl a g e  d e s  s é q u e n c e s  r e v ers e  et  f or w ar d, 

c o nstr u cti o n  d ’u n e  t a bl e  (i ci  d ’A S Vs),  s u p pr e s si o n  d e s  c hi m èr e s  et  a s si g n e m e nt  d e  l a 

t a x o n o mi e  (Fi g ur e II- 8).  D A D A 2  d é d uit  l e s  s é q u e n c e s  d e s  é c h a ntill o ns  s el o n  u n  n o u v e a u 

m o d èl e  q u alit a tif  d’err e urs  d u e s  a u  s é q u e n ç a g e.  Ai nsi,  D A D A 2  d é d uit  l a  c o m p ositi o n  d e 

l’é c h a ntill o n e n di vi s a nt l e n o m br e d ’a m pli c o ns p ar l e n o m br e d ’err e urs c al c ul é p ar l e m o d èl e 

( C all a h a n et al. , 2 0 1 6). 
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Fi g ur e II- 8 S c h é m a c o n c e pt u el d u tr ait e m e nt d e s d o n n é e s  d e s é q u e n ç a g e d e s a m pli c o ns d u g è n e s d e l ’A R Nr 1 6 S 

b a ct éri e ns  a v e c D A D A 2. E n  v ert  : l e s  d o n n é e s  br ut e s  d u  s é q u e n ç a g e ;  e n  j a u n e :  l e s  ét a p e s  d e  tr ait e m e nt  d e s 

d o n n é e s s o us D A D A 2  ; e n bl e u : l e s a n al ys e s d e di v er sit é et l e s a n al ys e s st ati sti q u e s c o m pl é m e nt air e s. 

II. 3. 2. A n al y s e s st ati sti q u e s d e s d o n n é e s d e  s é q u e n ç a g e  

L’ a n al ys e p ost -s é q u e n ç a g e et l e tr ait e m e nt bi oi nf or m ati q u e o nt i m pli q u é  d e s m a ni p ul ati o ns 

st ati sti q u e s q ui o nt c o ntr ai nt  à l ’utilis ati o n d e d o n n é e s n or m ali s é e s, d a ns l ’o pti q u e d e d o n n er 

l e  m ê m e  « p oi ds  »  à  c h a q u e  é c h a ntill o n.  P o ur  c e  f air e,  l e s  d o n n é e s o nt  ét é  s o us -

é c h a ntill o n n é e s a u m ê m e n o m br e d e s é q u e n c e s p ar é c h a ntill o n. G é n ér al e m e nt, l e s d o n n é e s 

s o nt  n or m ali s é e s  p ar  l e  n o m br e  d e  s é q u e n c e s  d e  l ’é c h a ntill o n  q ui  c o nti e nt  l e  m oi ns  d e 

s é q u e n c e s  o u  p ar  u n  n o m br e  d e  s é q u e n c e s  c h oi si  v ol o nt air e m e nt  p o ur  c o ns er v er  u n e 

pr of o n d e ur d e s é q u e n ç a g e i nt ér e s s a nt e. D a ns c e c a s -l à, l es é c h a ntill o ns a v e c u n n o m br e d e 

s é q u e n c e s i nf éri e ur a u s e uil c h oi si s o nt  éli mi n é s d u j e u d e d o n n é e s a n al y s é.  

L a m aj orit é d e s a n al ys e s st ati sti q u e s a ét é r é ali s é e a v e c l e l o gi ci el R et l ’i nt erf a c e R 

St u di o ( R C or e T e a m, 2 0 1 7). L e d ét ail d e s p a c k a g e s, d e s f o n cti o ns, d e s p ar a m ètr e s et d e s s e uil s 

utili s és p o ur c h a q u e f o n cti o n e st f o ur ni d a ns t o us l e s arti cl e s (s e cti o n m at éri el s et m ét h o d e s 

o u  m at éri el s s u p pl é m e nt air es) .  C ert ai ns  gr a p hi q u e s  et  s orti es  st atisti q u e s  o nt  a us si  ét é 

o bt e n u e s a v e c C yt os c a p e v. 3. 3. 0 ( S h a n n o n et al. , 2 0 0 3) et  L e F S e. 
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II. 3. 2. 1. St ati sti q u e s u ni v ari é e s  

Afi n  d e  t e st er  l a  si g nifi c ati vit é  d e s  diff ér e n c e s  e ntr e  d e s  gr o u p e s  d e  v al e urs, 

l’h o m os c é d a sti cit é d e s v ari a n c e s et l a di stri b uti o n n or m al e d e s v al e urs  o nt ét é t e st é e s , e n 

utili s a nt  u n  t e st  d e  L e v e n e  et  u n  t e st  d e  S h a pir o  r e s p e cti v e m e nt.  Si  l es  d o n n é e s ét ai e nt  

n or m al e s et si l a v ari a n c e n ’ét ait  p a s si g nifi c ati v e m e nt diff ér e nt e e ntr e l e s c o n diti o ns t e st é e s, 

l e s d o n n é e s ét ai e nt  p ar a m étri q u e s. D a ns c e c a s, u n e A N O V A ( p o ur «  A N al y sis Of V Ari a n c e  ») 

à u n o u d e u x f a ct e urs a ét é  utili s é e. D e s t e st s p o st -h o c  d e c o m p ar ai s o n d e u x à d e u x o nt ét é  

r é ali s és à l’ai d e d ’u n t est d e T u k e y H S D si l es r é s ult at s d e s A N O V A s m o ntr e nt d e s diff ér e n c e s 

si g nifi c ati v es. D a ns l e c a s o ù l e s d o n n é e s s o nt n o n p ar a m étri q u e s, l e t e st st ati sti q u e e m pl o y é 

a ét é  c el ui d e Kr us k al- W allis. L es t ests d e c orr él ati o n o nt  ét é r é ali s és e n utili s a nt l a m ét h o d e 

d e  S p e ar m a n  p o ur  d ét er mi n er  l e s  r el ati o ns  e ntr e  l e s  diff ér e nt e s  v ari a bl e s  bi oti q u e s  et 

a bi oti q u e s m e s ur é e s.  

 

II. 3. 2. 2. St ati sti q u e s m ulti v ari é e s  

L e s a n al ys e s e n d e u x di m e nsi o ns n M D S ( p o ur « N o n -m etri c M ulti -di m e nsi o n al S c ali n g  ») o nt 

ét é r é ali s é es e n utili s a nt l a di st a n c e d e Br a y -C urti s. D e pl us, a s s o ci é e à l a n M D S, d e s a n al y s e s 

d e  si mil arit é  ( A N O SI M  p o ur  «  A n al y sis  Of  SI Mil ariti es  »)  et  d e s  P E R M A N O V A  ( p o ur 

« P E R M ut ati o n al A N al ysis Of t h e V Ari a n c e  ») o nt ét é r é alis é e s p o ur t e st er st ati sti q u e m e nt si 

l e s diff ér e n c e s o bs er v é es e ntr e 2 gr o u p e s o u pl us s o nt si g nifi c ati v e s. L’ A N O SI M t est e si l e s 

di st a n c e s e ntr e l e s gr o u p e s ( o u c o n diti o ns) s o nt si g n ifi c ati v e m e nt s u p éri e ur e s à l a di st a n c e 

d a ns l e s gr o u p e s. L e t e st d e P E R M A N O V A t e st e si l a di st a n c e e st si g nifi c ati v e m e nt diff ér e nt e 

e ntr e l e s gr o u p e s. L e s d e u x t e st s s o nt s e nsi bl e s à l a v ari a n c e e ntr e l e s gr o u p e s. L e t e st d e 

P E R M A N O V A e st g é n ér al e m e nt pl u s r o b ust e p o ur l e s d o n n é e s é c ol o gi q u e s m ai s r e st e s e nsi bl e 

à l’ h ét ér o g é nit é d e l a v ari a n c e e ntr e l e s gr o u p e s. E nfi n, d e s a n al y s e s SI M P E R ( p o ur «  SI Mil arit y 

P E R c e nt a g e  »)  o nt  ét é  r é ali s é e s  p o ur  d ét er mi n er  l e s  gr o u p e s  t a x o n o mi q u e s  di s cri mi n a nt s 

e ntr e d e u x c o n diti o ns ( i. e. 2 tr ait e m e nt s, 2 sit e s d e pr él è v e m e nt, 2 pr of o n d e urs, et c.). T o ut e s 

c e s f o n cti o ns s o nt i s s u e s d u p a c k a g e V e g a n  ( O k s a n e n et al. , 2 0 1 6). 

L e s  a n al ys e s  d e  r e d o n d a n c e  ( R D A  p o ur  « r e d u n d a n c y  an al y sis  »)  m o d éli s e nt  l ’eff et 

d’ u n e m atri c e X d e v ari a bl e s e x pli c ati v e s s ur u n e m atri c e Y d e v ari a bl e s r é p o ns e s e n eff e ct u a nt 

u n e  or di n ati o n  d e  Y  afi n  d ’o bt e nir  d e s  a x e s  d ’or di n ati o n  q ui  c orr e s p o n d e nt  à  d e s 
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c o m bi n ai s o ns li n é air e s d e s v ari a bl e s d e l a m atri c e X. L e s v ari a bl e s e x pli c ati v es X p e u v e nt êtr e 

q u a ntit ati v e s, q u alit ati v e s o u bi n air e s. A v a nt d ’eff e ct u er u n e R D A, l e s v ari a bl e s e x pli c ati v es d e 

X o nt  ét é  c e ntr é e s,  st a n d ar di s é e s  (si  l es  v ari a bl e s  e x pli c ati v e s  s o nt  d ’u nit é s  diff ér e nt e s), 

tr a nsf or m é e s ( afi n d e li mit er l ’as y m étri e d e s v ari a bl e s e x pli c ati v e s) o u n or m ali s é e s ( afi n d e 

li n é aris er  l e urs  r el ati o ns).  L a  c oli n é arit é  e ntr e  v ari a bl e s  e x pli c ati v es  d oit  é g al e m e nt  êtr e 

mi ni m al e  p o ur  eff e ct u er  u n e  R D A.  Afi n  d ’o bt e nir  l e  m eill e ur  m o d èl e  d e  R D A,  l e s  v ari a bl e s 

e x pli c ati v e s o nt ét é  s él e cti o n n é e s p ar s él e cti o ns pr o gr e s si v es o u r é gr e s si v e s afi n d ’éli mi n er 

l e s v ari a bl e s e x pli c ati v e s n o n si g nifi c ati v es. Pl usi e urs v al e urs st ati sti q u e s o nt ét é  e xtr ait e s d e 

l a  R D A.  L e  R²  m e s ur e  l a  f or c e  d e  l a  r el ati o n  e ntr e  Y  et  X  e n c al c ul a nt  l a  pr o p orti o n  d e  l a 

v ari ati o n  d e  Y  e x pli q u é e  p ar  l e s  v ari a bl e s  X.  L e  R²  aj ust é  m e s ur e  é g al e m e nt  l a  f or c e  d e  l a 

r el ati o n e ntr e Y et X, m ai s a p pli q u e u n e c orr e cti o n d u R² afi n d e t e nir c o m pt e d u n o m br e d e 

v ari a bl e s e x pli c ati v e s. E nfi n, l a st atisti q u e F c orr e s p o n d à u n t e st gl o b al d e l a si g nifi c ati vit é d e 

l a R D A. L e p artiti o n n e m e nt d e l a v ari ati o n a ét é  utili s é a pr è s a v oir f ait u n e R D A p o ur di vi s er l a 

v ari ati o n  d ’u n e  m atri c e  d e  v ari a bl e  r é p o ns e  Y  e n  d e u x,  tr oi s  o u  q u atr e  j e u x  d e  d o n n é e s 

e x pli c ati v e s.  L e  r é s ult at  d ’u n  p artiti o n n e m e nt  d e  l a  v ari ati o n a  ét é  r e pr é s e nt é  p ar  u n 

di a gr a m m e d e V e n n s ur l e q u el o nt ét é  a n n ot é s l e s p o ur c e nt a g e s d e v ari a n c e e x pli q u é e p ar 

c h a c u n d e s j e u x d e d o n n é e s e x pli c ati v e s ( o u p ar l e urs i nt er a cti o ns).  

L e s  a n al y s e s  e n  r é s e a u o n t  p er mi s d’ ét u di er  l e s  r el ati o ns  st atisti q u e s  e ntr e 

mi cr o or g a ni s m e s o u e ntr e l e s mi cr o or g a ni s m e s et l e s p ar a m ètr e s e n vir o n n e m e nt a u x . Ell e s 

o nt  ai nsi p er mi s d e diff ér e nti er l es mi cr o or g a ni s m e s e n t er m e s d e c o n diti o ns pr éf ér e nti ell es 

et a us si d e r e gr o u p er d e s mi cr o or g a ni s m e s q ui t e n d e nt à êtr e r etr o u v é s e ns e m bl e d e m a ni èr e 

n o n  al é at oir e  ( c o -o c c urr e n c e)  o u  a u  c o ntr air e,  à  n e  j a m ai s  êtr e  r etr o u v é s  e ns e m bl e  ( c o -

e x cl usi o n). C e s r el ati o ns s o nt b a s é es s ur d e s c orr él ati o ns ( P e ars o n, S p e ar m a n, K e n d all, et c.) 

et d e s m e s ur e s d e di st a n c e ( E u cli di e n n e, Br a y - C urti s, K ull b a c k- L ei bl er, et c.) afi n d e m e s ur er l a 

n at ur e et l a f or c e d e s i nt er a cti o ns. C e s m e s ur e s o nt p er mi s  e ns uit e d ’attri b u er u n e r el ati o n 

p ositi v e  o u  n é g ati v e.  L a  si g nifi c ati vit é  d e s  i nt er a cti o ns a  ét é  m e s ur é e  a v e c  d es  t est s  d e 

p er m ut ati o ns et d e b o ot str a ps. E nfi n, t o ut e s l es i nf or m ati o ns g é n ér é e s p ar l ’a n al ys e e n r é s e a u 

o nt  ét é  vis u ali s é es gr a p hi q u e m e nt. Ai nsi, l e s a n al ys e s e n r é s e a u o nt ét é r é alis é e s a v e c l e pl u g -

i n C o N et v. 1. 1. b ( F a ust a n d R a e s, 2 0 1 6) et vi s u ali s é e s a v e c C yt os c a p e v. 3. 3. 0 ( S h a n n o n et al. , 

2 0 0 3) . 

L e s a n al ys e s di s cri mi n a nt e s li n é air e d e l’ eff et d e t aill e ( L Ef S e p o ur « Li n e ar di s cri mi n a nt 

a n al y si s  Eff e ct  Si z e  ») o nt  p er mi s  d’i d e ntifi er  d e s  bi o m ar q u e urs,  q u el  q u e  s oit  l e  ni v e a u 
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t a x o n o mi q u e, q ui s o nt i m pli q u é s d a ns l a di s cri mi n ati o n d e 2 o u pl usi e urs gr o u p e s ( S e g at a et 

al. , 2 0 1 1). L e s a n al ys e s L Ef S e o nt ét é r é ali s é e s s ur l e sit e G al a x y ( G o e c ks et al. , 2 0 1 0). Pl us d e 

d ét ails s o nt f o ur ni s d a ns l a s e cti o n m at éri els et m ét h o d e s et d a ns l e m at éri el s u p pl é m e nt air e 

d e l ’arti cl e 3.  

E nfi n, l a pr é di cti o n f o n cti o n n ell e d’ u n e c o m m u n a ut é mi cr o bi e n n e à p artir d e s d o n n é e s 

d e  s é q u e n ç a g e d’ u n e  b a n q u e  d ’a m pli c o ns  ci bl a nt  l ’ A RNr  1 6 S a  ét é  r é ali s é  a v e c  T a x 4f u n 

( A ß h a u er et al. , 2 0 1 5). C ett e a p pr o c h e n e p e ut p a s r e m pl a c er u n e a n al y s e d e m ét a g é n o mi q u e 

m ai s ell e e st tr è s u til e p o ur c o m pl ét er u n e a n al y s e d e di v ersit é t a x o n o mi q u e. A v e c T a x 4f u n, 

u n li e n e ntr e l e s s é q u e n c e s d e g è n e s d’ A R Nr 1 6 S et l’ a n n ot ati o n f o n cti o n n ell e d e g é n o m e s 

pr o c ar y ot e s  s é q u e n c é s  e st  r é alis é.  C ett e  m ét h o d e a  f o ur ni  u n e  pr é di cti o n  d e  pr ofil s 

f o n cti o n n els s ur l a b a s e d es a b o n d a n c e s d’ O T Us o u d’ A S Vs affili és a v e c l a b as e d e d o n n é e s 

SI L V A. L’ a b o n d a n c e d e c h a q u e O T U o u A S V a e ns uit e  ét é  tr a nsf or m é e e n pr ofil f o n cti o n n el à 

l’ ai d e  d e  T a x 4 F u n  e n  3  ét a p e s.  Pr e mi èr e m e nt,  l e  pr ofil  d e  l’ O T U  o u  l’ A S V  « SI L V A » a  ét é 

tr a nsf or m é  e n  pr ofil  t a x o n o mi q u e  d’ or g a ni s m e s  pr o c ar y ot e s  b a s é  s ur  l a  b a s e  d e  d o n n é e s 

K E G G ( p o ur « K y ot o E n c y cl o p e di a of G e n e s a n d G e n o m e s »). E ns uit e, l e s a b o n d a n c e s e sti m é e s 

d e s or g a ni s m e s pr o c ar y ot e s «  K E G G » o nt ét é  n or m alis é e s p ar l e n o m br e d e c o pi e s d e l’ A RNr 

1 6 S t ot al. E nfi n, l es a b o n d a n c e s t a x o n o mi q u e s n or m ali s é es o nt ét é  utili s é es p o ur c o m bi n er 

li n é air e m e nt l e s pr ofil s f o n cti o n n el s ( K Os p o ur « K E G G Ort h ol o g y g e n e s) d e c h a q u e or g a ni s m e 

« K E G G » afi n d e pr é dir e l e pr ofil f o n cti o n n el d e l a c o m m u n a ut é mi cr o bi e n n e. C e s K Os s o nt 

or g a ni s é s e n gr a n d m ét a b oli s m e s e n a c c or d a v e c l a hi ér ar c hi s ati o n d e s K Os e n s o us -s y st è m e s. 

C ett e  hi ér ar c hi s ati o n  a  ét é  r é ali s é  p ar  Éli s a  C at ã o  (l a b or at oir e  M A PI E M) ( C at ã o et  al.  

S u b mitt e d ). 
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C H A PI T R E III.  I N F L U E N C E DE L A C O N T A MI N A TI O N D E S S É DI M E N T S E T D E 

L’ E A U  D E  M E R  S U R  L‘  A B O N D A N C E  R E L A TI V E  D E S  C O M M U N A U T E S 

U L T R A P L A N C T O NI Q U E S  

III. 1. I ntr o d u cti o n d u c h a pitr e

L’i nfl u e n c e d e l a c o nt a mi n ati o n e n él é m e nt s tr a c e s m ét alli q u e s s ur l’ a b o n d a n c e et l a str u ct ur e 

d e s c o m m u n a ut é s ultr a p l a n ct o ni q u e s ( pr o c ar y ot e s h ét ér otr o p h e s et ultr a p h yt o pl a n ct o n) e st 

u n s uj et m aj e ur e n é c ol o gi e mi cr o bi e n n e, p arti c uli èr e m e nt e n mili e u m ari n c ôti er. E n eff et, 

c e s  é c os y st è m e s  à  l’i nt erf a c e  a v e c  l e s  z o n e s  t err e str e s  s o nt  s uj et s  à  d e  f ort e s  pr e s si o ns 

a nt hr o p i q u e s q ui g é n èr e nt l e pl us s o u v e nt u n e f ort e c o nt a mi n ati o n d e s s é di m e nt s et d e l a 

c ol o n n e d’ e a u. D a ns l e s z o n e s c ôti èr e s, il n’ est p a s r ar e d’ o bs er v er d e s p h é n o m è n e s d e r e mi s e 

e n s us p e nsi o n d e s é di m e nt s d us à d e s p h é n o m è n e s cli m ati q u e s e xtr ê m es ( i. e. t e m p êt e s), a u 

tr afi c m ariti m e o u e n c or e à d e s o p ér ati o ns d e dr a g a g e. Ai nsi, l e s é di m e nt r e mi s e n s us p e nsi o n, 

s’il  e st  c o nt a mi n é  p e ut  d e v e nir  u n e  s o ur c e  m aj e ur e  d e  p oll uti o n  d a ns  l a  c ol o n n e  d’ e a u  et 

p ot e nti ell e m e nt aff e ct er l e s c o m m u n a ut é s ultr a pl a n ct o ni q u e s. L e s E T M i s s us d e l a r e mi s e e n 

s us p e nsi o n p e u v e nt êtr e pr é s e nts s o us diff ér e nt e s f or m e s ( p arti c ul air e s o u dis s o ut e s) a y a nt 

u n e i nfl u e n c e s ur l e ur bi o di s p o ni bilit é et l e ur t o xi cit é. P ar aill e urs, il a ét é m o ntr é q u e l e s E T M 

p o u v ai e nt  a v oir  d e s  eff et s  d él ét èr e s  s ur  l e s  c o m m u n a ut é s  ultr a pl a n ct o ni q u e s,  a u  ni v e a u 

c ell ul air e (str e s s o x y d atif, r é d u cti o n d e s pr o c e s s us m ét a b oli q u e s, v oir e m ort c ell ul air e) d’ u n e 

p art et a u ni v e a u d e s p o p ul ati o ns ( c h a n g e m e nt d e str u ct ur e d e s c o m m u n a ut é s, a c q ui siti o n 

d e  m é c a ni s m e s  d e  r é si st a n c e)  d’ a utr e  p art.  T o ut ef oi s,  l a  pl u p art  d e s  ét u d e s  m o ntr a nt  l e s 

eff et s d e s E T M s ur l e s c o m m u n a ut é s ultr a pl a n ct o ni q u e s s o nt c o n d uit s e n l a b or at oir e s ur u n e 

o u  q u el q u e s e s p è c e s c ulti v a bl e s o u s ur u n e p o p ul ati o n si m plifi é e. D e pl us, c e s ét u d e s s o nt 

s o u v e n t b a s é e s s ur l’ a n al ys e d’ u n e c o nt a mi n ati o n si m pl e ( u n o u d e u x E T M m a xi m u m) s a ns 

pr e n dr e  e n  c o m pt e  d e s  p h é n o m è n e s  c o m pl e x e s  d u  mili e u  n at ur el  c o m m e  l a  r e mi s e  e n 

s us p e nsi o n  d e  s é di m e nt s  c o nt a mi n é s.  E nfi n,  d a ns  l e  b ut  d’i d e ntifi er  l e s  s e uils  d e 

c o n c e ntr ati o ns  e n E T M s criti q u e s à p artir d e s q u el s u n eff et d e l a c o nt a mi n ati o n e st o bs er v é, 

l e s  c o n c e ntr ati o ns  utili s é es  d a ns  c e s  ét u d e s  s o nt  tr è s  s o u v e nt  p e u  r e pr é s e nt ati v es  d e s 

c o n c e ntr ati o ns r é ell e s r etr o u v é e s d a ns l e mili e u.  
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D a ns c e c o nt e xt e, l a pr e mi èr e p arti e d e c e c h a pitr e e st b a s é e s ur d e u x c a m p a g n e s d e 

t err ai n à h a ut e fr é q u e n c e s p ati al e d a ns l a r a d e d e T o ul o n e n 2 0 1 4 et 2 0 1 5 et d e u x e x p éri e n c e s 

e n  l a b or at oir e s.  A u  c o urs  d e  c e s  ét u d e s, l’ a b o n d a n c e  et  d e  l a  str u ct ur e  d e s  c o m m u n a ut é s 

ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s a ét é d ét er mi n é e s p ar c yt o m étri e e n fl u x. L e s c a m p a g n e s d e t err ai n 

o nt p er mi s (i) d’ ét u di er l a str u ct ur e  d e s c o m m u n a ut é s ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s l e l o n g d e s 

gr a di e nt s m ulti pl es d e c o nt a mi n ati o n e n E T M s d a ns l a r a d e d e T o ul o n et (ii) d’i d e ntifi er l e s 

pri n ci p a u x  f a ct e urs  e n vir o n n e m e nt a u x  r e s p o ns a bl e s  d e s  v ari ati o ns  s p ati al e s.  L e s 

e x p éri m e nt ati o ns e n l a b or at oir e o nt p er mi s d e (iii) t e st er l’i nfl u e n c e r e s p e cti v es d e c ert ai ns 

f a ct e urs  i d e ntifi és  c o m m e  p ot e nti ell e m e nt  str u ct ur a nt  p o ur  l e s  c o m m u n a ut é s.  Ai nsi 

l’i nfl u e n c e d’ u n aj o ut d’ E T M s s e ul, d’ u n c o c kt ail E T M s -n utri m e nt s et d’ u n e c o nt a mi n ati o n e n 

E T M s d u e à l a r e mi s e e n s us p e nsi o n d e s é di m e nt s  a p u êtr e ét u di é e . 

L a d e u xi è m e p arti e d u c h a pitr e e st b a s é e s ur u n s ui vi m e ns u el à l o n g t er m e, d’ O ct o br e 

2 0 1 2  à  D é c e m br e  2 0 1 7, d e s  c o m m u n a ut é s  ultr a pl a n ct o ni q u e s  d a ns  l a  r a d e  d e  T o ul o n  p ar 

c yt o m étri e e n fl u x. L e b ut d e c ett e c a m p a g n e d e t err ai n à pl us h a ut e fr é q u e n c e t e m p or ell e a 

ét é d’ a v oir u n e vi si o n à l o n g t er m e d e l a str u ct ur e d e s c o m m u n a ut é s ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s 

q ui  s e  v e u t  c o m pl é m e nt air e  d e s  c a m p a g n e s  d e  t err ai n  à  h a ut e  fr é q u e n c e  s p ati al e.  L e s 

pri n ci p a u x  o bj e ctifs  d e  c e  s ui vi  o nt  ét é  :  d’ é v al u er  à  l o n g  t er m e  (i)  l e  p artiti o n n e m e nt  d e s 

él é m e nt s tr a c e s m ét alli q u e s, l e ur l a bilit é, l e ur bi o di s p o ni bilit é et l es m o difi c ati o ns i n d uit es p ar 

u n dr a g a g e et (ii) l es li e ns e ntr e d’ u n e p art, l a c o nt a mi n ati o n e n E T M d e l a r a d e d e T o ul o n et 

s e s s o ur c e s et , d’ a utr e p art, l’ a b o n d a n c e et l a str u ct ur e d e s c o m m u n a ut é s ultr a pl a n ct o ni q u e s.  
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III. 2. Tr a c e  m et al  c o nt a mi n ati o n  a s  a  t o xi c  a n d  str u ct uri n g  f a ct or  i m p a cti n g 

ultr a p h yt o pl a n kt o n c o m m u niti e s i n a m ulti c o nt a mi n at e d M e dit err a n e a n 

c o a st al ar e a  

  

C ett e  p arti e  est  pr é s e nt é e  s o us  l a  f or m e  d’ u n  arti cl e  p u bli é  d a ns  l a  r e v u e Pr o gr e ss  i n 

O c e a n o gr a p h y  [ C o cl et, et al., ( 2 0 1 8). Pr o gr e ss i n O c e a n o gr a p h y, 1 6 3, 1 9 6- 2 1 3 ]. L e s r éf ér e n c e s 

s o nt t o ut e s pr é s e nt e s d a ns l a p arti e R éf ér e n c e s à l a fi n d e c e m a n us crit.  

 

C O C L E T  Cl é m e nt 1, 2, 3 ,  G A R NI E R  C é dri c1, 3 * , D E L P Y  Fl ori a n e 1 ,  J A M E T  D o mi ni q u e1, 3 ,  D U R RI E U 

G a ël 1, 3 , L E P O U P O N C hri st o p h e1, 3 , M A Y E R M ari e1, 3 , MI S S O N B e nj a mi n1, 3  

1 P R O T E E, E A 3 8 1 9, T o ul o n U ni v ersit y, C S 6 0 5 8 4, 8 3 0 4 1 T o ul o n C e d e x 9, Fr a n c e  

2 M A PI E M, E A 4 2 2 3, T o ul o n U ni v ersit y, C S 6 0 5 8 4, 8 3 0 4 1 T o ul o n C e d e x 9, Fr a n c e  

3 U ni v ersit é  d e  T o ul o n,  Ai x  M ars eill e  U ni v ersit é,  C N R S,  I R D,  M e dit err a n e a n  I n stit ut e  of 

O c e a n o gr a p h y ( MI O),  U M R 7 2 9 4, 8 3 0 4 1 T o ul o n C e d e x 9, Fr a n c e  

* c orr e s p o n di n g a ut h or, e m ail  : c g ar ni er @ u ni v -tl n.fr 
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III. 2. 1. A b str a ct  

T o ul o n  B a y  i s  a  M e dit err a n e a n  c o a st al  m ari n e  e c os y st e m  f a ci n g  i m p ort a nt  a nt hr o p o g e ni c 

pr e s s ur e s r e s ulti n g i n str o n g a n d m ulti pl e c h e mi c al c o nt a mi n ati o n gr a di e nt s. I n t hi s st u d y, w e 

e x a mi n e d  t h e  s p ati al  v ari ati o ns  of  b ot h  a b u n d a n c e  a n d  str u ct ur e  of  ultr a p h yt o pl a n kt o n  i n 

r el ati o n wit h r e s o ur c e s a n d p ot e nti all y t o xi c tr a c e m et al c o n c e ntr ati o ns i n s urf a c e w at er i n  

T o ul o n  B a y.  S a m pli n g  a n d  o n -fi el d  m e a s ur e m e nt s  w er e  c o n d u ct e d  i n  F e br u ar y  2 0 1 4  a n d 

F e br u ar y 2 0 1 5 t hr o u g h o ut t h e e ntir e b a y. Str o n g C d, C u, P b, a n d Z n c o nt a mi n ati o n gr a di e nt s 

i n  s urf a c e  w at er  w er e  o bs er v e d,  wit h  t h e  hi g h e st  l e v els  b ei n g  r e c or d e d  i n  t h e  m ost 

a nt hr o pi z e d ar e a s, w hil e t h e o p e n p art of T o ul o n B a y pr e s e nt e d l e v el s cl os e t o t h os e o bs er v e d 

i n t h e o p e n s e a. T h e a b u n d a n c e of S y n e c h o c o c c us-li k e c ell s w as str o n gl y n e g ati v el y c orr el at e d 

t o t h e c o n c e ntr ati o ns of C d, C u, P b, a n d Z n, w h er e a s t h e a b u n d a n c e of pi c o e u k ar y ot e -li k e c ells 

w a s p ositi v el y c orr el at e d t o t h e s e f o ur tr a c e m et al s. Tr a c e m et al c o nt a mi n ati o n a p p e ar e d t o 

b e  o n e  of  t h e  m ost  si g nifi c a nt  c o ntri b ut ors  t o  ultr a p h yt o pl a n kt o n  str u ct ur e  b y  st ati sti c all y 

e x pl ai ni n g u p t o 5 8. 4 % of it s s p ati al v ari a bilit y. I n c u b ati o n e x p eri m e nt s w er e c o n d u ct e d t o 

a s s es s t h e s p e cifi c i m p a ct of tr a c e m et al c o nt a mi n ati o n o n ultr a p h yt o pl a n kt o n of T o ul o n B a y. 

D uri n g  ar o u n d  o n e  m o nt h,  ultr a p h yt o pl a n kt o ni c  c o m m u niti e s  i s ol at e d  fr o m  a n 

u n c o nt a mi n at e d sit e (r e pr e s e nt ati v e fr o m offs h or e c o m m u niti e s) w er e e x p os e d t o a n artifi ci al 

c o c kt ail  of  tr a c e  m et al s  r e pr e s e nt ati v e  of  t h e  m ost  a nt hr o pi z e d  p art  of  T o ul o n  B a y  (i n 

c o n c e ntr ati o ns a n d pr o p orti o ns). A 9 0 -9 9 % d e cr e a s e of t ot al ultr a p h yt o pl a n kt o n a b u n d a n c e 

w a s o bs er v e d wit hi n si x d a y s, f oll o w e d b y it s r e c o v er y b ef or e t h e e n d of t h e e x p eri m e nt. T hi s 

e x p os ur e t o t h e tr a c e m et al c o c kt ail a d diti o n all y i n d u c e d a s hift fr o m a S y n e c h o c o c c us -li k e 

d o mi n at e d c o m m u nit y, r e pr e s e nt ati v e of t h e o p e n s e a, t o a p h ot os y nt h eti c pi c o e u k ar y ot e s 

d o mi n at e d  o n e,  mi mi c ki n g  t h e  ultr a p h yt o pl a n kt o ni c  c o m m u nit y  e n c o u nt er e d  i n  t h e  m ost 

c o nt a mi n at e d  sit es  of  t h e  b a y.  E x p os ur e  t o  eit h er  n at ur al  w at ers  r e pr e s e nti n g  t h e 

c o nt a mi n at e d  sit e s  of  t h e  b a y  or  el utri at e  of  s e di m e nt  r e s us p e nsi o n  di d  n ot  pr o m ot e  a 

n oti c e a bl e t o xi c  eff e ct  o n  t h e  t ot al  a b u n d a n c e  of  ultr a p h yt o pl a n kt o n,  b ut  aff e ct e d  it s 

c o m m u nit y str u ct ur e, s u g g e sti n g c o m pl e x i nt er pl a y s.  

 

K e y -w or d s:  c o a st al  M e dit err a n e a n  e c o s y st e m,  mi cr o bi al  e c ot o xi c ol o g y, 

ultr a p h yt o pl a n kt o n, tr a c e m et al c o nt a mi n ati o n, fl o w c yt o m e tr y 
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III. 2. 2. I ntr o d u cti o n 

M ari n e  c o a st al  ar e a s  pr o vi d e  e s s e nti al  e c os yst e m  g o o ds  a n d  s er vi c e s,  i n cl u di n g  s h or eli n e 

pr ot e cti o n, w at er q u alit y i m pr o v e m e nt, fis h eri e s r e s o ur c e s ( L e vi n et al. , 2 0 0 1; Mi c h eli et al. , 

2 0 1 3) , a s w ell as h a bit at a n d f o o d f or mi gr at or y a n d r e si d e nt s p e ci es. T h e di stri b uti o n a n d 

di v ersit y  of  bi oti c  c o m m u niti e s  i n  m ari n e  c o a st al  e c os y st e m s  ar e  c o ntr oll e d  dir e ctl y  or 

i n dir e ctl y b y n at ur al gr a di e nts of s ali nit y, t ur bi dit y, a n d n utri e nt s ( C a s otti et al. , 2 0 0 3; V el d h ui s 

et al. , 2 0 0 5; S u n d a, 2 0 1 2). I n a d diti o n t o t h e s e n at ur al gr a di e nt s, c o a st al ar e a s ar e i n cr e a si n gl y 

s u bj e ct e d  t o  a nt hr o p o g e ni c  pr e s s ur e s  t h at  us u all y  r e s ult  i n  h u m a n -i n d u c e d  c h e mi c al 

c o nt a mi n ati o n. T h e M e dit err a n e a n S e a i s s u bj e ct e d t o i n cr e a si n g d e m o gr a p hi c pr e s s ur e a n d 

b ot h i nt e nsi v e f ar mi n g a n d i n d ustri al a cti viti es t h at t hr e at e n m ari n e e c os y st e m s ( T h e M er m e x 

Gr o u p et  al. ,  2 0 1 1).  Ur ba n  a n d  i n d ustri al  w a st es ( L e vi n et  al. ,  2 0 0 1;  O urs el et  al. ,  2 0 1 3), 

bi o ci d e s r el e a s e d b y a nti -f o uli n g c o ati n gs ( T ur n er, 2 0 1 0; C a m ps et al. , 2 0 1 4), a n d f u el fr o m 

n a uti c al tr affi c ( C all e n d er, 2 0 0 3) a s w ell a s hi st ori c al p oll uti o n a c c u m ul at e d i n t h e s e di m e nt 

( T e s si er et al. , 2 0 1 1; D a n g, S c h äf er, et al. , 2 0 1 5) ar e w ell -k n o w n a n d wi d es pr e a d e x a m pl e s. 

S u c h c h e mi c al c o nt a mi n ati o n r e pr e s e nt s a n i n cr e a si n g t hr e at f or m ari n e c o a st al e c os y st e m s, 

e s p e c iall y i n t h e M e dit err a n e a n S e a.  

Pi c o c y a n o b a ct eri a, m ai nl y Pr o c hl or o c o c c us s p. a n d S y n e c h o c o c c us s p. ( W at er b ur y et 

al. , 1 9 8 6; P art e ns k y et al. , 1 9 9 9), e u k ar y oti c pi c o p h yt o pl a n kt o n a n d t h e s m all e st c o m p o n e nt 

of n a n o p h yt o pl a n kt o n, c o nstit ut e a n es s e nti al p art of m ari n e ultr a p h yt o pl a n kt o n ( i. e. 0. 2 - 2 0 

µ m  p h yt o pl a n kt o ni c  c ell s) ( Gr é g ori et  al. ,  2 0 0 1).  Ultr a p h yt o pl a n kt o n c o ntri b ut e s  t o 

a p pr o xi m at el y 4 5 - 7 0 %  of  t h e  pri m ar y  pr o d u cti o n  i n  o p e n -o c e a n  e c os y st e m s  a n d  t o  m or e 

t h a n 5 0 % n e ar N ort h er n M e dit err a n e a n c o a st s ( M a g a z z ù a n d D e c e m bri ni, 1 9 8 9; Fi el d et al ., 

1 9 9 8; G ar ci a -Pi c h el et al. , 2 0 0 3; S c a nl a n, 2 0 0 3; Uit z et al. , 2 0 1 0). It t h er ef or e pl a y s a m aj or 

r ol e  i n  bi o g e o c h e mi c al  c y cl e s  a n d  i n  t h e  f u n cti o ni n g  of  m ari n e  e c os y st e m s.  T h e  n e e d  t o 

u n d erst a n d t h e f a ct ors dri vi n g its d y n a mi cs a n d di stri b uti o n i s t h er ef or e cr u ci al.  

Ultr a p h yt o pl a n kt o ni c  or g a ni s m s  pr e s e nt  gr e at  p h y si ol o gi c al  a n d  p h e n ot y pi c 

pl a sti citi e s,  all o wi n g  t h e m  t o  b e  p art  of  t h e  m ost  s u c c e s sf ul  al g al  gr o u p  i n  t h e  m ari n e 

e n vir o n m e nt ( P art e ns k y e t al., 1 9 9 6; C h ar p y a n d Bl a n c h ot, 1 9 9 8; V el d h ui s et al. , 2 0 0 5; M ell a-

Fl or e s et al. , 2 0 1 1; A y at a et al. , 2 0 1 4). I n a d diti o n t o b e c o ntr oll e d b y nitr o g e n a n d, al b eit t o a 

l e ss er  e xt e nt,  b y  p h os p h or us ( B e ar d all et  al. ,  2 0 0 1;  M o uti n  a n d  R ai m b a ult,  2 0 0 2;  Si o k o u-

Fr a n g o u et  al. ,  2 0 1 0),  t h e  pr o d u cti vit y  a n d  s pe ci e s  c o m p ositi o n  of  t h e  m ari n e 
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ultr a p h yt o pl a n kt o ni c  c o m m u nit y  ar e  al s o  r e g ul at e d  b y  l o w  bi o a v ail a bilit y  of  a  n u m b er  of 

e s s e nti al m et al s s u c h a s ir o n, zi n c, a n d c o p p er ( Br a n d et al. , 1 9 8 3; S u n d a a n d H u nt s m a n, 1 9 9 5; 

Cr a wf or d et  al. ,  2 0 0 3;  B o y d et  al. ,  2 0 1 0;  O b er h ol st er et al. ,  2 0 1 0;  S u n d a,  2 0 1 2).  H o w e v er, 

i n p ut s  of  tr a c e  m et al s  b y  a nt hr o p o g e ni c  a cti viti e s  a s  w ell  a s  s e di m e nt,  ri v eri n e  a n d  d ust 

s o ur c e s i nt o m ari n e c o a st al e n vir o n m e nt s m a y r e s ult i n at l e a st 1 0 0 -f ol d e nri c h m e nt a b o v e 

b a c k gr o u n d l e v el s ( M orl e y et al. , 1 9 9 7; C a s a s et al. , 2 0 0 8; T e s si er et al. , 2 0 1 1; J or di et al. , 2 0 1 2; 

D.  C oss a et  al. ,  2 0 1 4;  D a n g,  S c h äf er, et  al. ,  2 0 1 5;  T wi ni n g et  al. ,  2 0 1 5),  t h us  n o  l o n g er 

r e pr e s e nti n g  li miti n g  r e s o ur c e s  f or  p h yt o pl a n kt o ni c pr o d u cti o n. El e v at e d c o n c e ntr ati o ns of 

tr a c e  m et al s  h a v e  fr e q u e ntl y  b e e n  s h o w n  t o  h a v e  a  dir e ct  a n d  d el et eri o us  eff e ct  o n 

ultr a p h yt o pl a n kt o n ( Br a n d et al. , 1 9 8 6; P a y n e a n d Pri c e, 1 9 9 9; D e b eli us et al. , 2 0 0 9; W a n g et 

al. , 2 0 0 9; O b er h ol st er et al. , 2 0 1 0; C a str o-B u g all o et al. , 2 0 1 4). H o w e v er, m ost of t h e s e st u di e s 

w er e c o n d u ct e d i n l a b or at ori e s a n d h a v e f o c us e d o n si n gl e s p e ci e s or si m plifi e d p o p ul ati o ns 

( Br a n d et al. , 1 9 8 6; P a y n e a n d Pri c e, 1 9 9 9; W a n g et al. , 2 0 0 9; O b er h ol st er et al. , 20 1 0; C a str o -

B u g all o et al. , 2 0 1 4). P os si bl e m e c h a ni s ms of C u a n d Z n t o xi cit y i n cl u d e a r e d u cti o n i n t ot al 

c hl or o p h yll,  nitr at e  r e d u ct a s e  a cti vit y,  a n d  pr ot ei n  c o nt e nt,  a s  w ell  a s  a n  i n cr e a s e  i n  t h e 

i n d u cti o n  of  r e a cti v e  o x y g e n  s p e ci es,  l e a di n g  t o  gr o wt h  in hi biti o n.  Alt h o u g h  m ari n e 

ultr a p h yt o pl a n kt o n  d y n a mi cs  a n d  di stri b uti o ns  ar e  wi d el y  st u di e d ( Z u b k o v et  al. ,  2 0 0 0; 

Gr é g ori et  al. ,  2 0 0 1;  C a s otti et  al. ,  2 0 0 3;  Si o k o u-Fr a n g o u et  al. ,  2 0 1 0;  B o n at o et  al. ,  2 0 1 5, 

2 0 1 6) , o nl y a f e w w or k s h a v e t ar g et e d t h e li n k s b et w e e n ultr a p h yt o pl a n kt o n di stri b uti o n or 

c o m m u nit y  str u ct ur e  a n d  tr a c e  m et al  c o nt a mi n ati o n  i n  a  c o m pl e x  e n vir o n m e nt al  c o nt e xt. 

R e c e nt  st u di e s  h a v e  r e p ort e d  n e g ati v e  eff e ct s  of  tr a c e  m et als  o n  l ar g er  m ari n e 

p h yt o pl a n kt o ni c c o m m u niti e s at diff er e nt s p ati al s c al e s ( Cl e m e nt s a n d R o hr, 2 0 0 9; J or di et al. , 

2 0 1 2; L af a bri e et al. , 2 0 1 3). C o p p er a n d l e a d str e s s e s c a us e dr a sti c r e d u cti o n i n t ot al bi o m a s s 

of  c y a n o b a ct eri al  p o p ul ati o ns  i n  t h e  s e di m e nt ( B ur n at et al. , 2 0 0 9), w h er e a s c a d mi u m a n d 

l e a d ar e t o xi c t o n at ur al c o m m u niti e s of o c e a ni c p h yt opl a n kt o n, e s p e ci all y Pr o c hl or o c o c c u s 

a n d S y n e c h o c o c c us p o p ul ati o ns fr o m t h e M e dit err a n e a n S e a ( Br a n d et al. , 1 9 8 6; E c h e v e st e et 

al. , 2 0 1 2). T h e c o nt a mi n ati o n of m ari n e c o a st al e n vir o n m e nt s b y tr a c e m et als is t h us li k el y t o 

h a v e si g nifi c a nt eff e ct s o n t h e p h yt o pl a n kt o n f u n cti o ns a n d, i n a wi d er c o nt e xt, o n m ari n e 

c o a st al e c os y st e m f u n cti o ni n g.  

T o i m pr o v e o ur u n d erst a n di n g of tr a c e m et al c o nt a mi n ati o n a n d ultr a p h yt o pl a n kt o n 

i nt er a cti o ns, w e st u di e d T o ul o n B a y, w hi c h i s a M e dit err a n e a n s e mi-e n cl os e d m ari n e c o a st al 

e c os y st e m  e x p eri e n ci n g  str o n g  a n d  m ulti pl e  c h e mi c al  c o nt a mi n ati o ns  b y  tr a c e  m et al s, 
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m et all oi ds, or g a n o m et alli cs, a n d or g a ni c p oll ut a nts ( T e s si er et al. , 2 0 1 1; D. C os s a et al. , 2 0 1 4; 

P o u g n et et  al. ,  2 0 1 4;  D a n g,  S c h äf er, et  al. ,  2 0 1 5;  Mi s s o n et  al. ,  2 0 1 6). T h e  m ost  e nri c h e d 

c h e mi c al  c o nt a mi n a nt s  i n  t hi s  b a y  ar e  tr a c e  m et al s,  w hi c h  pr e s e nt  i m p ort a nt  a n d  hi st ori c 

c o n c e ntr ati o n gr a di e nt s i n b ot h w at er a n d s e di m e nt. B e c a us e of t h e l o n g -t er m c o nt a mi n ati o n 

of  t hi s  e c os y st e m  a n d  t h e  m aj or  gr a di e nt s  o bs er v e d  i n  a  g e o gr a p hi c all y li mit e d a n d r at h er 

e n vir o n m e nt all y h o m o g e n e o us ar e a, T o ul o n B a y r e pr e s e nt s a n i d e al m ari n e e c os y st e m m o d el 

f or  t h e  a s s e s s m e nt  of  t h e  i m p a ct s  of  a nt hr o pi z ati o n,  e s p e ci all y  i n  t er m s  of  tr a c e  m et al 

c o nt a mi n ati o n, o n m ari n e mi cr o or g a ni s m s. I n t his c o nt e xt, t h e m ai n g o al s of t hi s st u d y w er e 

(i)  t o  d et er mi n e  t h e  li n k s  b et w e e n  tr a c e  m et al  or  n utri e nt  c o nt a mi n ati o ns  a n d 

ultr a p h yt o pl a n kt o n  c o m m u nit y  di stri b uti o n  a n d  str u ct ur e  i n  s urf a c e  s e a w at er  a n d  (ii)  t o 

i n v e sti g at e t h e r e s p e cti v e i nfl u e n c e of m aj or tr a c e m et al ( C u, P b a n d Z n) a n d nitr at e ( N O #
$ ) 

c o nt a mi n ati o ns o n ultr a p h yt o pl a n kt o n d y n a mi cs a n d str u ct ur e. F or t h at p ur p os e, hi g h s p ati al 

r e s ol uti o n  m a p pi n g  of  s urf a c e  w at er  of  t h e  T o ul o n  B a y  w a s  p erf or m e d  i n  t w o  c o ns e c uti v e 

y e ars  t o  a s s es s  i n  sit u  bi ol o gi c al  a n d  p h y si c o c h e mi c al  gr a di e nts.  S u bs e q u e ntl y,  mi cr o c os m 

e x p eri m e nt s  w er e  s et  u p  i n  t h e  l a b or at or y  t o  c o m p ar e  t h e  eff e ct s  of  mi xi n g  artifi ci all y  or 

n at ur all y  c o nt a mi n at e d  w at er  of  v ari o us  ori gi ns  wit h  u n c o nt a mi n at e d  w at er  o n  t h e 

ultr a p h yt o pl a n kt o ni c c o m m u nit y.  

 

III. 2. 3. M at eri al s a n d m et h o d s  

III. 2. 3. 1. St u d y sit e  

T o ul o n B a y, l o c at e d i n t h e n ort h w e st er n p art of t h e M e dit err a n e a n S e a, i s di vi d e d i nt o t w o 

n o n -e q ui v al e nt p art s b y a s e a w all ( Fi g ur e III- 1). T h e l ar g e b a y ( L a B) ( ~ 4 2 k m2 ) i s o p e n e d t o t h e 

s e a a n d s u bs e q u e ntl y l e s s p oll ut e d t h a n t h e l ittl e b a y ( Li B) ( ~ 9. 8 k m2 ), w hi c h i s m or e e n cl os e d 

a n d s u b mitt e d t o v ari o us a nt hr o p o g e ni c i n p ut s, p arti c ul arl y s u bst a n c e s fr o m i n d ustri al a n d 

m ariti m e a cti viti e s. A s a r e s ult, s urf a c e w at ers a n d s e di m e nt s of t h e b a y ar e str o n gl y p oll ut e d 

wit h tr a c e m et als a n d m et all oi ds ( T e ssi er et al. , 2 0 1 1; J e a n et al. , 2 0 1 2; D. C os s a et al. , 2 0 1 4; 

D a n g, L e n o bl e, et al. , 2 0 1 4; D a n g, S c h äf er, et al. , 2 0 1 5), e s p e ci all y i n t h e nort h er n p art of t h e 

littl e b a y. 
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Fi g ur e III- 1 M a p of t h e st u di e d sit e T o ul o n B a y wit h t h e l o c ati o n of t h e s a m pli n g sit e s. E m pt y cir cl e s r e pr e s e nt 

t h e  4 1  sit e s  s a m pl e d  f or  b ot h  s urf a c e  s e a w at er  m a p pi n g s  a n d  fill e d  cir cl e s  r e pr e s e nt  t h e  2  a d diti o n al  sit e s 

s a m pl e d f or t h e s urf a c e s e a w at er m a p pi n g of 2 0 1 5. Tri a n gl es r e pr e s e nt t h e 2 sit e s s a m pl e d f or s urf a c e s e a w at er 

( MI S  a n d  4 1 p)  or  s urf a c e  s e di m e nt  ( MI S) f or  t h e  i n c u b ati o n  e x p eri m e nts.  S oli d  a n d  d as h e d li n e s r e pr e s e nt a 

s e a w all a n d tr e at e d s e w a g e s u b m ari n e o utl ets, r e s p e cti v el y.  

III. 2. 3. 2. S a m pli n g pr o c e d ur e s f or i n c u b ati o n e x p eri m e nt s  

A d diti o n al s urf a c e s e a w at er w as s a m pl e d at t w o s p e cifi c sit es, 4 1 p a n d MI S ( Fi g ur e III- 1), at 

M ar c h  2 n d ,  2 0 1 5  f or  w at er  i n cu b ati o n  a n d  at  A pril  1 3 t h,  2 0 1 5  f or  s e di m e nt  r e s us p e nsi o n 

i n c u b ati o n. Sit e MI S i s l o c at e d i n t h e N a v y ar e a ( n u cl e ar s u b m ari n e h ar b or), w hil e sit e 4 1 p i s 

l o c at e d i n t h e l ar g e b a y a n d c o n n e ct e d t o t h e o p e n s e a. W at er s a m pl es w er e c oll e ct e d i n 1-L 

a n d  2 -L  F E P  b ottl e s  ( N al g e n e)  a n d  i n  5 - L  P T F E  b ottl e s  ( A V L D)  t h at  w er e  pr e-cl e a n e d  a s 

m e nti o n e d f or t h e 6 0 -1 2 5 - m L F E P b ottl e s i n s e cti o n 2. 3. 

 A s e di m e nt c or e w a s c oll e ct e d at MI S o n A pril 1 3 t h, 2 0 1 5, usi n g a Pl e xi gl a s ® t u b e ( 1 0 

c m i n di a m et er a n d 1 m l o n g) wit h t h e s u p p ort of t h e Fr e n c h N a v y ( b o at s, m at eri al s, di v ers), 

f oll o wi n g  t h e  pr o c e d ur e  d et ail e d  el s e w h er e ( D a n g,  L e n o bl e, et  al. ,  2 0 1 4).  At  arri v al  i n  t h e 

l a b or at or y, t h e s e di m e nt c or e w a s sli c e d wit h a 2-c m r e s ol uti o n u n d er i n ert  at m os p h er e ( N 2 ) 

t o  pr e s er v e  r e d o x  c o n diti o ns.  A n  ali q u ot  of  s urf a c e  s e di m e nt s  ( 0-2  c m  l a y er)  w a s  k e pt  at 
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a m bi e nt  t e m p er at ur e  u n d er  i n ert  at m os p h er e  u ntil  p erf or m a n c e  of  t h e  s e di m e nt 

r e s us p e nsi o n e x p eri m e nt, l e a di n g t o t h e s e di m e nt el utri at e ( D a n g, S c h äf er, et al. , 2 0 1 5). 

 

III. 2. 3. 3. W at er i n c u b ati o n  

T o a s s e s s t h e i m p a cts of c o nt a mi n at e d w at er o n n at ur al ultr a p h yt o pl a n kt o ni c c o m m u niti e s, 

w at er i n c u b ati o n w a s p erf or m e d fr o m M ar c h 3 r d t o M ar c h 2 7t h, 2 0 1 5 ( 2 4 d a y s), usi n g w at er 

c oll e ct e d  i n  t w o  sit e s  pr e s e nti n g  a  l ar g e  diff er e n c e  i n  c o nt a mi n ati o n  (f urt h er  c all e d 

" u n c o nt a mi n at e d " f or t h e 4 1 p sit e a n d " c o nt a mi n at e d " f or t h e MI S sit e,  Fi g ur e III- 1). At sit e 

4 1 p, 7. 5 L of w at er w er e c oll e ct e d wit hi n t h e s urf a c e l a y er ( 1 m d e pt h). A s u bs a m pl e of 3 L 

w a s filt er e d t hr o u g h 0. 2 -µ m c ell ul os e nitr at e filt ers ( S art ori us) t o eli mi n at e all or g a nis m s. T h e 

r e m ai ni n g  4.5 L  w er e  filt er e d  t hr o u g h  1 0- µ m  p ol y c ar b o n at e  m e m br a n e s  ( W h at m a n ® 

N u cl e p or e) t o eli mi n at e l ar g e d e bri s a n d m ost of t h e gr a z ers. E a c h filt er w a s pr e vi o usl y ri ns e d 

wit h b ot h Milli -Q a ci d -c o n diti o n e d w at er ( 0. 1 % H N O 3 ,) a n d w at er fr o m t h e sit e t o a v oi d tr a c e 

m et al c o nt a mi n ati o n of t h e filtr at e. At sit e MI S, 5 L of w at er w er e c oll e ct e d wit hi n t h e s urf a c e 

l a y er ( 1 m d e pt h). A s u bs a m pl e of 3 L w a s filt er e d t hr o u g h 0. 2-µ m c ell ul os e nitr at e filt ers a n d 

t h e r e m ai ni n g 2 L w er e filt er e d t hr o u g h 1 0-µ m p ol y c ar b o n at e m e m br a n e s.  

Fift e e n  1 - L  F E P  b ottl e s  w er e  us e d  f or  t h e  i n c u b ati o ns,  m ai nt ai ni n g  ultr a cl e a n 

c o n diti o ns:  w at er  wit h  m et al  c o n c e ntr ati o ns  cl os e  t o  t h e  M e dit err a n e a n  g e o c h e mi c al 

b a c k gr o u n d ( u n c o nt a mi n at e d c o ntr ol, c o n diti o n A), tr a c e m et al a d diti o n ( c o n diti o n B), tr a c e 

m et al a n d nitr at e a d diti o n ( c o n diti o n C), mi xi n g u n c o nt a mi n at e d wit h c o nt a mi n at e d w at er 

( c o n diti o n D), a n d c o nt a mi n at e d w at er ( c o nt a mi n at e d c o ntr ol, c o n diti o n E). E a c h c o n diti o n 

w a s  c o n d u ct e d  i n  tri pli c at e.  A  v ol u m e  of  0. 5  L  ( d et er mi n e d  b y  w ei g hi n g;  b al a n c e  Pi o n e er 

P A 2 1 0 2, O h a us) of 1 0 -µ m pr e -filt er e d 4 1 p w at er w a s p o ur e d i nt o e a c h of t h e A, B, C, a n d D 

r e pli c at e s;  0. 5  L  of  0. 2-µ m  pr e -filt er e d  4 1 p  w at er  w er e  t he n  a d d e d  t o  e a c h  A,  B,  a n d  C 

r e pli c at e s,  a n d  0. 5  L  of  0. 2-µ m  pr e -filt er e d  MI S  w at er  w er e  a d d e d  t o  e a c h  D  r e pli c at e.  A 

v ol u m e of 0. 5 L of 1 0- µ m pr e -filt er e d MI S w at er w a s mi x e d wit h 0. 5 L of 0. 2-µ m pr e -filt er e d 

MI S w at er f or e a c h r e pli c at e of c o n diti o n E. C o n diti o ns B a n d C w er e t h e n artifi ci all y e nri c h e d  

wit h 3 7 n M of C u ( 2. 4 µ g C u L - 1), 2. 5 n M of P b ( 0. 5 2 µ g P b L - 1), a n d 1 0 0 n M of Z n ( 6. 5 µ g Z n L -

1 ). C o n diti o n C w a s a d diti o n all y e nri c h e d wit h 4 1 µ M of N O 3- ( 0. 5 7 m g N L- 1). Tr a c e m et al 

c o n c e ntr ati o ns  a d d e d i n  t h e  i n c u b ati o ns  w er e  d et er mi n e d  fr o m  m a xi m al  v al u es  o bs er v e d 

d uri n g t h e m a p pi n g i n 2 0 1 4, w hi c h r e a c h e d 7 5 n M f or C u, 5 n M f or P b, a n d 1 2 6 n M f or Z n. 
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T h er ef or e, t h e fi n al tr a c e m et al c o n c e ntr ati o ns i n c o n diti o ns B a n d C w er e t w o ti m e s l o w er 

t h a n  i n  t h e  most  hi g hl y  c o nt a mi n at e d  sit e s  of  T o ul o n  B a y.  T h e  1 5  F E P  b ottl e s  w er e 

i m m e di at el y i n c u b at e d f or 2 4 d a y s i n a p h yt otr o n ( S nij d ers S ci e ntifi c) at 2 0° C, s u b mitt e d t o a 

1 2/ 1 2 d a y / ni g ht c y cl e wit h 5 1. 3 µ m ol. m 2 . s- 1 of w hit e li g ht.  

At t h e b e gi n ni n g a n d t h e e n d of t h e i n c u b ati o n, s a m pl e s f or tr a c e m et al a n al y si s ( 6 0 

m L) a n d D O C / T N a n al y sis ( 2 4 m L) w er e c oll e ct e d i n e a c h F E P b ottl e a n d tr a nsf err e d i nt o F E P 

a n d  gl a s s  t u b e s,  r e s p e cti v el y,  S a m pl es  w er e  p o ol e d  t o  o bt ai n  c o m p osit e  s a m pl es  f or  e a c h 

c o n diti o n  a n d  tr e at e d  a s  pr e vi o usl y  d e s cri b e d  f or  t ot al  a n d  di s s ol v e d  tr a c e  m et al  a n al ysis. 

S a m pl e s ( 5 0 m L) f or N O #
$  a n al y sis w er e al s o c oll e ct e d i n e a c h F E P b ottl e f or e a c h c o n diti o n 

a n d  st or e d  at -2 0° C  i n  5 0  m L  c e ntrif u g e  t u b e s  ( F al c o n)  u ntil  a n al y si s.  S a m pl e s  f or  fl o w 

c yt o m etr y a n al y si s ( 1 0 m L) w er e c oll e ct e d fr o m e a c h r e pli c at e at 0, 1, 2, 3, 6, 8, 1 0, 1 4, a n d 2 4 

d a y s a n d i m m e di at el y a n al yz e d b y fl o w c yt o m etr y.  

 

III. 2. 3. 4. S e di m e nt el utri at e i n c u b ati o n  

T o a s s e s s t h e i m p a ct s of s e di m e nt r e s us p e nsi o n  e v e nt s ( e. g.  st or m s, b o at tr affi c, dr e d gi n g, 

et c.)  a n d  t h e  tr a c e  m et al  c o nt a mi n ati o n  i n d u c e d  b y  s u c h  e v e nt s  o n  n at ur al 

ultr a p h yt o pl a n kt o ni c c o m m u niti e s, s e di m e nt el utri at e i n c u b ati o n w a s p erf or m e d fr o m A pril 

1 6 t h t o M a y 1 2t h, 2 0 1 5 ( 2 7 d a y s), usi n g u n c o nt a mi n at e d w at er fr o m sit e 4 1 p a n d s e dim e nt s 

fr o m t h e h e avil y c o nt a mi n at e d sit e MI S ( Fi g ur e III- 1). 

F or s e di m e nt el utri at e pr e p ar ati o n, 0 - 2-c m s urf a c e s e di m e nt s w er e tr a nsf err e d i nt o 

pr e cl e a n e d 5 - L P T F E b ottl e s ( A V L D), a n d fill e d wit h 0. 2-µ m filt er e d w at er of t h e MI S st a ti o n t o 

r e a c h a s oli d/liq ui d r ati o e q ui v al e nt t o 1 g. L - 1 ( e x pr e s s e d i n dr y w ei g h). T h e P T F E b ottl e s w er e 

t h e n  i m m e di at el y  s u b mitt e d  t o  o v er h e a d  s h a ki n g  ( 1 5  r p m,  H ei d ol p h  R e a x  2 0)  t o  mi mi c 

s e di m e nt r e s us p e nsi o n, l e a di n g t o tr a c e m et al r e m o bili z ati o n, a s e vi d e n c e d pr e vi o usl y ( D a n g, 

S c h äf er, et al. , 2 0 1 5). Aft er 2 4 h o urs of c o nt a ct ti m e, a git ati o n w a s st o p p e d f or a f e w mi n ut e s 

i n  or d er  t o  all o w  p arti cl e  s ettli n g;  s u bs e q u e ntl y,  t h e  o v erl yi n g  w at er  w a s  c oll e ct e d  an d 

i m m e di at el y filt er e d u n d er N2  pr e s s ur e ( ~ 1 b ar) t hr o u g h 0. 2 -µ m pr e cl e a n e d c ell ul os e -nitr at e 

m e m br a n e filt ers ( S art ori us) usi n g a S art ori us p ol y c ar b o n at e filt er h ol d er i n or d er t o eli mi n at e 

mi cr o or g a ni s m s. T h e filt er e d s a m pl e o bt ai n e d i s h er e aft er r ef err e d t o a s t h e " c o nt a mi n at e d -

s e di m e nt  el utri at e ".  S a m pl es  f or  t o t al  a n d  di s s ol v e d  tr a c e  m et al  c o n c e ntr ati o ns  ( 6 0  m L), 
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D O C / T N ( 2 4 m L) a n d N O #
$  ( 5 0 m L) a n al y si s w er e c oll e ct e d a n d a n al y z e d i m m e di at el y aft er 

el utri at e pr e p ar ati o n.  

Fi n all y,  at  sit e  4 1 p,  7. 5  L  of  w at er  w er e  c oll e ct e d  wit hi n  t h e  s urf a c e  l a y er  ( 1  m).  A 

v o l u m e of 3 L of t h e s e 7. 5 L w a s filt er e d t hr o u g h a 0. 2-µ m filt er ( c ell ul os e nitr at e, S art ori us) 

a n d  a  v ol u m e  of  4. 5  L  t hr o u g h  a  1 0  µ m- filt er  ( p ol y c ar b o n at e  m e m br a n e s,  W h at m a n ® 

N u cl e o p or e).  

Ni n e  1 -L  F E P  b ottl e s  w er e  us e d  f or  i n c u b ati o ns  u n d er  ultr a cl e a n  c o n d iti o ns: 

u n c o nt a mi n at e d  c o ntr ol  ( c o n diti o n  F),  el utri at e  a d diti o n  ( c o n diti o n  G),  a n d  m et al  a d diti o n 

( c o n diti o n H). E a c h c o n diti o n w a s c o n d u ct e d i n tri pli c at e. A v ol u m e of 0. 5 L of 4 1 p w at er 1 0-

µ m pr e -filt er e d w a s p o ur e d i nt o e a c h r e pli c at e of c o n diti o ns F, G, a n d H; 0. 5 L of 4 1 p w at er 

0. 2 -µ m  pr e -filt er e d  w er e  t h e n  a d d e d  t o  e a c h  r e pli c at e  of  c o n diti o ns  F  a n d  H;  0. 5  L  of 

c o nt a mi n at e d -s e di m e nt -el utri at e,  pr e vi o usl y  pr e p ar e d  a n d  filt er e d,  w er e  a d d e d  t o  e a c h 

r e pli c at e of c o n diti o n G. R e pli c at es of c o n diti o n H w ere artifi ci all y e nri c h e d w it h 0. 4 n M of C d 

( 0. 0 5 µ g C d l- 1), 3 0 n M of C u ( 2. 0 µ g C u l- 1), 5. 5 n M of P b ( 1. 1 µ g P b l- 1), a n d 2 2 0 n M of Z n ( 1 4 

µ g Z n l - 1). Tr a c e m et al c o n c e ntr ati o ns a d d e d t o t h e r e pli c at e s of c o n diti o n H w er e d et er mi n e d 

i n or d er t o mi mi c t h e c o n c e ntr ati o ns m e a s ur e d i n t h e s e di m e nt el utri at e s. T h e 9 b ottl e s w er e 

i m m e di at el y i n c u b at e d f or 2 7 d a y s i n t h e p h yt otr o n usi n g t h e s a m e c o n diti o ns a s d e s cri b e d i n 

s e cti o n  III. 2. 3. 3. 

A s pr e vi o usl y d es cri b e d, c o m p osit e s a m pl e s w er e c oll e ct e d at t h e b e gi n ni n g a n d t h e 

e n d of t h e i n c u b ati o n f or a n al y sis of t ot al a n d di s s ol v e d tr a c e m et al c o n c e ntr ati o ns, D O C / T N, 

a n d N O #
$ . S a m pl e s f or fl o w c yt o m etr y a n al y si s ( 1 0 m L) w er e c oll e ct e d fr o m e a c h r e pli c at e at 

t h e b e gi n ni n g a n d aft er 1, 2, 4, 6, 8, 1 1, 1 4, 2 1, a n d 2 7 d a y s a n d i m m e di at el y a n al y z e d. 

 

III. 2. 3. 5. C h e mi c al a n al y s e s  

Di ss ol v e d or g a ni c c ar b o n ( D O C) a n d t ot al nitr o g e n ( T N) c o n c e nt r ati o ns w er e d et er mi n e d usi n g 

a T O C -V C S H  a n al y z er ( S hi m a dz u) wit h a n a c c ur a c y of 0. 1 m g C L - 1 ( D a n g, L e n o bl e, et al. , 2 0 1 4). 

T h e  D O C  a n d  T N  a n al y s e s  w er e  v ali d at e d  usi n g  c ertifi e d  r ef er e n c e  m at eri al s  ( MI S SI P PI -0 3 

E n vir o n m e nt C a n a d a).  

Nitr at e ( N O #
$ ) c o n c e ntr ati o ns w er e d et er mi n e d usi n g a n A ut o a n al y z er II ( T e c h ni c o n T M ) 

wit h  a n  a c c ur a c y  of  0. 1  µ m ol  N -N O #
$   L- 1 ( 6. 2  µ g N O #

$ -  L- 1) ( Tr e g u er  a n d  L a  C orr e,  1 9 7 4). 

P h os p h at e  ( P O '
# $ ) c o n c e ntr ati o ns  w er e  a n al y z e d  usi n g  a  U V  1 8 0 0  S hi m a dz u 
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S p e ctr o p h ot o m et er a n d m a cr o c ell Q u art z S U P R A SI L ® , 5 0-m m li g ht p at h ( H ell m a A n al yti cs), 

b a s e d o n t h e ( M ur p h y a n d Ril e y, 1 9 6 2) m ol y b d e n u m bl u e c ol ori m etri c m et h o d.  

Diff er e nti al p uls e a n o di c stri p pi n g v olt a m m etr y ( D P A S V) w a s us e d t o m e a s ur e C d, C u, 

P b,  a n d  Z n  di s s ol v e d  a n d  t ot al  c o n c e ntr a ti o ns.  M e a s ur e m e nt s  w er e  p erf or m e d  o n  a  f ull y 

a ut o m at e d s y st e m b a s e d o n a h o m e m a d e a ut os a m pl er ( d e v el o p e d i n o ur l a b or at or y) a n d fi v e 

C a vr o X E 1 0 0 0 s yri n g e p u m ps f or st a n d ar d a d diti o ns, a n A ut o b aIll ( E c o C h e mi e) p ot e nti ost at, 

a n d  a  V A 6 6 3  ( M etr o h m)  m er c ur y  d r o p  el e ctr o d e,  c o ntr oll e d  b y  G P E S  4. 9  s oft w ar e 

( E c o C h e mi e). D et ail s a b o ut i nstr u m e nt s, a n al ysis c o n diti o ns, a n d d at a tr e at m e nt ar e pr o vi d e d 

el s e w h er e ( O urs el et al. , 2 0 1 3; Ci n dri ć et al. , 2 0 1 5). 

 

III. 2. 3. 6. Mi cr o bi al c o m m u nit y c h ar a ct eri z ati o n  

E n u m er ati o n a n d c h ar a ct eri z ati o n of t h e ultr a p h yt o pl a n kt o ni c c o m m u nit y w er e p erf or m e d b y 

fl ow c yt o m etr y usi n g a B D A c c uri T M C 6 ( B D Bi os ci e n c e s) wit h a bl u e e x cit ati o n w a v el e n gt h ( 4 8 8 

n m). E a c h c ell w a s c h ar a ct eri z e d b y t w o diffr a cti o n p ar a m et ers (f or w ar d s c att er ( F S C), li n k e d 

t o  c ell  si z e,  a n d  si d e  s c att er  ( S S C),  li n k e d  t o  c ell  i nt er n al  str u ct ur e).  T w o  fl u or e s c e n c e 

i nt e nsiti es w er e als o c o nsi d er e d , wit h e mi ssi o ns i n t h e or a n g e a n d r e d w a v el e n gt h r a n g e s. 

B e a ds ( Fl u or e s brit e ®  Y G Mi cr os p h er e s 2. 0 µ m, P ol y s ci e n c es I n c.) w er e us e d a s a si z e st a n d ar d. 

S u bs e q u e ntl y, 5 0 0 µ L w er e r u n at a fl o w r at e of 6 0 µ L mi n - 1 a n d f o ur ultr a p h yt o pl a n kt o ni c 

gr o u ps  w er e  di s cri mi n at e d  b a s e d  o n  t h eir  si z e,  i nt er n al  str u ct ur e,  a n d  a ut ofl u or e s c e n c e 

( V a ul ot et al. , 1 9 8 9; Gr é g ori et al. , 2 0 0 1; M ari e et al. , 2 0 1 4). D at a w er e a c q uir e d  usi n g B D 

A c c uri C Fl o w Pl us s oft w ar e a n d a b u n d a n c e s of e a c h gr o u p w er e e x pr e s s e d a s n u m b er of c ell s 

p er m L ( c ell m L - 1). 

 

III. 2. 3. 7. St ati sti c al a n al y si s  

C o nt o ur m a p r e pr e s e nt ati o ns us e d t o ill ustr at e s p ati al v ari ati o ns of t h e fi el d d at a s et s w er e 

e st a bli s h e d  wit h  S urf er  s oft w ar e   ( 9. 0  v ersi o n);  t h e  Kri gi n g  al g orit h m  w a s  a p pli e d  as  t h e 

i nt er p ol ati o n  m et h o d.  T h e  d e cil e s  of  t h e  c o n c e ntr ati o n  r a n g e  o bt ai n e d  f or  e a c h  m et al 

el e m e nt or of t h e a b u n d a n c e of e a c h ultr a p h yt o pl a n kt o ni c c o m m u nit y w er e us e d a s s c al e s f or 

a b ett er c o m p ari s o n of di stri b uti o n m a ps.  
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All st ati sti c al a n al ys e s w er e p erf or m e d wit h R St u di o  ( R C or e T e a m, 2 0 1 7)  (p a c k a g e s 

C C A, H mis c, st at s, a n d V e g a n). C orr el ati o ns b et w e e n v ari a bl e s a n d p ar a m et ers m e a s ur e d f or 

t h e  m a p pi n g s  w er e  a s s e s s e d  b y  t h e  n o n-p ar a m etri c  S p e ar m a n’ s  r a n k  c orr el ati o n  t e st.  T o 

d et er mi n e t h e r el ati v e c o ntri b uti o ns of e n vir o n m e nt al p ar a m et ers t o t h e s p ati al str u ct uri n g 

of t h e ultr a p h yt o pl a n kt o ni c c o m m u nit y, r e d u n d a n c y a n al ysis ( R D A) a n d v ari ati o n p artiti o ni n g 

b y R D A w er e p erf or m e d. C o v ari a n c e a n al y si s a n d c o nstr ai n e d or di n ati o n w er e us e d t o s el e ct 

a  s u bs et  of  e x pl a n at or y  v ari a bl e s  fr o m  t h e  s et  of  all  a v ail a bl e  v ari a bl e s  a n d  t o  k e e p  t h e 

v ari ati o n e x pl ai n e d b y t h e s e v ari a bl e s t o a m a xi m u m. T o i n v e sti g at e diff er e n c e s i n p ar a m et ers 

a m o n g  e x p eri m e nt al  tr e at m e nt s  a n d  e x p os ur e  ti m e s,  a n al y s e s  of  v ari a n c e  ( A N O V A)  w er e 

us e d. W h er e A N O V A r e v e al e d si g nifi c a nt diff er e n c e s ( p- v al u e < 0. 0 5), T u k e y’ s H S D p o st h o c  

c o m p ari s o n  t e st s  w er e  p erf or m e d  t o  d et er mi n e  w h er e  si g nifi c a nt  diff er e n c e s  o c c urr e d. 

A n al y si s of si mil ariti es ( A N O SI M) a n d cl ust er a n al y s i s w er e d o n e usi n g Br a y-C urti s di s si mil arit y 

m atri x fr o m a b u n d a n c e d at a t o e v al u at e t h e si mil arit y of t h e ultr a p h yt o pl a n kt o n c o m m u nit y 

str u ct ur e b et w e e n t h e diff er e nt c o n diti o ns.  

 

III. 2. 4. R e s ult s  

III. 2. 4. 1. M et e or ol o gi c al d at a a n d a bi oti c c h ar a ct eri z ati o n of t h e s urf a c e s e a w at er  

O v er all, m o nt hl y a v er a g e t e m p er at ur e v ari e d fr o m 1 1. 3 t o  2 4. 5° C i n  2 0 1 4 a n d fr o m 9. 6  t o 

2 7. 2° C  i n  2 0 1 5  ( Fi g ur e  A -  1).  M o nt hl y  a v er a g e  t e m p er at ur e  w a s  hi g h er  i n  F e br u ar y  2 0 1 4 

( 1 1. 5° C)  t h a n  i n  F e br u ar y  2 0 1 5  ( 9. 6° C).  A n n u al  c u m ul at e d  pr e ci pit ati o n  w a s  si g nifi c a ntl y 

hi g h er  i n  2 0 1 4  ( 1, 0 4 8  m m)  t h a n  i n  2 0 1 5  ( 4 7 9  m m),  wit h  a  1 5 -y e ar  a v er a g e  of  5 8 5  m m. 

H o w e v er, t h e s a m pli n g c a m p ai g n of F e br u ar y 2 0 1 5 w a s pr e c e d e d b y a r ai n p eri o d of t hr e e 

d a y s,  w hil e  n o  r ai nf all  e v e nt  w a s  o bs er v e d  d uri n g t h e  si x  d a ys  pr e c e di n g  t h e  s a m pli n g 

c a m p ai g n i n 2 0 1 4 ( Fi g ur e A - 2). 

I n F e br u ar y 2 0 1 5, a v er a g e s urf a c e w at er t e m p er at ur e w a s 1 2. 7 ± 0. 8° C, wit h l o w e st 

v al u e s r e c or d e d i n t h e n ort h w e st er n p art of t h e b a y ( Fi g ur e A - 3). S urf a c e w at er s ali nit y r a n g e d 

fr o m 3 4. 6 t o 3 8. 3 i n t h e e ntir e b a y (Fi g ur e A - 3). T w o sit es n e ar t h e m o ut h of t h e L a s Ri v er, a 

s m all c o a st al ri v er sit u at e d i n t h e n ort h of t h e littl e b a y, w er e c h ar a ct eri z e d b y l o w s urf a c e 

w at er  s ali nit y  v al u e s  ( 2 7. 6  a n d  2 7. 9)  ( Fi g ur e III- 1).  A v er a g e  p H  w a s  8. 1  ±  0. 1  a n d  o x y g e n 
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s at ur ati o n w a s 1 0 2 ± 6 %. B ot h p H a n d o x y g e n s at ur ati o n w er e u nif or m t hr o u g h o ut t h e e ntir e 

b a y.  

Nitr at e ( N O #
$ ) c o n c e ntr ati o ns v ari e d fr o m 0. 0 0 9 t o 4. 7 m g N L - 1 i n 2 0 1 4 (Fi g ur e A - 4) 

a n d fr o m 0. 0 0 5 t o 0. 8 7 m g N L -1 i n 2 0 1 5 (Fi g ur e  A - 4), c orr e s p o n di n g t o 1 7 0- a n d 1 4 0 -f ol d 

e nri c h m e nt s, r e s p e cti v el y. T h e hi g h e st v al u e s w er e r e c or d e d i n t h e n ort h er n p art of T o ul o n 

B a y, t h e m ost a nt hr o pi z e d ar e a, a n d a r a pi d d e cr e a s e t o w ar d t h e o p e n s e a w a s o bs er v e d . 

R el ati v el y l o w p h os p h at e ( P -P O '
# $ ) c o n c e ntr ati o ns w er e o bs er v e d, wit h v al u e s b el o w 0. 3 3 m g 

P L - 1 i n 2 0 1 5 (Fi g ur e A - 4). T hr e e sit e s, n e ar t o t h e ci vil h ar b or of T o ul o n, w er e c h ar a ct eri z e d 

b y hi g h er p h os p h at e c o n c e ntr ati o ns, r a n gi n g fr o m 0. 6 2 t o 1. 0 3 m g P L - 1. Fi n all y, f or b ot h y e ars, 

r el ati v el y  l o w  a n d  si mil ar  di s s ol v e d  or g a ni c  c ar b o n  ( D O C)  c o n c e n tr ati o ns  w er e  o bs er v e d 

t hr o u g h o ut t h e e ntir e b a y ( 1. 0 3 ± 0. 1 6 m g C L - 1), a s alr e a d y d e s cri b e d i n ( D a n g, T e s si er, et a l., 

2 0 1 4)  (Fi g ur e A - 3 a n d Fi g ur e A - 4). 

T h e  s urf a c e  w at er  of  T o ul o n  B a y  al s o  pr e s e nt e d  si g nifi c a nt  gr a di e nts  of  tr a c e  m et al 

c o n c e ntr ati o ns  i n  b ot h  2 0 1 4  a n d  2 0 1 5.  F or  all  m et a l s  st u di e d  (i. e. C d,  C u,  P b,  a n d  Z n), 

c o n c e ntr ati o ns  w er e  l o w er  i n  t h e  s o ut h e a st  of  L a B  a n d  gr a d u all y  i n cr e a s e d  t o w ar d  t h e 

n ort h w e st, t h e m ost a nt hr o pi z e d ar e a ( Fi g ur e A - 4). Di ss ol v e d C d, C u, a n d Z n c o n c e ntr ati o ns 

w er e si mil ar t o t ot al c o n c e ntr ati o ns ( d at a n ot s h o w n), w hil e di ss ol v e d P b c o n c e ntr ati o n w a s 

l o w er  t h a n  t h e  t ot al  c o n c e ntr ati o n  d u e  t o  it s  hi g h er  affi nit y  t o  p arti cl es  ( d at a  n ot  s h o w n). 

H o w e v er, i n a pr e vi o us st u d y, t h e di ss ol v e d -t ot al r el ati o n f or P b w a s st a bl e t hr o u g h o ut t h e 

e ntir e b a y, irr e s p e cti v e of t h e y e ar ( D a n g, S c h äf er, et al. , 2 0 1 5). T h er ef or e, o nl y di s s ol v e d tr a c e 

m et al  c o n c e ntr ati o ns  will  b e  c o nsi d er e d  i n  t h e  f oll o wi n g  s e cti o ns.  I n  2 0 1 4,  str o n g 

e nri c h m e nt s, c al c ul at e d fr o m t h e mi ni m al c o n c e ntr ati o n m e a s ur e d i n t h e b a y, w er e o bs er v e d 

f or di s s ol v e d C d, C u, P b, a n d Z n, r a n gi n g fr o m 8 t o 4 0-f ol d e nri c h m e nt f a ct ors. I n 2 0 1 5, t h e 

e nri c h m e nt f a ct ors o bs er v e d w er e hi g h er t h a n i n 2 0 1 4, r a n gi n g fr o m 2 5 t o 1 9 0 -f ol d, e x c e pt 

f or C d, w hi c h pr e s e nt e d n o si g nifi c a nt c o nt a mi n ati o n gr a di e nt. 
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Fi g ur e III- 2 A bi oti c p ar a m et er s s p ati al v ari ati o ns i n s urf a c e s e a w at er of T o ul o n B a y i n F e br u ar y 2 0 1 5. A: C u, B: P b, C: N -N O #
$ , D: P-P O &

# $ . C ol o ur sc al e s w er e dr a w n a c c or di n g  

t o  d e cil e s  of  t h e  r e s p e cti v e  d at as ets.  F or  e a c h  p ar a m et er, t h e  s m all e st  a n d  hi g h e st  n u m b er s  of  t h e c ol o ur  s c al e  r e pr e s e nt e d  t h e  s m all e st  a n d  hi g h e st  v al u e s m e as ur e d, 

r e s p e cti v el y. 
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III. 2. 4. 2. Mi cr o bi al c o m m u nit y a b u n d a n c e a n d str u ct ur e  

F o ur  ultr a p h yt o pl a n kt o ni c  gr o u ps  w er e  c o nsi d er e d  i n  t hi s  st u d y.  C ells  wit h  l o w  r e d 

fl u or e s c e n c e, l o w or a n g e fl u or e s c e n c e, s m all si z e ( < 2 µ m), a n d l o w gr a n ul arit y w er e cl as sifi e d 

a s Pr o c hl or o c o c c u s -li k e c y a n o b a ct eri a (P R O) . A S y n e c h o c o c c u s -li k e (S Y N ) c y a n o b a ct eri al gr o u p 

w a s di s cri mi n at e d b y it s s m all si z e ( < 2 µ m), l o w gr a n ul arit y, a n d hi g h or a n g e fl u or e s c e n c e 

( p h y c o er yt hri n-ri c h  c ell s).  A  gr o u p  of  p h ot os y nt h eti c  pi c o e u k ar y ot e s  ( P- E u )  e x hi bit e d 

i nt er m e di at e t o hi g h r e d fl u or e s c e n c e, n o or a n g e fl u or e s c e n c e, a n d hi g h er gr a n ul arit y a n d siz e 

t h a n P R O  a n d S Y N  (still < 2 µ m). A d diti o n all y, a e u k ar y oti c n a n o p h yt o pl a n kt o ni c gr o u p (N- E u ) 

w a s s p ott e d b y it s l ar g er si z e ( > 2 µ m), hi g h er gr a n ul arit y, a n d hi g h r e d fl u or e s c e n c e i nt e nsit y 

( V a ul ot et al. , 1 9 8 9; Gr é g ori et al. , 2 0 0 1; M ari e et al. , 2 0 1 4). 

F or b ot h F e br u ar y 2 0 1 4 a n d F e br u ar y 2 0 1 5, t ot al a b u n d a n c e  of ultr a p h yt o pl a n kt o n 

a p p e ar e d si mil ar t hr o u g h o ut t h e e ntir e b a y, wit h l o w s p ati al a n d t e m p or al v ari a bilit y  ( 2. 4 ± 

0. 6  ×  1 0 4  c ell s  m L -1 i n  2 0 1 4  a n d  1. 7  ±  0. 3  ×  1 04  c ell s  m L - 1 i n  2 0 1 5).  Di stri b uti o ns  of  e a c h 

ultr a p h yt o pl a n kt o ni c  gr o u ps  ar e  pr e s e nt e d  i n Fi g ur e III- 3 f or  2 0 1 5  a n d  i n  s u p pl e m e nt ar y 

i nf or m ati o n f or 2 0 1 4 (Fi g ur e A - 5). I n 2 0 1 4 a n d 2 0 1 5, P R O  w a s t h e l e ast a b u n d a nt gr o u p ( 1. 3 

± 0. 8 × 1 0 3  c ell s m L - 1 a n d 7. 1 ± 3. 9 × 1 0 2  c ell s m L - 1, r e s p e cti v el y) a n d pr e s e nt e d eit h er a l o w 

a m plit u d e di stri b uti o n gr a di e nt (i n 2 0 1 4) or a p at c h y di stri b uti o n ( 2 0 1 5). I n 2 0 1 4, N- E u  h a d a 

l o w a b u n d a n c e, b ut pr e s e nt e d a str o n g di stri b uti o n gr a di e nt wit h hi g h er a b u n d a n c e i n Li B ( 2. 5 

± 0. 5 × 1 0 3  c ell s m L - 1) a n d w a s pr o gr e s si v el y l e ss a b u n d a nt t o w ar ds t h e o p e n s e a t hr o u g h L a B 

( 1. 6  ±  1. 0  ×  1 03  c ell s  m L - 1).  C o n v ers el y,  i n  2 0 1 5, N- E u  pr e s e n t e d  a  r at h er  h o m o g e n e o us 

di stri b uti o n ( 9. 3 ± 2. 8 × 1 0 2  c ell s m L - 1). I n b ot h y e ars, P- E u pr e s e nt e d a str o n g  di stri b uti o n 

gr a di e nt b et w e e n t h e t w o p art s of t h e b a y, wit h t h e hi g h e st a b u n d a n c e s r e c or d e d f or Li B ( 1. 8 

± 0. 3 × 1 0 4  c ell s m L - 1 i n 2 0 1 4 a n d 1. 4 ± 0.2 × 1 0 4  c ell s m L -1 i n 2 0 1 5) a n d a gr a d u al d e cr e a s e 

t hr o u g h L a B t o r e a c h a mi ni m u m of 1. 1 ± 0. 7 × 1 0 4 c ell s m L - 1 i n 2 0 1 4 a n d 1. 0 ± 0. 3 × 1 02  c ell s 

m L - 1 i n 2 0 1 5. T h e gr o u p S Y N pr e s e nt e d t h e m ost si g nifi c a nt di stri b uti o n gr a di e nt. C o n v ers el y 

t o w h at w a s o bs erv e d f or P- E u , t h e hi g h e st S Y N  a b u n d a n c e s w er e r e c or d e d i n L a B ( 9. 0 ± 3. 5 × 

1 0 3 c ell s  m L -1 i n  2 0 1 4  a n d  5. 3  ±  3. 1  ×  1 03  c ell s  m L - 1 i n  2 0 1 5)  a n d  d e cr e a s e d  pr o gr e s si v el y 

t o w ar ds t h e m ost a nt hr o pi z e d sit e s i n Li B, r e a c hi n g t h e l o w e st a b u n d a n c e s of 3. 7 ± 0. 8 × 1 0 3  

c ell s m L - 1 i n 2 0 1 4 a n d 1. 8 ± 1. 4 × 1 03  c ell s m L -1 i n 2 0 1 5. F or b ot h y e ars, S Y N  di stri b uti o n w a s 

n e g ati v el y c orr el at e d wit h P- E u  di stri b uti o n ( n = 4 1 f or 2 0 1 4 a n d n = 4 3 f or 2 0 1 5; ρ < -0. 6 0; p-

v al u e < 0. 0 1). T h e s e di stri b uti o n gr a di e nt s r e s ult e d i n a m aj or s hift i n c o m m u nit y str u ct ur e 
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fr o m a P- E u  d o mi n at e d c o m m u nit y i n t h e m ost a nt hr o pi z e d ar e a s t o a S Y N  d o mi n at e d or a P-

E u  a n d S Y N  c o -d o mi n at e d c o m m u nit y t o w ar ds t h e o p e n s e a.  

 

III. 2. 4. 3. R el ati o n s hi p s  b et w e e n  ultr a p h yt o pl a n kt o n  c o m m u nit y  c h ar a ct eri sti c s  a n d 

e n vir o n m e nt al p ar a m et er s  

I n 2 0 1 5, S Y N  a b u n d a n c e w a s si g nifi c a ntl y a n d p ositi v el y c orr el at e d wit h t e m p er at ur e, s ali nit y, 

a n d p H ( n = 4 3; ρ > 0. 4 1, p- v al u e < 0. 0 1). F or b ot h y e ars, S Y N w a s si g nifi c a ntl y a n d n e g ati v el y 

c orr el at e d wit h C d, C u, P b, a n d Z n c o n c e ntr ati o ns ( n = 4 1 f or 2 0 1 4 a n d n = 4 3  f or 2 0 1 5; ρ < -

0. 5 2; p- v al u e < 0. 0 1), al o n g wit h N O #
$  c o n c e ntr ati o ns ( n = 4 1 f or 2 0 1 4 a n d n = 4 3 f or 2 0 1 5; ρ < 

-0. 3 9; p- v al u e < 0. 0 1). C o n v ers el y, P- E u w a s p ositi v el y c orr el at e d wit h all tr a c e m et al s ( n = 4 1 

f or 2 0 1 4 a n d n = 4 3 f or 2 0 1 5; ρ > 0. 3 6; p- v al u e < 0. 0 1) f or b ot h y e ars, w hil e P- E u w a s p ositi v el y 

c orr el at e d wit h N O #
$  i n 2 0 1 5 ( n = 4 3; ρ = 0. 6 2; p- v al u e < 0. 0 1). I n 2 0 1 4, N- E u w a s p ositi v el y 

c orr el at e d wit h P b a n d C d ( n = 4 1; ρ > 0. 3 0; p- v al u e < 0. 0 1) a n d n e g ati v el y c orr el at e d wit h 

N O #
$  ( n =  4 1;  ρ  = -0. 3 3; p- v al u e <  0. 0 1),  w hil e  i n  2 0 1 5, N- E u  s h o w e d  si g nifi c a nt  p ositi v e 

c orr el ati o ns wit h all tr a c e m et als ( n = 4 3; ρ > 0. 5 4; p- v al u e < 0. 0 1) a n d N O #
$  ( n = 4 3; ρ = 0. 4 9; 

p- v al u e < 0. 0 1). Fi n all y, P R O w a s s ol el y p ositi v el y c orr el at e d wit h P b ( n = 4 1; ρ = 0. 6 9; p- v al u e 

< 0. 0 1) i n 2 0 1 4 a n d di d n ot pr e s e nt a n y c orr el ati o n wit h e n vir o n m e nt al v ari a bl es i n 2 0 1 5. N o 

si g nifi c a nt c orr el ati o n w a s o bs er v e d b et w e e n P O &
# $  a n d all t h e bi ol o gi c al gr o u ps st u di e d.  
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Fi g ur e III- 3 S p ati al di stri b uti o ns  of ultr a p h yt o pl a n kt o ni c gr o u ps i n s urf a c e s e a w at er of T o ul o n b a y i n F e br u ar y 2 0 1 5, c al c ul at e d fr o m fl o w c yt o m etr y d at a. A: N -E u, B: P -E u, C: 

S Y N, D: P R O. V al u e s ar e e x pr e ss e d i n  c ell m L - 1. S c al e s w er e dr a w n a c c or di n g t o d e cil e s of t h e r e s p e cti v e d at as ets.  



  C H A PI T R E III  

 

1 3 0  

T h e  R D A  a n al y si s  o n  t h e  2 0 1 5  d at a s et  w a s  p erf or m e d  usi n g  all  e n vir o n m e nt al  a n d 

c h e mi c al v ari a bl es e x c e pt C d a n d Z n c o n c e ntr ati o ns, w hi c h s h o w e d r e d u n d a n c y wit h t h e P b 

a n d C u c o n c e ntr ati o ns, r e s p e cti v el y ( p er m ut ati o n t e st s i n c o nstr ai n e d or di n ati o n, p- v al u e < 

0. 0 1 ) a n d w er e t h us n ot i n cl u d e d i n t h e a n al y si s. T h e t w o pri n ci p al c o m p o n e nt s si g nifi c a ntl y 

e x pl ai n e d  8 2. 9 %  of  t h e  t ot al  d at a s et  v ari a n c e  ( A N O V A  f or  r e d u n d a n c y  a n al y si s; p- v al u e < 

0. 0 1). T h e e n vir o n m e n t al a n d c h e mi c al p ar a m et er s di vi d e d t h e st ati o ns i nt o t w o si g nifi c a ntl y 

di sti n ct cl ust ers, c orr e s p o n di n g t o Li B a n d L a B ( Fi g ur e III- 4). O n t h e o n e h a n d, t h e Li B s a m pl e s 

a p p e ar e d  r el at e d  t o  el e v at e d N O #
$ ,  C u,  a n d  P b  c o n c e ntr ati o ns  a s  w ell  as  t o  el e v at e d P- E U  

a b u n d a n c e s. O n t h e ot h er h a n d, m ost of t h e L a B s a m pl e s w er e di sti n ct fr o m ot h ers d u e t o 

hi g h er  t e m p er at ur e s  a n d S Y N a b u n d a n c e s.  V ari ati o n  p artiti o ni n g  a m o n g  t h e  e x pl ai n e d 

v ari a n c e  of  ultr a p h yt o pl a n k t o n  str u ct ur e  d e m o n str at e d  t h at  C u  a n d  P b  c o ntri b ut e d  u p  t o 

5 8. 4 % (i n cl u di n g i nt er a cti o ns wit h ot h er v ari a bl e s), w h er e a s ot h er a bi oti c p ar a m et ers di d n ot 

c o ntri b ut e  t o  m or e  t h a n  3 4. 7 %  (i nt er a cti o n  i n cl u d e d)  i n  t h e  str u ct ur e  s hift s  o bs er v e d. 

Si mil arl y, i n F e br u ar y 2 0 1 4, C u a n d P b e x pl ai n e d t h e l ar g e st pr o p orti o n of t h e t ot al v ari a n c e 

of t h e ultr a p h yt o pl a n kt o n str u ct ur e, u p t o 4 6. 8 % of t h e 6 5. 4 % si g nifi c a ntl y e x pl ai n e d b y t h e 

v ar i a bl e d at a s et ( d at a n ot s h o w n). 

C o nsi d eri n g, o n t h e o n e h a n d, t h e m aj or a n d r e c ur r e nt c o n c e ntr ati o n gr a di e nt s of C u, 

P b,  Z n,  a n d N O #
$  a n d,  o n  t h e  ot h er  h a n d,  t h eir  s p e cifi c  st ati sti c al  r el ati o ns hi ps  wit h  t h e 

ultr a p h yt o pl a n kt o n  str u ct ur e,  t h e  f oll o wi n g  i n c u b ati o n  e x p eri m e nt s  w er e  d e si g n e d  t o 

e v al u at e t h eir r e s p e cti v e i m p a cts o n ultr a p h yt o pl a n kt o n.  
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Fi g ur e III- 4 R el ati o ns hi ps b et w e e n e n vir o n m e nt al v ari a bl e s, c o nt a mi n a nts, n utri e nts a n d ultr a p h yt o pl a n kt o ni c 

c o m m u niti e s f or s urf a c e s e a w at er s a m pl e s i n F e br u ar y 2 0 1 5. R D A or di n ati o n d e s cri b e s t h e r el ati o ns hi p b et w e e n 

t h e e n vir o n m e nt al v ari a bl e s ( p H, S ali nit y a n d T e m p er at ur e), N O #
$ , t h e c h e mi c al c o nt a mi n a nts ( C u a n d P b) a n d 

t h e ultr a p h yt o pl a n kt o ni c c o m m u niti e s. D ott e d cir cl e s g at h er si mil ar s a m pl e s ( C o nfi d e n c e i nt er v al > 0. 9 5). E m pt y 

s q u ar e: L a B, fill e d cir cl e: Li B.  

III. 2. 4. 4. D O C, n utri e nt, a n d tr a c e m et al c o n c e ntr ati o n s i n i n c u b ati o n e x p eri m e nt s  

I niti al  w at er  s a m pl es  us e d  f or  t h e  w at er  i n c u b ati o n  e x p eri m e nt  w er e  g e o c h e mi c all y 

c o ntr a st e d, wit h hi g h er tr a c e m et al c o n c e ntr ati o ns i n MI S t h a n i n 4 1 p (f a ct or 1. 7 f or C d, 6. 2  

f or C u, a n d 3. 5 f or P b) (T a bl e a u III- 1, T a bl e a u A - 1). T h e T N a n d N-N O #
$  c o n c e ntr ati o ns w er e 

al s o hi g h er i n MI S t h a n i n 4 1 p (f a ct or 9. 3 a n d 9, r e s p e cti v el y) ( T a bl e a u III- 1, T a bl e a u A - 1). O n 

t h e ot h er h a n d, D O C c o n c e ntr ati o n w a s si mil ar i n b ot h w at er s a m pl e s, a s o bs er v e d d uri n g  o n -

fi el d c a m p ai g ns (T a bl e a u III- 1, T a bl e a u A - 1). S u c h diff er e n c e s b et w e e n MI S a n d 4 1 p s a m pl e s 

w er e alr e a d y o bs er v e d d uri n g t h e fi el d c a m p ai g ns of F e br u ar y 2 0 1 4 a n d 2 0 1 5.  
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F or s e di m e nt el utri at e i n c u b ati o n, i niti al w at er s a m pl e s w er e e v e n m or e g e o c h e mi c all y 

c o ntr a st e d, wit h hi g h er m et al (f a ct ors 2 f or C d, 4 1 f or C u, 9. 2 f or P b, a n d 1 9 f or Z n), T N (f a ct or 

2 0),  a n d  N -N O #
$  c o n c e ntr ati o ns  (f a ct or  5 3)  ( T a bl e a u III- 1, T a bl e a u  A -  1).  T h e  D O C 

c o n c e ntr ati o ns  w er e  a g ai n  si mil ar  i n  b ot h  sit e s.  M or e o v er,  2 4 -h  r e s us p e nsi o n  of  s urf a c e 

s e di m e nt s  fr o m  MI S  h a v e  r el e a s e d  C d,  P b,  a n d  Z n  i n t h e  el utri at e  (f a ct ors  3,  4,  a n d  1. 2, 

r e s p e cti v el y), w hil e b ot h C u a n d T N c o n c e ntr ati o n s w er e l o w er i n t h e el utri at e t h a n i n t h e MI S 

s a m pl e,  as  o bs er v e d  pr e vi o usl y ( D a n g,  S c h äf er, et  al. ,  2 0 1 5)  (T a bl e a u III- 1, T a bl e a u  A -  1). 

S e di m e nt r e s us p e nsi o n t h us r e s ult e d i n a diff er e nt g e o c h e mi c al si g n at ur e c o m p ar e d t o t h at 

of  t h e  i niti al  c o nt a mi n at e d  w at er.  T h e  D O C  c o n c e ntr ati o n  w a s  si mil ar  b et w e e n  i niti al  MI S 

w at er s a m pl e a n d el utri at e.  

Tr a c e m et al c o n c e ntr ati o ns m e a s ur e d i n c o n dit i o ns A a n d E w er e si mil ar t o t h e o n e s 

e n c o u nt er e d i n i niti al w at er s a m pl es fr o m 4 1 p a n d MI S, r e s p e cti v el y ( T a bl e a u III- 1, T a bl e a u A - 

1 ).  A s  e x p e ct e d,  tr a c e  m et al  c o n c e ntr ati o ns  i n  c o n diti o n  D  c orr e s p o n d e d  t o t h e  a v er a g e 

b et w e e n t h e l e v els m e a s ur e d i n 4 1 p a n d MI S i niti al w at er s a m pl e s. Tr a c e m et al c o n c e ntr ati o ns 

w er e si mil ar i n c o n diti o ns B a n d C, c orr e s p o n di n g t o t h e artifi ci al tr a c e m et al c o nt a mi n ati o n, 

a n d e x c e e d t h e l e v el s e n c o u nt er e d i n MI S i niti al w at er s a m pl e s ( T a bl e a u III- 1, T a bl e a u A - 1). 

Tr a c e m et al c o n c e ntr ati o ns m e a s ur e d i n c o n diti o n F w er e si mil ar t o t h e o n e s of t h e 

4 1 p i niti al w at er s a m pl es. L e v el s i n c o n diti o n G a n d H c orr e s p o n d e d t o t h e a v er a g e b et w e e n 

t h e  l e v els  m e a s ur e d  i n  4 1 p  a n d  el utri at e  i niti al  w at er  s a m pl e s. M et al  c o n c e ntr ati o ns 

m e a s ur e d at t h e b e gi n ni n g a n d at t h e e n d of e a c h c o n diti o n w er e si mil ar, att esti n g t h at t h e 

e x p e ct e d  tr a c e  m et al  l e v els  r e m ai n e d  c o nst a nt  d uri n g  t h e  e ntir e  e x p eri m e nt d u e  t o  t h e 

m at eri al q u alit y us e d, a v oi di n g m et al c o nt a mi n ati o n or r e m o v al ( T a bl e a u III- 1, T a bl e a u A - 1). 
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T a bl e a u III- 1 C o n c e ntr ati o n of c h e mi c al c h ar a ct eri st i c s f or s a m pli n g s e a w at er a n d a v er a g e c o n c e ntr ati o n b et w e e n t h e b e gi n ni n g a n d t h e e n d of b ot h w at er mi xi n g i n c u b ati o n 

a n d s e di m e nt el utri at e i n c u b ati o n f or e a c h c o n diti o n.  

I n c u b ati o n C o n diti o n  Mi xt ur e D O C  

( m g C L- 1) 

T N  

( m g N L- 1) 

N- N O #
$  

( m g N L- 1) 

Di s s ol v e d C d 

( n M) 

Di s s ol v e d C u 

( n M) 

Di s s ol v e d P b 

( n M) 

Di s s ol v e d Z n  

( n M)*    

W at er 

i n c u b ati o n 

4 1 p   0. 9 7 ± 0. 0 4  0. 0 3 ± 0. 0 1  0. 0 3 ± 0. 0 1 0. 0 6 ± 0. 0 1  4. 3 ± 0. 4 0. 2 4 ± 0. 0 3  N A  

MI S   0. 9 4 ± 0. 0 6  0. 2 8 ± 0. 0 1  0. 2 7 ± 0. 0 1 0. 1 0 ± 0. 0 2  2 7 ± 1. 4 0. 8 3 ± 0. 0 6  N A  

A 4 1 p / 4 1 p  1. 6 ± 0. 5  0. 8 0 ± 0. 3 5  0. 0 3 ± 0. 0 1  0. 0 7 ± 0. 0 1 4. 4 ± 0. 1  0. 2 6  ± 0. 0 2  N A  

B 4 1 p / 4 1 p + M et al s  1. 4 ± 0. 4  0. 5 3 ± 0. 2 9  0. 2 2 ± 0. 1 1  0. 1 4  ± 0. 0 3  4 0  ± 6 3. 1  ± 0. 2  N A  

C 4 1 p / 4 1 p + M et al s + N O #
$  1. 6 ± 0. 4 1. 2 ± 0. 2 0. 5 4 ± 0. 0 4  0. 0 8  ± 0. 0 1  4 0  ± 2 3. 0 2  ± 0. 3 5  N A  

D 4 1 p / MI S  1. 4 ± 0. 5 0. 5 2 ± 0. 2 3  0. 1 6 ± 0. 0 4  0. 0 9  ± 0. 0 1  1 3  ± 4  0. 6 5  ± 0. 1 6  N A  

E MI S / MI S  1. 6 ± 0. 4  0. 6 4 ± 0. 2 1  0. 2 6 ± 0. 0 4  0. 1 0  ± 0. 0 1  2 2 ± 3  0. 9 0  ± 0. 1 7  N A  

S e di m e nt 

el utri at e 

i n c u b ati o n 

4 1 p   1. 0 0 ± 0. 0 2  0. 0 6 ± 0. 0 1  < D L  0. 0 6 ± 0. 0 1  3. 2 ± 0. 2  0. 1 4 ± 0. 0 1  8. 8 ± 0. 5  

MI S   0. 9 7 ± 0. 0 2  1. 2 ± 0. 1 1. 1 ± 0. 1 0. 1 2 ± 0. 0 4  1 3 1 ± 1 8  1. 3 ± 0. 1 1 7 0  ± 1 0  

El utri at e   0. 9 5 ± 0. 0 2  1. 1 ± 0. 1 0. 8 7 ± 0. 0 1 0. 3 6 ± 0. 0 4  3 0  ± 2 5. 3 ± 0. 6  2 0 8 ± 1 5  

F 4 1 p / 4 1 p  1. 0 ± 0. 2 0. 2 3 ± 0. 1 7  < D L  0. 0 7 ± 0. 0 1  3. 1 ± 0. 1 0. 1 0 ± 0. 0 2  7. 0 ± 1. 7  

G 4 1 p / El utri at e  1. 6 ± 1. 0  0. 6 6 ± 0. 2 3  0. 2 4 ± 0. 2 8  0. 2 8 ± 0. 0 4  1 7 ± 1  2. 5 ± 0. 4  1 2 5 ± 5.  

H 4 1 p / 4 1 p + M et al s  1. 1 ± 0. 3 0. 3 9 ± 0. 1 2  0. 1 5 ± 0. 1 8  0. 3 2 ± 0. 0 8  1 9 ± 4 3. 3 ± 0 7 1 2 4 ± 8 
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III. 2. 4. 5. Ultr a p h yt o pl a n kt o n a b u n d a n c e d y n a mi c s i n i n c u b ati o n e x p eri m e nt s  

I n c o ntr ol c o n diti o n A, t ot al ultr a p h yt o pl a n kt o n a b u n d a n c e i n cr e a s e d r e g ul arl y a n d m or e t h a n 

1 2 -f ol d al o n g t h e 2 4 d a y s of i n c u b ati o n, fr o m 6. 8 ± 1. 9 × 1 03  t o 8. 9 ± 2. 7 × 1 04  c ell s m L - 1 (Fi g ur e 

III- 5 A). T hi s i n cr e a s e w a s m ai nl y d u e t o S Y N  ( 1 7-f ol d i n cr e a s e) (Fi g ur e III- 5 B) a n d, t o a l e s s er 

e xt e nt, t o  N-E u  ( 5-f ol d i n cr e a s e) (Fi g ur e III- 5 C), P- E U ( 2-f ol d i n cr e a s e) (Fi g ur e III- 5 D), a n d P R O  

( 1. 4-f ol d i n cr e a s e) (Fi g ur e III- 5 E). I n c o n diti o n B (tr a c e m et al s a d diti o n) a n d C ( m et al s a n d N O #
$  

a d diti o n),  t h e  d y n a mi cs  of  t ot al  ultr a p h yt o pl a n kt o n  w a s  diff er e nt  fr o m  t h at  i n  c o n diti o n  A 

(Fi g ur e III- 5A). I n d e e d, a str o n g d e cr e a s e of a b u n d a n c e w a s o bs er v e d d uri n g t h e first si x d a y s 

of t h e e x p eri m e nt, r e a c hi n g o nl y 1 % of i nit i al a b u n d a n c e. Fr o m t h e 6t h d a y t o t h e e n d of t h e 

e x p eri m e nt, t h e c o m m u nit y r e c o v er e d b a c k t o t h e i niti al a b u n d a n c e l e v el s ( A N O V A; p- v al u e  > 

0. 0 5). E a c h ultr a p h yt o pl a n kt o ni c gr o u p f oll o w e d t h e s a m e gl o b al a b u n d a n c e d y n a mi cs i n b ot h 

c o n diti o ns, t h e m ai n dif f er e n c e s o c c urri n g d uri n g t h e r e c o v er y p h a s e wit h a m ost effi ci e nt 

gr o wt h f or P- E u  ( 2 3 6- a n d 1 5 9 -f ol d a b u n d a n c e i n cr e a s e i n c o n diti o ns B a n d C, r e s p e cti v el y; 

Fi g ur e III- 5B t o E). I n c o n diti o n D ( c o nt a mi n at e d w at er a d diti o n), t h e t ot al ultr a p h yt o pl a n kt o n 

c o m m u nit y d e m o nstr at e d a n a b u n d a n c e d y n a mi c v er y si mil ar t o t h at of c o n diti o n A, wit h a 

r e g ul ar i n cr e a s e hi g h er t h a n 1 1-f ol d al o n g t h e 2 4 d a y s of i n c u b ati o n (Fi g ur e III- 5A). H o w e v er, 

t h e  diff er e nt  p h yt o pl a n kt o ni c  gr o u ps  b e h a v e d  diff er e ntl y  t h a n  i n  c o n diti o n  A,  wit h  a  fi n al 

sli g htl y l o w er i n cr e a s e of S Y N  a n d a si g nifi c a nt i n cr e a s e of N- E u  (Fi g ur e III- 5B a n d C) Fi n all y, i n 

c o n diti o n E ( c o nt a mi n at e d c o ntr ol), t h e d y n a mi cs of t h e t ot al ultr a p h yt o pl a n kt o n c o m m u nit y 

f oll o w e d t h e d y n a mi cs o bs er v e d i n c o n diti o ns A a n d D, b ut r e s ult e d i n a si g nifi c a ntl y l o w er 

fi n al a b u n d a n c e t h at w a s n ot si g nifi c a ntl y diff er e nt fr o m t h e i niti al a b u n d a n c e ( A N O V A; p-

v al u e  > 0. 0 5). T h e a b u n d a n c e s of S Y N, P R O, P -E u, a n d N- E u all e x p eri e n c e d ori gi n al t e m p or al 

d y n a mi cs,  b ut  e n d e d  at  si mil ar  a b u n d a n c e  l e v el s  t h a n  at  t h e  b e gi n ni n g  of  t h e  e x p eri m e nt  

( A N O V A; p- v al u e  > 0. 0 5) . 
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Fi g ur e III- 5 Ultr a p h yt o pl a n kt o n  a b u n d a n c e  d y n a mi c s  d uri n g  t h e  w at er  i n c u b ati o n  e x p eri m e nt.  ( A)  T ot al 

a b u n d a n c e  of  ultr a p h yt o pl a n kt o n,  ( B)  S Y N,  ( C)  N -E u,  ( D)  P -E u  a n d  ( E)  P R O.  C o n diti o n  A  r e pr e s e nts 

u n c o nt a mi n at e d c o ntr ol, B, tr a c e m et al a d diti o n, C, tr a c e m et al s a n d nitr at e a d diti o n, D, mi xi n g u n c o nt a mi n at e d 

wit h c o nt a mi n at e d w at er a n d E, c o nt a mi n at e d c o ntr ol. S y m b ol s a n d err or s b ar s r e pr e s e nt a v er a g e a n d st a n d ar d 

d e vi ati o n o n r e pli c at e s, r e s p e cti v el y  

I n  c o n diti o n  F  ( u n c o nt a mi n at e d  c o ntr ol),  t h e  t ot al  ultr a p h yt o pl a n kt o n  c o m m u nit y 

e x hi bit e d s m all a b u n d a n c e v ari ati o ns al o n g t h e 2 7 d a y s of i n c u b ati o n ( Fi g ur e III- 6A). W hil e t h e 

d o mi n a nt  p h yt o pl a n kt o ni c  gr o u p, S Y N ,  a n d  t h e  gr o u p P R O  pr e s e nt e d  si mil ar  t e m p or al 

d y n a mi cs, t h e ot h er t w o gr o u ps s h o w e d a str o n g d e cr e a s e i n t h e first d a y s of t h e e x p eri m e nt 

b ef or e i n cr e a si n g t o r e a c h fi n al a b u n d a n c e s cl os e t o t h eir i niti al o n e s ( Fi g ur e III- 6B t o E). I n 
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c o n diti o n G ( el utri at e a d diti o n), t ot al a b u n d a n c e of ultr a p h yt o pl a n kt o n a p p e ar e d t o b e hi g h er 

a n d it s d y n a mi cs w a s  diff er e nt t h a n i n t h e c o ntr ol, wit h a si g nifi c a nt i n cr e a s e ( 6 -f ol d) d uri n g 

t h e first 1 1 d a y s of t h e e x p eri m e nt a n d a gr a d u al d e cr e a s e u ntil t h e e n d of t h e e x p eri m e nt, 

b a c k t o a si mil ar a b u n d a n c e t h a n at t h e b e gi n ni n g of t h e e x p eri m e nt ( Fi g ur e III- 6A). R e g ar di n g 

t h e  s p e cifi c  d y n a mi cs  of  t h e  f o ur  p h yt o pl a n kt o ni c  gr o u ps,  w hil e  e a c h  of  t h e m  b e n efit e d 

t e m p or aril y fr o m t h e el utri at e, t h e i niti all y d o mi n a nt S Y N  fi n all y e n c o u nt er e d a l ar g e dr o p of 

t hr e e or d ers of m a g nit u d e b y t h e e n d of t h e e x p eri m e nt ( Fi g ur e III- 6B t o E). I n c o n diti o n H 

(tr a c e  m et al  a d diti o n),  t ot al  ultr a p h yt o pl a n kt o n  a b u n d a n c e  pr e s e nt e d  a  diff er e nt  d y n a mi c 

t h a n t h os e of c o n diti o ns F a n d G, b ut a p p e ar e d si mil ar t o t h e v ari ati o ns o bs er v e d i n c o n diti o n s 

B  a n d  C  (tr a c e  m et al  a d diti o n)  fr o m  t h e  w at er  i n c u b ati o n  e x p eri m e nt.  I n d e e d,  a  m aj or 

d e cr e a s e w a s o bs er v e d d uri n g t h e first ei g ht d a y s, d o w n t o 1 3 % of t h e i niti al a b u n d a n c e, a n d 

w a s f oll o w e d b y a gr a d u al r e c o v er y u p t o 3 5 % of t h e i niti al a b u n d a n c e ( Fi g ur e III- 6A). Gr o u p 

S Y N , t h e m ost a b u n d a nt p h yt o pl a n kt o ni c gr o u p, f oll o w e d si mil ar d y n a mi cs a n d a p p e ar e d t o 

b e t h e o nl y gr o u p w h os e d y n a mi cs si g nifi c a ntl y diff er e nt fr o m t h at of t h e c o ntr ol c o n diti o n.  
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Fi g ur e III- 6 Ultr a p h yt o pl a n kt o n  a b u n d a n c e  d y n a mi c s  d uri n g  t h e  s e di m e nt  el utri at e  i n c u b ati o n e x p eri m e nt. ( A) 

T ot al a b u n d a n c e of ultr a p h yt o pl a n kt o n, ( B) S Y N, ( C) N -E u, ( D) P -E u a n d ( E) P R O. F r e pr e s e nts u n c o nt a mi n at e d 

c o ntr ol, G, el utri at e a d diti o n a n d H, m et al a d diti o n. S y m b ol s a n d err or s b ar s r e pr e s e nt a v er a g e a n d st a n d ar d 

d e vi ati o n o n r e pli c at e s, r e s p e cti v el y.  

III. 2. 4. 6. Ultr a p h yt o pl a n kt o n c o m m u nit y str u ct ur e u n d er e x p eri m e nt al c o n diti o n s 

At  t h e  b e gi n ni n g  of  t h e  w at er  i n c u b ati o n ,  c o n diti o ns  A  ( u n c o nt a mi n at e d  c o ntr ol),  B  (tr a c e 

m et al s  a d diti o n),  C  ( b ot h  m et al s  a n d N O #
$  a d diti o n),  a n d  D  ( c o nt a mi n at e d  w at er  a d diti o n) 

w er e si mil ar, wit h a c o -d o mi n a n c e of S Y N  (fr o m 4 1. 5 ± 2. 4 % t o 4 8. 4 ± 1. 9 %) a n d P- E u (fr o m 

3 0. 2 ± 1. 2 % t o 3 5. 1 ± 0. 7 %) ( Fi g ur e III- 7). I n c o ntr a st, c o n diti o n E ( c o nt a mi n at e d c o ntr ol) w a s 

diff er e nt fr o m t h e ot h er c o n diti o ns, wit h a d o mi n a n c e of P- E u ( 5 8. 4 ± 1. 0 %) a n d, t o a l e s s er 

e xt e nt, P R O ( 2 2. 3 ± 0. 6 %) (Fi g ur e III- 7). At t h e e n d of t h e e x p eri m e nt, i n c o n diti o n A, t h e S Y N 

p o p ul ati o n w a s l ar g el y d o mi n a nt, c o ntri b uti n g t o 8 2. 4 ± 6. 8 % of t h e t ot al c o m m u nit y ( Fi g ur e 

III- 7). I n c o n diti o ns B a n d C, S Y N w a s t h e l e a st a b u n d a nt gr o u p, wit h 6. 5 ± 1. 2 % a n d 9. 5 ± 3. 8 %, 

r e s p e cti v el y, w hil e P- E u  d o mi n at e d t h e c o m m u nit y ( 5 0. 9 ± 5. 1 % a n d 4 5. 8 ± 1. 9 %) ( Fi g ur e III- 7). 

I n  c o n diti o n  D, S Y N  w a s  d o mi n a nt,  r e pr e s e nti n g  5 5. 8  ±  1 3. 3 %  of  t h e  ultr a p h yt o pl a n kt o n; 

r el ati v e a b u n d a n c e of P- E u  w a s l o w er e d t o 2 1. 5 ± 7. 2 % ( Fi g ur e III- 7). Fi n all y, i n c o n diti o n E, P-

E u  d o mi n at e d, si mil ar t o t h e b e gi n ni n g of t h e e x p eri m e nt ( Fi g ur e III- 7). T h e cl ust er a n al ysis 

p erf or m e d  t o  c o m p ar e  t h e  diff er e nt  e x p eri m e nt al  c o n diti o ns  b a s e d  o n  t h eir  r e s p e cti v e 

ultr a p h yt o pl a n kt o n  c o m m u nit y  str u ct ur e s  s h o w e d  hi g h  si mil ariti e s  ( >  8 2 %)  b et w e e n 

c o n diti o ns A, B, C, a n d D at t h e b e gi n ni n g of t h e w at er mi xi n g e x p eri m e nt, c orr e s p o n di n g t o a 

S Y N/ P -E u c o -d o mi n at e d  c o m m u nit y  ( A N O SI M, p- v al u e  >  0. 0 5 )  (Fi g ur e III- 8A).  T h e 

ultr a p h yt o pl a n kt o n c o m m u nit y str u ct ur e i n c o n diti o n E at t h e b e gi n ni n g of t h e e x p eri m e nt 

a p p e ar e d di st a nt fr o m t h at of t h e ot h er c o n diti o n s (si mil arit y < 1 3 %), wit h a P- E u d o mi n at e d 
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c o m m u nit y ( A N O SI M, p- v al u e < 0. 0 1 ). T h e l ar g e di st a n c e b et w e e n t h e b e gi n ni n g a n d t h e e n d 

of t h e e x p eri m e nt f or c o n dit i o ns B, C, a n d D ( < 2 0 %) c o nfir m e d t h e m aj or str u ct uri n g eff e ct of 

tr a c e m et al a d diti o n or c o nt a mi n at e d w at er. M or e o v er, t h e hi g h si mil arit y o bs er v e d at t h e 

e n d of t h e e x p eri m e nt f or c o n diti o ns B, C, a n d E d e m o nstr at e d t h at tr a c e m et al a d diti o n c o ul d 

l e a d t o a fi n al str u ct ur e hi g hl y r e s e m bli n g t h at o bs er v e d i n t h e m ost c o nt a mi n at e d p art of 

T o ul o n B a y.  

 

 

Fi g ur e III- 7 Ultr a p h yt o pl a n kt o n c o m m u nit y str u ct ur e at t h e b e gi n ni n g a n d t h e e n d of b ot h w at er a n d s e di m e nt  

el utri at e i n c u b ati o n e x p eri m e nts. A r e pr e s e nts u n c o nt a mi n at e d c o ntr ol, B, tr a c e m et al a d diti o n, C, tr a c e m et al s 

a n d nitr at e a d diti o n, D, mi xi n g u n c o nt a mi n at e d wit h c o nt a mi n at e d w at er a n d E, c o nt a mi n at e d c o ntr ol f or w at er 

i n c u b ati o n a n d F r e pr e s e nts u n c o nta mi n at e d c o ntr ol, G, el utri at e  a d diti o n  a n d  H, m et al  a d diti o n f or el utri at e 

i n c u b ati o n. Diff er e nt l o w er-c as e l ett er s i n di c at e si g nifi c a nt diff er e n c e b et w e e n c o m p ar e d c o m m u nit y str u ct ur e s 

f or e a c h i n c u b ati o n. 

At t h e b e gi n ni n g of t h e s e di m e nt el utri at e i n c u b ati o n, c o n diti o ns F ( u n c o nt a mi n at e d 

c o ntr ol),  G  ( el utri at e  mi xi n g),  a n d  H  (tr a c e  m et al s  a d diti o n)  w er e  si mil ar,  wit h  a  str o n g 

d o mi n a n c e  of S Y N  (fr o m  9 1. 7  ±  0. 3 %  t o  9 3. 4  ±  0. 1 %)  (Fi g ur e III- 7).  At  t h e  e n d  of  t h e 

e x p eri m e nt, c o n diti o n  F w a s si mil ar t o t h e i niti al c o n diti o ns, wit h a str o n g d o mi n a n c e of S Y N 

( 8 9. 8 ± 3. 7 %) (Fi g ur e III- 7). I n c o n diti o n G, P- E u  ( 3 8. 8 ± 3. 1 %) a n d, t o a l e s s er e xt e nt, P R O  ( 2 3 
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±  0. 8 %)  a n d N- E U ( 2 2. 6  ±  2. 2 %)  w er e  t h e  m ost  a b u n d a nt  gr o u ps, w hil e S Y N w a s  t h e  l e ast 

a b u n d a nt gr o u p ( Fi g ur e III- 7). I n c o n diti o n H, P- E u  ( 4 4. 1 ± 3. 7 %) a n d, t o a l e s s er e xt e nt, S Y N 

( 2 4. 6 ± 5. 9 %) a n d N- E U ( 2 8. 8 ± 0. 8 %) w er e t h e m ost a b u n d a nt gr o u ps, w hil e P R O w a s t h e l e a st 

a b u n d a nt gr o u p ( Fi g ur e III- 7). T h e cl ust er a n al y si s p erf or m e d o n ultr a p h yt o pl a n kt o n str u ct ur e 

b a s e d  o n  r el ati v e  a b u n d a n c e  of  e a c h  gr o u p  s h o w e d  hi g h  si mil ariti es  ( >  9 5 %)  b et w e e n 

c o n diti o ns F, G, a n d H at t h e b e gi n ni n g of t h e i n c u b ati o n ( A N O SI M, p- v al u e > 0. 0 5) ( Fi g ur e 

III- 8B).  T h e  hi g h  di st a n c e  b et w e e n  t h e  b e gi n ni n g  a n d  t h e  e n d  of  t h e  e x p eri m e nt  f or  b ot h 

c o n diti o ns  G  a n d  H  ( <  2 0 %)  c o nfir m e d  t h e  m aj or  a n d  hi g hl y  si mil ar  str u ct uri n g  eff e ct  of 

el utri at e mi xi n g a n d artifi ci al tr a c e m e t al a d diti o n. 
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Fi g ur e III- 8 Hi er ar c hi c al cl ust eri n g of ultr a p h yt o pl a n kt o n c o m m u niti e s of i n c u b ati o n at t h e b e gi n ni n g (‘‘ S T A R T ”) 

a n d  t h e e n d  (‘‘ E N D ”)  of  b ot h w at er ( A)  a n d  s e di m e nt el utri at e  ( B)  i n c u b ati o ns.  A r e pr e s e nts u n c o nt a mi n at e d 

c o ntr ol,  B,  tr a c e  m et al  a d diti o n,  C,  tr a c e  m et al s  a n d  nitr at e  a d diti o n,  D,  mi xi n g  u n c o nt a mi n at e d  wit h 

c o nt a mi n at e d w at er a n d E, c o nt a mi n at e d c o ntr ol f or w at er i n c u b ati o n a n d F r e pr e s e nts u n c o nt a mi n at e d c o ntr ol, 

G, el utri at e a d diti o n a n d H, m et al a d diti o n f or el utri at e i n c u b ati o n S Y N -li k e ( S y n e c h o c o c c us-li k e) a n d P-E u/ N -E u 

( pi c o e u k ar y ot e-li k e/ n a n o e u k ar y ot e-li k e)  i n di c at e  t h e  d o mi n a nt  gr o u p( s)  f or  e a c h  c o n diti o n  a n d  d at e. S c al e 

i n di c at e s p er c e nt di ssi mil arit y b as e d o n Br a y-C urt i s di st a n c es m atri x. 

III. 2. 5. Di s c u s si o n  

III. 2. 5. 1. C h e mi c al c o nt a mi n ati o n of s urf a c e w at er i n T o ul o n B a y  

T h e m a p pi n g of di s s ol v e d C d, C u, P b, a n d Z n c o n c e ntr ati o ns d uri n g t w o c o ns e c uti v e y e ars i n 

s urf a c e s e a w at er of t h e T o ul o n B a y s h o w e d m ulti pl e tr a c e m et al c o nt a mi n ati o n gr a di e nt s, 

wit h a m a xi m u m c o nt a mi n ati o n r e c or d e d i n t h e n ort h er n p art of t h e littl e b a y. T h e s e gr a di e nt s 

r a n g e d  fr o m  e xtr e m el y  l o w  c o n c e ntr ati o ns,  cl os e  t o  t h e  g e o c h e mi c al  b a c k gr o u n d  of  t h e 

M e dit err a n e a n  S e a ( T a n k er e  a n d  St at h a m,  1 9 9 6;  M orl e y et  al. ,  1 9 9 7;  S o hri n  a n d  Br ul a n d, 

2 0 1 1) ,  t o  e xtr e m el y  hi g h  c o n c e ntr ati o ns  ( 2 5-f ol d  t o  1 9 0-f ol d  e nri c h m e nt s)  i n  t h e  m ost 

p oll ut e d sit es. W h e n c o m p ar e d wit h t h e m e a n tr a c e m et al c o n c e ntr ati o ns o bs er v e d i n t h e  
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o p e n  M e dit err a n e a n  S e a ( T a n k er e  a n d  St at h a m,  1 9 9 6;  M orl e y et  al. ,  1 9 9 7),  t h e  m a xi m u m 

c o n c e ntr ati o ns e n c o u nt er e d i n t h e n ort h of t h e Li B s h o w e d sli g ht C d c o nt a mi n ati o n ( 5 -f ol d 

e n ri c h m e nt), b ut hi g h l e v els f or C u, P b, a n d Z n ( m a xi m u m e nri c h m e nt s of 4 2 -, 1 9 8-, a n d 2 5 6-

f ol d,  r e s p e cti v el y),  d e m o nstr ati n g  si g nifi c a nt  a nt hr o p o g e ni c  i n p ut s  a n d  str o n g  m ulti-

c o nt a mi n ati o n, a s pr e vi o usl y e vi d e n c e d (J e a n et al. , 2 0 1 2; D a n g, S c h äf er, et al. ,  2 0 1 5). T h e 

ori gi n alit y  of  t h e  T o ul o n  B a y  r e si d e s  i n  t h e  gr a d u al  c o nt a mi n ati o n  gr a di e nt  fr o m  t h e 

n ort h w e st er n  e n cl a v e s  t o  t h e  s o ut h e a st er n  o p e ni n g  o n  t h e  s e a,  al o n g  s e v er al  kil o m et ers, 

c o ntr a sti n g wit h m ost of ot h er st u d y sit e s t h at pr e s e nt m or e s p ati all y li mit e d gr a di e nts. T his 

gr a d u al  gr a di e nt  pr o b a bl y  r e s ult s  fr o m  m o d er at e  tr a ns p ort  r at e s  b y  w at er  c urr e nt s  a n d 

m ariti m e  tr affi c  b e c a us e  of  t h e  s e mi -e n cl os e d  c h ar a ct eri sti cs  of  t hi s  s yst e m,  a s  pr o p os e d 

pr e vi o usl y t o e x pl ai n b ot h w at er a n d s e di m e nt c o nt a mi n ati o n gr a di e nt s ( T e s si er et al. , 2 0 1 1; 

D ufr e s n e et al. , 2 0 1 4; D a n g, S c h äf er, et al. , 2 01 5; Mi ss o n et al. , 2 0 1 6). M a xi m u m tr a c e m et al 

l e v el s i n t h e T o ul o n B a y w er e l o c at e d i n Fr e n c h N a v y e n cl a v es a s w ell a s ci vil h ar b ors ( T o ul o n 

a n d L a S e y n e- S ur -M er). N u m er o us a nt hr o p o g e ni c s o ur c e s r el at e d t o l ar g e b o at tr affi c, h ar b or 

a cti viti e s,  a n d  a ntif o uli n g  p ai nt s  ar e  r e s p o nsi bl e  f or  si g nifi c a nt  m et al  c o nt a mi n ati o n  of 

s e a w at er ( T ur n er, 2 0 1 0; Ci n dri ć et al. , 2 0 1 5). Pr e vi o us st u di es h a v e al s o a s cri b e d t h e m et al 

c o nt a mi n ati o n  of  T o ul o n  B a y  m ai nl y  t o  hi st ori c al  c o nt a mi n ati o n  c orr e s p o n di n g  t o  t h e  2 n d 

W orl d W ar, w hi c h h a s r e s ult e d i n a l ar g e st o c k of p oll ut a nt s i n t h e s urf a c e s e di m e nt ( T e s si er 

et  al. ,  2 0 1 1;  D.  C os s a et  al. ,  2 0 1 4;  D a n g,  T e s si er, et  al. ,  2 0 1 4;  P o u g n et et  al. ,  2 0 1 4;  D a n g, 

S c h äf er, et al. , 2 0 1 5). T h e  i m p a ct s  of  c o nt a mi n at e d  s e di m e nt  o n  t h e  w at er  c ol u m n  d u e  t o 

r e s us p e nsi o n a n d r e m o bili z ati o n pr o c e s s e s h a v e alr e a d y b e e n d e m o nstr at e d f or T o ul o n B a y 

s e di m e nt s ( D a n g, L e n o bl e, et al. , 2 0 1 5) a n d s e di m e nt s fr o m ot h er ar e a s ( S a ul ni er a n d M u c ci, 

2 0 0 0; Z o u mi s et al. , 2 0 0 1; Ki m et al. , 2 0 0 6; T a n k er e-M ull er et al. , 2 0 0 7; K al n ej ai s et al. , 2 0 1 0). 

C o ntr ar y  t o  w h at  i s  oft e n  o bs er v e d  i n  si mil ar  e c os y st e ms,  t h e  n utri e nt s  di d  n ot 

s y st e m a ti c all y pr e s e nt a str o n g gr a di e nt, b ut r at h er a p at c h y di stri b uti o n, c o n v ers el y t o t h at 

of tr a c e m et al s ( P a erl et al. , 2 0 1 0; G ar ci a a n d B o n el, 2 0 1 4; S al e m et al. , 2 0 1 5). I n d e e d, t h e 

hi g h e st c o n c e ntr ati o ns w e m e a s ur e d c orr e s p o n d e d t o l e s s t h a n 1 0 s a m pli n g sit e s, a n d t h e 

gr a di e nt w e o bs er v e d w a s t h us f ar l e s s gr a d u al t h a n f or tr a c e m et al s. M or e o v er, o n t h e o n e 

h a n d, N O 3
- c o n c e ntr ati o ns m e a s ur e d i n t h e m ost p oll ut e d z o n e of T o ul o n B a y a p p e ar e d hi g h 

i n c o m p ari s o n wit h t h os e r e p ort e d i n t h e M e dit err a n e a n S e a i n pr e vi o us st u di es ( L af a bri e et 

al. ,  2 0 1 3;  P ai nt er et  al. ,  2 0 1 4;  T h y s s e n et  al. ,  2 0 1 4).  O n  t h e  ot h er  h a n d,  t h e P O &
# $  

c o n c e ntr ati o ns  w e  o bs er v e d  i n  T o ul o n  B a y  w er e  i n  t h e  s a m e  or d er  of  m a g nit u d e  t h a n 
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d e s cri b e d  i n  pr e vi o us  st u di e s  p erf or m e d  i n  t h e  M e dit err a n e a n  S e a ( L af a brie et  al. ,  2 0 1 3; 

P ai nt er et al. , 2 0 1 4; T h y s s e n et al. , 2 0 1 4), i. e. gl o b all y l o w c o n c e ntr ati o ns. T h e s e c o ntr a st e d 

e nri c h m e nt s i n N O #
$  a n d P O &

# $  r e s ult e d i n r el ati v el y hi g h N: P r ati os a n d s u g g e st P-li mit ati o n 

i n T o ul o n B a y, a s pr e vi o usl y d e m o nstr at ed t hr o u g h o ut t h e M e dit err a n e a n S e a ( T hi n g st a d et 

al. , 1 9 9 8; M o uti n a n d R ai m b a ult, 2 0 0 2; Kr o m et al. , 2 0 10; Si o k o u -Fr a n g o u et al. , 2 0 1 0; M ell a-

Fl or e s et al. , 2 0 1 1; T h e M er m e x Gr o u p et al. , 2 0 1 1; B o g é et al. , 2 0 1 2). Si n c e s u c h str o n g tr a c e 

m et al gr a di e nt s, b ut w e a k er n utri e nt e nri c h m e nt of c o a st al w at ers, a p p e ar si n g ul ar, it r ais e s 

t h e q u e sti o n of t h e i m p a ct o n pl a n kt o ni c c o m m u niti es.  

 

III. 2. 5. 2. R el ati o n s hi p s b et w e e n ultr a p h yt o pl a n kt o ni c c o m m u nit y a n d c h e mi c al gr a di e nt s 

P ar all el t o t h e c h e mi c al c o nt a mi n ati o n gr a di e nt o bs er v e d i n T o ul o n B a y, a str o n g gr a di e nt of 

t h e ultr a p h yt o pl a n kt o ni c c o m m u nit y str u ct ur e w a s e vi d e n c e d,  wit h t h e m ost c o nt a mi n at e d 

ar e a s b ei n g d o mi n at e d b y P- E u  a n d t h e o p e ni n g t h e o p e n s e a b ei n g d o mi n at e d b y S Y N . S u c h 

s p ati al  gr a di e nt s  i n  t h e  ultr a p h yt o pl a n kt o n  c o m m u nit y  str u ct ur e  h a v e  pr e vi o usl y  b e e n 

r e p ort e d  i n  diff er e nt  c o a st al  e c os y st e m s,  r a n gi n g  fr o m l a g o o ns  t o  o p e n  s h or eli n e s (e. g. 

B o n at o et al. , 2 0 1 5, 2 0 1 6), e s p e ci all y i n t h e M e dit err a n e a n S e a ( C a s otti et al. , 2 0 0 3; Estr a d a 

et  al. ,  2 0 0 4;  B o n n et et  al. ,  2 0 0 5;  B e c et  al. ,  2 0 1 1).  I n  s pit e  of  t h e s e  s p ati al  v ari ati o ns  i n 

c o m m u nit y str u ct ur e,  t ot al a b u n d a n c e of t h e ultr a p h yt o pl a n kt o ni c c o m m u nit y w a s r el ati v el y 

c o nst a nt  i n  t h e  e ntir e  b a y  ( 1. 8  ±  0. 2  ×  1 0 4 c ell s  m L - 1),  si mil ar  t o  t h e  fi n di n g s  of  n u m er o us 

st u di e s i n M e dit err a n e a n c o a st al ar e a s ( Estr a d a et al. , 2 0 0 4; B e c et al. , 2 0 1 1; B e n Ot h m a n et 

al. ,  2 0 1 7). T a k e n  t o g et h er,  t h e s e  o bs er v ati o ns  s u g g e st  a  q u alit ati v e  i m p a ct  of  t h e 

c o nt a mi n ati o n  of  T o ul o n  B a y  o n  t h e  ultr a p h yt o pl a n kt o ni c  c o m m u nit y,  b ut  n o  q u a ntit ati v e 

n e g ati v e eff e ct.  

At  a  l o n g -tim e  s c al e,  s ali nit y  w a s  i d e ntifi e d  a s  a  dri v er  of  t h e  ultr a p h yt o pl a n kt o n 

c o m m u nit y str u ct ur e i n s e v er al c o a st al l a g o o ns ( B o n at o et al. , 2 0 1 6). I n T o ul o n B a y, a s ali nit y 

gr a di e nt c o ul d o nl y b e o bs er v e d aft er st or m e v e nt s, a s r e c or d e d i n o ur 2 0 1 5 fi el d c a m p ai g n 

(t hr e e c o ns e c uti v e d a y s of h e a v y r ai n,Fi g ur e A - 2). M or e o v er, t h e m a g nit u d e of t hi s gr a di e nt 

w a s n ot si g nifi c a nt a n d l i mit e d t o t h e c o a stli n e e x p os e d t o s m all ri v er r u n offs. S u c h s ali nit y 

gr a di e nt s ar e s p e cifi c f or t h e M e dit err a n e a n cli m at e a n d d o n ot p ersi st f or m or e t h a n a f e w 

d a y s. T h e y w er e n ot o bs er v e d i n  2 0 1 4, w h e n t h e ultr a p h yt o pl a n kt o n c o m m u nit y str u ct ur e 

gr a di e nt  w a s e v e n str o n g er t h a n i n 2 0 1 5. Si n c e t h e ultr a p h yt o pl a n kt o ni c c o m m u nit y r e s p o n ds 
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t o e n vir o n m e nt al c h a n g e s at t h e d a y or w e e k s c al e ( T h y s s e n et al. , 2 0 1 4), p u n ct u al a n d r ar e 

v ari ati o ns  i n  s ali nit y  of  s urf a c e  w at ers  d o  n ot  a p p e ar  a s  a  p ot e nti al  dri v er  of  t h e  s p ati al 

h et er o g e n eit y i n ultr a p h yt o pl a n kt o n c o m m u nit y str u ct ur e o bs er v e d i n T o ul o n B a y.  

C o n c e ntr ati o ns of m aj or n utri e nt s, s u c h a s nitr at e a n d p h os p h at e, c a n gr e atl y aff e ct 

ultr a p h yt o pl a n kt o ni c c o m m u nit y a b u n d a n c e a n d str u ct ur e ( S c h a pir a et al. , 2 0 1 0; B e c et al. , 

2 0 1 1;  T h y s s e n et  al. ,  2 0 1 4;  B o n at o et  al. ,  2 0 1 6). A s  s h o w n  i n  s e v er al  st u di e s  i n  t h e 

n ort h w e st er n M e dit err a n e a n S e a, w hi c h i s o n e of t h e m ost oli g otr o p hi c s e a s i n t h e w orl d, 

P O &
# $  c o n c e ntr ati o ns r ar el y e x c e e d e d 0. 0 1 m g P L - 1 ( V a n W a m b e k e et al. , 2 0 0 2; Kr o m et al. , 

2 0 1 0) .  T h er ef or e, P O &
# $  i s  li k el y  t o  b e  m or e  li miti n g  t h a n N O #

$  i n  t h e  M e dit err a n e a n  S e a. 

C o ns e q u e ntl y, t h e N: P r ati o i s c h ar a ct eri sti c all y hi g h ( ar o u n d 2 0)  c o m p ar e d t o a n a v er a g e 

v al u e  of  o nl y  1 6  f or  t h e  gl o b al  o c e a n ( R e dfi el d,  1 9 6 3) a n d  c a n  r e s ult  i n  c h a n g e s  i n  t h e 

a b u n d a n c e, c o m m u nit y str u ct ur e, a n d si z e cl as s of ultr a p h yt o pl a n kt o n ( H ei sl er et al. , 2 0 0 8; 

G ar m e n di a et al. , 2 0 1 1). I n o ur st u d y, gl o b all y si mil ar P O &
# $  a n d N O #

$  gr a di e nt s w er e o bs er v e d 

i n T o ul o n B a y, w hi c h r e s ult e d i n a hi g h N: P r ati o of 2 0 t hr o u g h o ut t h e e ntir e b a y, a s pr e vi o usl y 

o bs er v e d ( B o g e et al. , 2 0 0 6). A d diti o n all y, t h e p at c h y di stri b uti o n of nitr at e c o n c e ntr ati o n i n 

t h e  Li B  c o ul d  b e  a s s o ci at e d  t o  si g nifi c a ntl y  p ositi v e  c orr el ati o ns  wit h  pi c o- a n d 

n a n o p h yt o pl a n kt o n. T h e s e o bs er v ati o ns s u g g est t h at n utri e nt s o nl y sli g htl y c o ntri b ut e t o t his 

bi ol o gi c al gr a di e nt i n t h e w h ol e b a y, w hi c h h a s b e e n r e i nf or c e d b y R D A a n al y sis. H o w e v er, 

n utri e nt s c o ul d al s o pr o m ot e l ar g e l o c ali z e d ultr a p h yt o pl a n kt o n pr o d u cti o n.  

Li g ht i nt e nsit y or p e n etr ati o n a n d bi oti c i nt er a cti o ns ( i. e. pr e d ati o n a n d c o m p etiti o n) 

ar e  ot h er  w ell -k n o w n  f a ct ors  w hi c h  i nfl u e n c e  mi cr o bi al  c o m m u nit y  str u ct ur e s  i n  c o a st al 

e n vir o n m e nt s ( W ei n b a u er a n d R a s s o ul z a d e g a n, 2 0 0 4; Cl e m e nt s a n d R o hr, 2 0 0 9; G e nit s ari s et 

al. , 2 0 1 5; Gir a ult et al. , 2 0 1 5; H ä d er a n d G a o, 2 0 1 5; B o n ato et al. , 2 0 1 6), alt h o u g h t h e y w er e 

n ot c o nsi d er e d i n o ur st u d y. I nt e nsifi e d s ol ar r a di ati o n mi g ht b e t h e c a us e f or t h e i n cr e a s e d 

d o mi n a n c e of S y n e c h o c o c c u s  ( C a s otti et al. , 2 0 0 3) or s o m e pi c o - or n a n o -e u k ar y ot e s ( Br u n et 

et al. , 2 0 0 6, 2 0 0 7) i n t h e M e dit err a n e a n S e a, p artl y c o ntri b uti n g t o t h e u n e x pl ai n e d v ari a n c e 

i d e ntifi e d b y R D A a n al y si s. H o w e ver, si n c e t hi s v ari a n c e r e m ai n e d s m all, o ur st u d y s u g g e st s 

t h at s u c h  p ar a m et ers o nl y sli g htl y i m p a ct t h e s p ati al str u ct ur e of t h e  ultr a p h yt o pl a n kt o ni c 

c o m m u nit y i n T o ul o n B a y.  

O n t h e ot h er h a n d, w e o bs er v e d si g nifi c a nt c orr el ati o ns b et w e e n dis s ol v e d tr a c e m et al 

c o n c e ntr ati o ns ( C d, C u, P b, a n d Z n) a n d t h e di stri b uti o ns of S Y N  a n d P- E u  c ell s. M or e o v er, t h e 

c o ntri b uti o n  of  di s s ol v e d  C u  a n d  P b  c o nt a mi n ati o n  i n  t h e  s p ati al  v ari ati o ns  o bs er v e d  f or 
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c o m m u nit y  str u ct ur e,  a s s e s s e d  b y  R D A  a n al y sis,  a p p e ar e d  a s  t h e  hi g h e st  o n e  a m o n g  t h e 

v ari a bl e s  t a k e n  i nt o  c o nsi d er ati o n.  C o nsi d eri n g  t h e  p a n el  of  p ot e nti al  t o xi c  eff e ct s  t h e s e 

p oll ut a nt s h a v e o n p h yt o pl a n kt o n ( P a y n e a n d Pri c e, 1 9 9 9; L e J e u n e et al. , 2 0 0 6; N a v arr o et al. , 

2 0 0 8;  Xi a et  al. ,  2 0 0 8;  J or di et  al. ,  2 0 1 2;  L af abri e et  al. ,  2 0 1 3;  C a str o-B u g all o et  al. ,  2 0 1 4), 

o bs er vi n g s u c h bi ol o gi c al gr a di e nt s i n t h e w at er c ol u m n of T o ul o n B a y a p p e ars r at h er l o gi c al. 

H o w e v er,  st u di es  o n  s u c h  str o n g  r el ati o ns hi ps  b et w e e n  ultr a p h yt o pl a n kt o n  a n d  c h e mi c al 

p oll ut a nt s ar e s c ar c e.  

O nl y  a  f e w  st u di e s  h a v e  e x a mi n e d  t h e  r el ati o ns hi ps  b et w e e n  tr a c e  m et al 

c o nt a mi n ati o n  a n d  ultr a p h yt o pl a n kt o n  di stri b uti o n  or  str u ct ur e.  I n  t h e  c o nt e xt  of  t h e 

M e dit err a n e a n  S e a,  w h er e  a nt hr o p o g e ni c  c o ntri b uti o ns  i n  m et al  i n p ut s  i nt er a ct  wit h  t h e 

i n cr e a si n g  d e m ogr a p hi c  d e v el o p m e nt,  m a ki n g t h e  M e dit err a n e a n  S e a  e v e n  m or e  s e nsiti v e 

(e. g. El b a z -P o uli c h et et al. , 2 0 1 1;  T h e M er m e x Gr o u p et al. , 2 0 1 1), pr e vi o us st u di e s m ai nl y 

f o c us e d o n c o nt a mi n ati o n i m p a ct s o n hi g h er tr o p hi c l e v el or g a ni s ms (e. g. H ar m eli n -Vi vi e n et 

al. , 2 0 0 9), w h er e a s t h e r e s p o ns e s of p h yt o pl a n kt o n r e m ai n p o orl y d o c u m e nt e d. L e J e u n e et 

al.   (2 0 0 6)  h a v e  d e m o nstr at e d  t h a t  C u  a ct s  a s  a  r e str u ct uri n g  a g e nt  i n  t er m s  of  si z e-cl a s s 

str u ct ur e a n d t a x o n o mi c di v ersit y of t h e p h yt o pl a n kt o ni c c o m m u nit y b y i n dir e ct t o xi c eff e ct s 

m o dif yi n g tr o p hi c i nt er a cti o ns. I n t h e s a m e w a y, ( Cr o ot et al. , 2 0 0 2) h a v e c o n cl u d e d  t h at tr a c e 

m et al s mi g ht pl a y a n i m p ort a nt r ol e b y i n d u ci n g t h e s el e cti o n of p arti c ul ar s p e ci e s. D e s pit e 

t h eir i m p ort a n c e i n bi o g e o c h e mi c al c y cl e s a n d tr o p hi c w e b d y n a mi cs i n t h e gl o b al o c e a n ( Uit z 

et al. , 2 0 1 0), n e arl y n ot hi n g i s k n o w n a b o ut g e n er al p att er ns of ultr a p h yt o pl a n kt o n t e m p or al 

a n d  s p ati al  v ari a bilit y  a n d  t h e  f a ct ors  c o ntr olli n g  t h e  str u ct ur e  of  ultr a p h yt o pl a n kt o ni c 

c o m m u niti e s ( B o n at o et al. , 2 0 1 6). 

Diff er e n c e s a m o n g ultr a p h yt o pl a n kt o ni c s p e ci es i n s e nsiti vit y a n d r e si st a n c e p ot e nti al 

ar e t w o p ot e nti al dri v ers of c o m p ositi o n t ur n o v er s ( Bl a n c k et al. , 1 9 8 8) a n d c o ul d e x pl ai n t h e 

di stri b uti o n gr a di e nt s o bs er v e d i n T o ul o n B a y. Diff er e n c e s i n s e nsiti vit y c a n b e li n k e d t o c ell 

si z e a n d t h e s urf a c e t o v ol u m e r ati o. A c c or di n g t o t h e or y ( R a v e n, 1 9 8 4; R e y n ol ds, 1 9 8 4; Fi n k el, 

2 0 0 1) , t h e s m all e st c ell s, pr e s e nti n g t h e hi g h e st e x c h a n g e s urf a c e, w o ul d b e t h e m ost s e nsiti v e 

o n e s. T hi s h a s b e e n c o nfir m e d m or e r e c e ntl y f or m ari n e ultr a p h yt o pl a n kt o n i n c o m p ar ati v e 

s t u di e s ( Mi a o et al. , 2 0 0 5; E c h e v e st e et al. , 2 0 1 2). I n p arti c ul ar, e x p os ur e t o t o xi c tr a c e m et al s 

c o ul d l e a d t o t h e s el e cti o n of b ot h t h e l ar g e st s p e ci e s a n d t h e l ar g e st c ells wit hi n a si n gl e 

p o p ul ati o n. O ur st u d y hi g hli g ht s t h e r e pl a c e m e nt of s m all s p e ci e s ( S Y N c ells) b y l ar g er o n e s 

(P- E u  c ell s) i n t h e m ost c o nt a mi n at e d ar e a s, wit h t h e a b u n d a n c e of t h e s m all e st s p e ci e s b ei n g 
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str o n gl y  n e g ati v el y  c orr el at e d  t o  t h e  c o n c e ntr ati o n  of  di s s ol v e d  tr a c e  m et al s.  D e s pit e  t h e 

p ositi v e c orr el ati o n b et w e e n P R O a n d P b i n T o ul o n B a y, P R O  w as t h e l e a st a b u n d a nt gr o u p i n 

b ot h y e ars, a n d its a b u n d a n c e di d n ot diff er si g nifi c a ntl y b et w e e n t h e L a B a n d t h e Li B. I n d e e d, 

pr e vi o us st u di es h a v e s h o w n t h at c o n c e ntr ati o ns of P R O m e a s ur e d b y fl o w c yt o m etr y i n t h e 

M e dit err a n e a n S e a r a n g e d fr o m 4 t o 7 × 1 0 4  c ell s m L - 1 ( Li et al. , 1 9 9 3; Gr é g ori et al. , 2 0 0 1), 

w hil e t h e m a xi m u m c o n c e ntr ati o n i n T o ul o n B a y w a s 1. 3 × 1 0 3  c ell s m L - 1. T h us, alt h o u g h t h e 

di stri b uti o n of P R O  w a s n ot h o m o g e n e o us i n T o ul o n B a y d uri n g b ot h fi el d c a m p ai g ns, it s l o w 

a b u n d a n c e  m a k e s  it  diffi c ult  t o  dr a w  c o n cl usi o ns  a b o ut  s p ati al  di stri b uti o n  a n d  st atisti c al 

r el ati o ns  wit h  a bi oti c  p ar a m et ers  f or  t hi s gr o u p,  e s p e ci all y  wit h  fl o w  c yt o m et er  a n al y si s. 

M or e o v er, c y a n o b a ct eri a w er e r el ati v el y s e nsiti v e t o C u t o xi cit y, e s p e ci all y w h e n c o m p ar e d 

t o e u k ar y oti c p h yt o pl a n kt o n ( M off ett et al. , 1 9 9 7; M a n n et al. , 2 0 0 2; T wi s s et al. , 2 0 0 4; L e 

J e u n e et al. , 2 0 0 6; P a n d e y et al. , 2 0 1 5). Q ui g g et al.  ( 2 0 0 6) a n d S e m e ni u k et al.  ( 2 0 1 6) h a v e 

s u g g est e d t h at t h e hi g h er C u u pt a k e r at e i n c y a n o b a ct eri a  (s e v er al or d ers of m a g nit u d e hi g h er 

t h a n  f or  ot h er  p h yt o pl a n kt o n)  mi g ht  a c c o u nt  f or  s u c h  hi g h  s e nsiti vit y  t o  C u  t o xi cit y. T h e 

a n c e str al h erit a g e of c y a n o b a ct eri a c o ul d al s o a c c o u nt f or t h eir hi g h er s e nsiti vit y. I n d e e d, t h e 

c y a n o b a ct eri al a n c e st ors ar os e i niti all y i n a n a n o xi c o c e a n w h er e bi o a v ail a bilit y of tr a c e m et al 

w a s l o w; t h us, a l o w tr a c e m et al r e q uir e m e nt w a s d e v el o p e d i n c y a n o b a ct eri a t o a d a pt t o a 

tr a c e  m et al-d efi ci e nt  e n vir o n m e nt ( C a v et et  al. ,  2 0 0 3;  S ait o et  al. ,  2 0 0 3).  M o d er n 

c y a n o b a ct eri a m a y h a v e r et ai n e d t h e s a m e tr a c e m et al r e q uir e m e nt s yst e m i n h erit e d fr o m 

t h eir a n c e st ors; t h us, a hi g h s e nsiti vit y t o el e v at e d c o n c e ntr ati o ns of tr a c e m et al s w o ul d o c c ur 

( S ait o et al. , 2 0 0 3). All t h es e bi bli o gr a p hi c el e m e nts ar e i n a gr e e m e nt wit h t h e a p p ar e nt str o n g 

s e nsiti vit y of t h e S Y N  gr o u p t o tr a c e m et al s i n T o ul o n B a y.  

I nt er e sti n gl y,  n o  m aj or  diff er e n c e  i n  ultr a p h yt o pl a n kt o n  a b u n d a n c e  w a s  o bs er v e d 

al o n g t h e c o nt a mi n ati o n gr a di e nt of T o ul o n B a y. T hi s c o ul d b e r el at e d t o t h e a bilit y of P- E u  

c ell s t o us e d ef e ns e m e c h a nis m s, s u c h a s t h e pr o d u cti o n of gl ut at hi o n e a n d p h yt o c h el ati ns 

( A h n er et  al. ,  1 9 9 6,  2 0 0 2;  K a w a k a mi et  al. ,  2 0 0 6;  F air br ot h er et  al. ,  2 0 0 7).  M or e o v er, 

e u k ar y oti c p h yt o pl a n kt o n c a n i ntr a c ell ul arl y d et o xif y tr a c e m et al s b y s e q u e st eri n g t h e m i n a n 

i nt er n al  c o m p art m e nt ( S ol d o et  al. ,  2 0 0 5).  F e w er  i ntr a c ell ul ar  m et al  c o m p art m e nt s  w er e 

f o u n d i n pr o k ar y oti c c y a n o b a ct eri a, l e a di n g t o l o w er l e v els of d et o xifi c ati o n of s ur pl us i nt er n al 

tr a c e m et al s ( S ol d o et al. , 2 0 0 5; Z e n g et al. , 2 0 1 0). W hil e t h e a biliti e s of t h e l ar g e st c ells (i. e. 

pi c o e u k ar y ot e -li k e c ell s) t o pr o d u c e m or e of t h e s e d ef e ns e m ol e c ul e s a s w ell a s t h e m et al 

c o nt e nt s of t h e c ell s n e e d f urt h er i n v e sti g ati o n i n T o ul o n B a y, t h e s e el e m e nt s b ot h e m p h a si z e 
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t h e hi g h er r e si st a n c e p ot e nti al of pi c o e u k ar y ot e s t o t o xi c tr a c e m et al s, a r eli a bl e h y p ot h e sis 

t h at c o ul d e x pl ai n t h eir d o mi n a n c e i n t h e c o nt a mi n at e d w at ers of T o ul o n B a y. I n a d diti o n, 

w h et h er  t h e S y n e c h o c o c c u s -li k e  p o p ul ati o n  us u all y  r ef ers  t o  t hi s  si n gl e  g e n us,  g e n eti c 

di v ersit y i n v e sti g ati o ns h a v e d e m o nstr at e d t h at pi c o e u k ar y oti c -li k e p o p ul ati o ns i d e ntifi e d b y 

fl o w c yt o m etr y oft e n i n cl u d e d r e pr e s e nt ati v es of v ari o us e u k ar y oti c f a mili es ( S hi et al. , 2 0 1 1). 

T h us,  t h e  c h a n g e s  w e  o bs er v e d  i n  ultr a p h yt o pl a n kt o n  str u ct ur e,  wit h  t h e  d o mi n a n c e  of 

pi c o e u k ar y ot e -li k e c ell s i n c a s e of m et al c o nt a mi n ati o n, c o ul d b e li n k e d t o a hi g h er di v ersit y 

i n t h e e u k ar y ot e-li k e gr o u p a n d a c o ns e q u e nt hi g h er pr o b a bilit y of pr e s e n c e of m et al-r e si st a nt 

i n di vi d u al s. 

Alt o g et h er, o ur fi el d -r el at e d r e s ult s t e n d t o p ut f or w ar d t h e p ot e nti al m aj or i nfl u e n c e 

of t o xi c tr a c e m et al c o nt a mi n ati o n i n dri vi n g t h e ultr a p h yt o pl a n kt o ni c c o m m u nit y i n T o ul o n 

B a y b y r e pr e s e nti n g a str o n g l o c al s el e cti v e pr e s s ur e. E x p eri m e nt s u n d er c o ntr oll e d c o n diti o ns 

w er e c o n d u ct e d t o t e st t h e s p e cifi c eff e ct of diff er e nt t y p e s of c o nt a mi n ati o n r e pr e s e nt ati v e 

of c o a st al ar e a s o n ultr a p h yt o pl a n kt o n.  

 

III. 2. 5. 3. Di s e nt a n gli n g  t h e  dri v er s  str u ct uri n g  t h e  ultr a p h yt o pl a n kt o ni c  c o m m u nit y  i n 

T o ul o n B a y  

T hr e e  e x p eri m e nt s  u n d er  c o ntr oll e d  c o n diti o ns,  c o nsi sti n g  of  t h e  artifi ci al  e x p os ur e  of 

mi cr o bi al c o m m u niti e s t o C u, P b, a n d Z n, d e m o n str at e d t h e str o n g a n d r a pi d t o xi cit y of t h e 

c o c kt ail of tr a c e m et al s, wit h t h e l os s of 9 0 t o 9 9 % of t ot al ultr a p h yt o pl a n kt o ni c a b u n d a n c e i n 

o nl y si x d a y s, alt h o u g h t h e c o n c e ntr ati o ns a d d e d w er e l o w er t h a n t h e hi g h est c o n c e ntr ati o ns 

o bs er v e d i n T o u l o n B a y f or b ot h m a p pi n g s. Alt h o u g h t h e p h y si ol o gi c al eff e cts of t o xi c m et al s 

ar e w ell c h ar a ct eri z e d i n t h e lit er at ur e, s u c h d e m o nstr ati o n of t o xi cit y f or n at ur al a n d c o m pl e x 

c o m m u niti e s  wit h  e n vir o n m e nt all y  r el e v a nt  c o n c e ntr ati o ns  of  tr a c e  m et al s  r e m ai ns p o orl y 

d o c u m e nt e d.  

Aft er  o n e  w e e k  of  e x p os ur e,  t ot al  a b u n d a n c e  of  ultr a p h yt o pl a n kt o n  i n cr e a s e d 

gr a d u all y u ntil t h e e n d of t h e e x p eri m e nt, w h e n w e o bs er v e d a si mil ar or d er of m a g nit u d e t o 

t h at at t h e b e gi n ni n g of t h e e x p eri m e nt. S u c h r a pi d r e c ol o ni z ati o n c o ul d b e e x pl ai n e d b y t h e 

m o difi c ati o n of t h e bi o a v ail a bilit y of tr a c e m et als. Bi o a v ail a bilit y of tr a c e m et als d e p e n ds o n 

t h eir c h e mi c al s p e ci ati o n, w hi c h i s str o n gl y c o ntr oll e d b y t h e pr e s e n c e of di s s ol v e d or g a ni c 

li g a n ds, e s p e ci all y i n m ari n e w at ers ( Br ul a n d a n d L o h a n, 2 0 0 6). F or i nst a n c e, i n t h e o p e n s e a, 
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wit h a di s s ol v e d C u c o n c e ntr ati o n of a f e w n M, t h e or g a ni c c ar b o n fr a cti o n of C u oft e n e x c e e ds 

9 9 %,  l e a di n g  t o  a n  e xtr e m el y  l o w  fr e e  C u  c o n c e ntr ati o n,  t h e  m ost  bi o a v ail a bl e  fr a cti o n 

( Br ul a nd a n d L o h a n, 2 0 0 6) . R e v ers el y, i n c o a st al e n vir o n m e nt s s u b mitt e d t o a nt hr o p o g e ni c 

i n p ut s  of  s u c h  tr a c e  m et al s ( T ur n er,  2 0 1 0),  t h eir  or g a ni c  fr a cti o ns  d e cr e a s e  d u e  t o  t h e 

pr o gr e s si v e  s at ur ati o n  of  t h e  str o n g e st  li g a n ds,  i n d u ci n g  a n  a m plifi e d  i n cr e a s e  of  fr e e  C u, 

p ot e nti all y r e a c hi n g t o xi c l e v els ( L o ui s, G ar ni er, L e n o bl e, M o u ni er, et al. , 2 0 0 9; L o ui s, G ar ni er, 

L e n o bl e,  O m a n o vi c, et  al. ,  2 0 0 9). N u m er o us  st u di e s  s u g g est  t h at  tr a c e  m et al s  bi n di n g  t o 

or g a ni c li g a n ds r es ult i n r e d u c e d m et al bi o a v ail a bilit y a n d h e n c e d e cr e a s e d t o xi cit y ( L or e nz o 

et al. , 2 0 0 2; M u c h a et al. , 2 0 0 3; B o y d et al. , 2 0 0 5; L e J e u n e et al. , 2 0 0 6). Alt h o u g h w e di d n ot 

m e a s ur e D O C al o n g t h e c o urs e of o ur e x p eri m e nt s, t h e hi g h p h yt o pl a n kt o ni c m ort alit y w e 

o bs er v e d  wit h  t h e  artifi ci al  e x p os ur e  t o  tr a c e  m et al s  c o ul d  h a v e  r e s ult e d  i n  a  sli g ht  D O C 

r el e a s e  ( a s  n oti c e d  f or  m ost  of  t h e  e x p eri m e nt s  w h e n  c o m p ari n g  D O C  l e v els  b et w e e n  t h e 

b e gi n ni n g  a n d  t h e  e n d  of  t h e  i n c u b ati o n s),  w hi c h  c o ul d  i n  t ur n  h a v e  aff e ct e d  tr a c e  m et al 

s p e ci ati o n.  T h us,  t h e  q u a ntit ati v e  r e c o v er y  of  ultr a p h yt o pl a n kt o n  c o ul d  p artl y  b e  d u e  t o  a 

r e d u c e d  t o xi cit y  of  t h e  c o c kt ail  of  tr a c e  m et al s,  m ai nl y  b e c a us e  of  c h e mi c al  s p e ci ati o n 

c h a n g e s. W h et h er t h e q u alit y of s u c h r el e a s e d D O C mi g ht b e v ari a bl e a n d mi g ht t h us i nfl u e n c e 

di s s ol v e d s p e ci ati o n, w e h y p ot h e si z e t h at di ss ol v e d s p e ci ati o n m o difi c ati o n o nl y c o n c er n e d a 

fr a cti o n of t h e tr a c e m et al s a d d e d i n o ur e x p eri m e nt b e c a us e of t h e li mit e d D O C i n cr e a s e o v er 

t h e i n c u b ati o n e x p eri m e nt s ti m e c o urs e. T h er e aft er, t h e r e c o v er y of ultr a p h yt o pl a n kt o n m ust 

al s o p artl y b e t h e r e s ult of t h e s el e cti o n of r e si st a nt or g a ni s m s.  

I n a d diti o n t o t h e q u a ntit ati v e r e c o v er y of t h e ultr a p h yt o pl a n kt o ni c c o m m u nit y, w e 

al s o o bs er v e d a s i g nifi c a nt s hift i n c o m m u nit y str u ct ur e d uri n g t h e e x p eri m e nt s i n t h e c a s e of 

tr a c e m et al a d diti o n, irr e s p e cti v e of nitr at e a d diti o n a n d C u: P b r ati o ns. Stri ki n gl y, alt h o u g h 

t h e i niti al c o m m u nit y ori gi n at e d fr o m a n u n c o nt a mi n at e d ar e a, t h e fi n al ultr a p h yt opl a n kt o ni c 

str u ct ur e w a s si mil ar t o w h at w a s o bs er v e d i n t h e m ost p oll ut e d z o n e s of Li B. T h e a d diti o n of 

nitr at e t o t h e mi cr o c os m s di d n ot c o m p e ns at e t h e t o xi c eff e ct of t h e c o c kt ail of tr a c e m et al s; 

n eit h er  di d  it  pr o m ot e  a n y  d e cr e a s e  i n S Y N  c ells  or  a n y i n cr e a s e  i n P- E u  c ell s.  T h e s e 

o bs er v ati o ns  w er e  r ei nf or c e d  i n  t h e  nitr at e  a d diti o n  c o n diti o n,  w hi c h  d e m o nstr at e d  t h at 

nitr at e  a d diti o n  a s  s u c h  h a d  n o  c o ns e q u e n c e  o n  t ot al  ultr a p h yt o pl a n kt o n  a b u n d a n c e  a n d 

str u ct ur e c o m p ar e d t o t h e u n c o nt a mi n at e d w at er c o n di ti o n (Fi g ur e A - 6). O ur o bs er v ati o ns 

cl e arl y d e m o nstr at e t h at tr a c e m et al c o nt a mi n ati o n of m ari n e w at er, r e s ulti n g eit h er fr o m 
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dir e ct i n p ut s or s e di m e nt r e s us p e nsi o n ( D a n g, S c h äf er, et al. , 2 0 1 5), p ot e nti all y i m p a ct s t h e 

d y n a mi cs a n d t h e str u ct u r e of ultr a p h yt o pl a n kt o ni c c o m m u niti e s. 

O ur  r e s ult s  c o nfir m  t h at  tr a c e  m et al  c o nt a mi n ati o n  i s  t h e  m ai n  dri v er  of 

ultr a p h yt o pl a n kt o ni c  str u ct ur e  a n d  s u p eri m p os e s  t h e  i nfl u e n c e  of  nitr at e  e nri c h m e nt  i n 

T o ul o n  B a y.  T h e s e  r e s ult s  s u p p ort  t h e  st atisti c al  r el ati o ns hi ps  o bt ai n e d  fr o m  o ur  fi el d 

s a m pli n g. T h e y al s o c o m pl e m e nt t h e f e w st u di e s t h at s u p p ort t h e t o xi c a n d str u ct uri n g eff e ct s 

of tr a c e m et al s o n p h yt o pl a n kt o n ( L e J e u n e et al. , 2 0 0 6; L afa bri e et al. , 2 0 1 3) b y hi g hli g hti n g 

t h e  str o n g  i m p a ct  of  h u m a n  a cti viti es  o n  t h e  ultr a p h yt o pl a n kt o ni c  c o m m u nit y  i n  m ari n e 

c o a st al ar e a s.  

 

III. 2. 5. 4. A s s e s si n g t h e c o n s e q u e n c e s of mi xi n g c h e mi c all y c o ntr a st e d n at ur al w at er s f or t h e 

ultr a p h yt o pl a n kt o n c o m m u nit y 

W e als o p erf or m e d e x p eri m e nt s c o nsi sti n g i n mi xi n g n at ur al mi cr o bi al c o m m u niti e s fr o m a n 

u n c o nt a mi n at e d  sit e  wit h  n at ur all y  c o nt a mi n at e d  w at er  ( <  0. 2  µ m).  W h e n  t hi s  w at er 

ori gi n at e d fr o m t h e m ost p oll ut e d ar e a of t h e b a y, t h e t ot al a b u n d a n c e a n d t h e str u ct ur e of  

ultr a p h yt o pl a n kt o n w er e n ot aff e ct e d, s u g g e sti n g t h at t h e o v er all t o xi cit y of tr a c e m et als aft er 

n at ur al w at er mi xi n g is l es s i m p ort a nt t h a n artifi ci al c o nt a mi n ati o n. O n t h e o n e h a n d, it s h o ul d 

b e n ot e d t h at t h e tr a c e m et al c o n c e ntr ati o ns m e a s ur e d i n t h e s a m pl e fr o m t h e c o nt a mi n at e d 

sit e ( MI S) w er e l o w er t h a n pr e vi o usl y o bs er v e d at t hi s sit e d uri n g t h e T o ul o n B a y s urf a c e w at er 

m a p pi n g. T hi s r es ult e d i n a s m all c o nt a mi n ati o n w h e n c o m p ar e d t o t h e l e v el s e n c o u nt er e d i n 

t h e u n c o nt a mi n at e d sit e ( 4 1 p) (T a bl e a u III- 1), f ar l o w er t h a n t h e c o nt a mi n ati o n si m ul at e d b y 

artifi ci al tr a c e m et al a d diti o n. C o ns e q u e ntl y, t h e a bs e n c e of t o xi cit y o bs er v e d i n t h e mi xi n g of 

t h e s e t w o w at ers ( w at er i n c u b ati o n, c o n diti o n D) c o ul d p ot e nti all y b e r el at e d t o t r a c e m et al 

c o n c e ntr ati o ns n ot hi g h e n o u g h t o e x c e e d t h e t o xi cit y t hr e s h ol d of t h e c o nsi d er e d or g a ni s m s. 

O n t h e ot h er h a n d, MI S w at er a n d MI S s e di m e nt s w er e c h ar a ct eri z e d b y a si g nifi c a nt n u m b er 

of i n or g a ni c ( i. e. A g, Bi, H g, S b, a n d S n), or g a n o m et alli c ( i.e. T B T), a n d or g a ni c ( i. e. P A H a n d 

P C B) s u bst a n c e s (Mi s s o n et al. , 2 0 1 6; W af o et al. , 2 0 1 6). T hi s c o m pl e x c h e mi c al c o c kt ail c o ul d 

c o u nt er b al a n c e  t h e  t o xi c  eff e ct  of  tr a c e  m et al s  us e d  i n  i n c u b ati o n  e x p eri m e nt s  o n 

ultr a p h yt o pl a n kt o n c o m m u niti e s. T h e c o m pl e xit y of v ari o us c h e mi c al i nt er a cti o ns, s u c h a s t h e 

a n t a g o ni sti c eff e ct s of p oll ut a nt s, h a s pr e vi o usl y b e e n d e m o nstr at e d ( S u n d a a n d H u nt s m a n, 

1 9 9 5; V a s c o n c el os a n d L e al, 2 0 0 1; F air br ot h er et al. , 2 0 0 7; M a y er-Pi nt o et al. , 2 0 1 0). H ow e v er, 
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w e  s u g g est  a n  i n -d e pt h  g e o c h e mi c al  c h ar a ct eri z ati o n  of  t h e  e n vir o n m e nt  a n d  f urt h er 

e c ot o xi c ol o gi c al  st u di e s  t o  pr o vi d e  a  h oli sti c  a n d  d et ail e d  c o m pr e h e nsi o n  of  s u c h  n at ur al 

p h e n o m e n a.  

I n a n ot h er s eri e s of e x p eri m e nt s, w at er c o nt a mi n ati o n ori gi n at e d fr o m r e s us p e nsi o n. 

W hil e t his el utri at e sli g htl y sti m ul at e d t h e gr o wt h of t h e ultr a p h yt o pl a n kt o ni c c o m m u nit y, it 

al s o d e e pl y aff e ct e d its str u ct ur e, r e s ulti n g i n a fi n al str u ct ur e si mil ar t o w h at w a s o bs er v e d 

b y  artifi ci all y  a d di n g  tr a c e  m et als  a n d  d o mi n at e d  b y P- E u  c ells.  T his  el utri at e  a p p e ar e d 

e nri c h e d  i n  b ot h  n utri e nt s  a n d  tr a c e  m et al s  w h e n  c o m p ar e d  t o  t h e  w at er  of  t h e 

u n c o nt a mi n at e d  sit e.  T h us,  t h e  sti m ul ati o n  of  t ot al  ultr a p h yt o pl a n kt o ni c  a b u n d a n c e  i n 

el utri at e  i n c u b ati o n  s u g g e sts  t h at  n utri e nt  e nri c h m e nt  s u p p ort e d  t h e  gr o wt h  of  t h e 

c o m m u nit y a n d p artl y c o m p e ns at e d t h e t o xi c eff e ct s of tr a c e m et al s o n ultr a p h yt o pl a n kt o n 

a b u n d a n c e, a s r e p ort e d pr e vi o usl y ( S c h all e n b er g a n d B ur ns, 2 0 0 4), w hil e b ei n g i n effi ci e nt i n 

pr e v e nti n g c o m p ositi o n t ur n o v er. H o w e v er, f urt h er st u di e s ar e n e e d e d t o a s s e ss r e ci pr o c al 

i m p a ct s b et w e e n t o xi c eff e ct s of c o nt a mi n a nt s a n d ultr a p h yt o pl a n kt o ni c c o m m u niti e s. 

 

III. 2. 6. C o n cl u si o n  

I n  t hi s  st u d y,  t h e  r el ati o n  b et w e e n  s p ati al  v ari ati o ns  of  b ot h  a b u n d a n c e  a n d  str u ct ur e  of 

ultr a p h yt o pl a n kt o n a n d t o xi c tr a c e m et al s i n a n a nt hr o pi z e d M e dit err a n e a n c o a st al ar e a w a s 

e x a mi n e d. W e h a v e d e m o nstr at e d t h e str o n g i nfl u e n c e of t h e w at er c h e mi c al si g n at ur e o n 

t h e m ari n e c o a st al ultr a p h yt o pl a n kt o ni c c o m m u nit y str u ct ur e. O ur st u d y c o nfir m s t h e r ol e of 

tr a c e  m et al s  as  a  m ajor  dri vi n g  f a ct or  r e pr e s e nti n g  a  s el e cti v e  pr e s s ur e  o n  t h e 

ultr a p h yt o pl a n kt o ni c  c o m m u nit y  i n  T o ul o n  B a y,  alr e a d y  o bs er v e d  i n  ot h er  M e dit err a n e a n 

e c os y st e ms.  Diff er e n c e s  a m o n g  ultr a p h yt o pl a n kt o ni c  s p e ci e s  i n  s e nsiti vit y  a n d  r e si st a n c e 

p ot e nti al ar e t w o p ot e nti al dri v ers of c o m p ositi o n t ur n o v ers a n d c o ul d e x pl ai n t h e str o n g li n k s 

b et w e e n tr a c e m et al gr a di e nt s a n d ultr a p h yt o pl a n kt o ni c gr a di e nt s o bs er v e d i n fi el d s ur v e y s. 

T h e s e  o bs er v ati o ns  w er e  v ali d at e d  b y  e x p eri m e nt s  u n d er  c o ntr oll e d  c o n diti o ns.  Artifi ci al 

e x p os ur e  of  t h e  ultr a p h yt o pl a n kt o ni c  c o m m u nit y  fr o m  u n c o nt a mi n at e d  sit e s  t o 

e n vir o n m e nt all y r el e v a nt C u, P b, a n d Z n c o nt a mi n ati o ns d e m o nstr at e d t h e str o n g a n d r a pi d 

t o xi cit y of t hi s c o c kt ail, wit h t h e l os s of 9 0 t o 9 9 % of t ot al a b u n d a n c e wit hi n o nl y si x d a y s. 

D e s pit e t hi s t o xi cit y, w e al s o o bs er v e d a r a pi d q u a ntit ati v e r e c o v er y, w hi c h mi g ht b e t h e r e s ult 

of (i) t h e m o difi c ati o n of t h e bi o a v ail a bilit y of tr a c e m et al s a n d (ii) t h e s el e cti o n of r e si st a nt 
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or g a ni s m s.  H o w e v er,  f urt h er  st u di e s  ar e  r e q uir e d  t o  a s s e s s  r e ci pr o c al  i m p a ct s  b et w e e n 

mi cr o bi al  c o m m u niti e s  a n d  c o nt a mi n a nt s.  A n al y si s  of  ultr a p h yt o pl a n kt o ni c  c o m m u nit y 

di v ersit y  b y  n e xt -g e n er ati o n  s e q u e n ci n g  will  h el p  t o  u n d erst a n d  w h et h er  t h e  a p p ar e nt 

t ol er a n c e t o m et al s of s o m e p o p ul ati o ns i s dri v e n b y s p e cifi c ultr a p h yt o pla n kt o ni c s p e ci e s or 

m e c h a ni s m s.  

 

A c k n o wl e d g e m e nt 

T hi s st u d y w as s u p p ort e d b y M er M e x -W P 3 -C 3 A r e s e ar c h pr o gr a m ( p art of t h e i nt er n ati o n al 

I M B E R pr oj e ct), M E T O P H Y T O pr o gr a m (f u n d e d b y t h e F R E C C O R E V) a n d P R E V E N T r e s e ar c h 

pr o gr a m  (f u n d e d  b y  “ T o u l o n  U ni v ersit y ”,  “ T o ul o n-Pr o v e n c e -M é dit err a n é e  ( T P M) ”  a n d  t h e 

“ C o ns eil  D é p art e m e nt al  d u  V ar ”).  C.  C o cl et  P h D  w a s  f u n d e d  b y  t h e  " R é gi o n  P A C A "  a n d 

s u p p ort e d b y T P M. T h e a ut h ors wi s h t o t h a n k t h e Fr e n c h N a v y a n d t h e L A S E M f or di vi n g a n d 

s a m pli n g a s sist a n c e, D r. J.-F. Bri a n d ( M A PI E M, T o ul o n, Fr a n c e), Dr. G. C uli oli ( M A PI E M, T o ul o n, 

Fr a n c e),  Dr.  D. - H.  D a n g  ( W at er  Q u alit y  C e nt er,  Tr e nt  U ni v ersit y,  C a n a d a)  a n d  L.  F a vr e 

( M A PI E M, T o ul o n, Fr a n c e) f or s a m pli n g a n d s a m pl e tr e at m e nt a s sist a n c e. 
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III. 3. I m p a ct of s e di m e nt dr ed gi n g o n s e a w at er q u alit y: a l o n g -t er m m o nit ori n g 

st u d y of tr a c e m et al s a n d mi cr o bi al c o m m u nit y i n T o ul o n B a y ( Fr a n c e)  

 

L a d e u xi è m e p arti e d e c e  c h a pitr e e st pr é s e nt é e s o us l a f or m e d’ u n arti cl e s o u mi s d a ns l a 

r e v u e S ci e n c e of t h e T ot al E n vir o n m e nt. C ett e ét u d e s’i ns crit d a ns u n s ui vi à l o n g -t er m e d e s 

c o m m u n a ut é s  ultr a pl a n ct o ni q u e s  d a ns  l a  r a d e  d e  T o ul o n,  a u q u el  j’ ai  p arti ci p é  d ur a nt  m a 

t h è s e. C ett e c a m p a g n e a p er mi s d e m ettr e e n é vi d e n c e d e s v ari ati o ns s p ati al e s m ai s a ussi d es 

v ari ati o ns t e m p or ell es d e s c o m m u n a ut é s ultr a pl a n ct o ni q u e s. E nfi n, l a pri s e e n c o m pt e d’ u n e 

p éri o d e d e dr a g a g e d ur a nt c e s ui vi a p er mi s d e mi e u x c o m pr e n dr e l e s pr o c e s s us r é gi s s a nt l e s 

c o m m u n a ut é s ultr a pl a n ct o ni q u e s l ors d’ u n e r e mi s e e n s us p e nsi o n d e s é di m e nt s c o nt a mi n é s.  

L e s r éf ér e n c e s s o nt t o ut e s pr é s e nt e s d a ns l a p arti e R éf ér e n c e s à l a fi n d e c e m a n us crit.  

 

Ni c ol a s L a y gl o n 1, * , B e nj a mi n Mis s o n1 , G a ël D uri e u1 , Cl é m e nt C o cl et1, 2  , S é b asti e n D’ O n ofri o1 , 

D a vi d  Fr a n ç oi s 3 ,  J e a n-Ulri c h  M ull ot 3 ,  St é p h a n e  M o u ni er1 ,  V ér o ni q u e  L e n o bl e1 ,  D ari o 

O m a n o vi ć 4 , C é dri c G ar ni er1 

 

1 Ai x M ars eill e U ni v, U ni v ersit é d e T o ul o n, C N R S, I R D, MI O, M ars eill e, Fr a n c e  

2 M A PI E M, E A 4 3 2 3, U ni v ersit é d e T o ul o n, T o ul o n, Fr a n c e  

3 L A S E M- T o ul o n, B a s e N a v al e D e T o ul o n, B P 6 1, 8 3 8 0 0 T o ul o n, Fr a n c e  

4 C e nt er f or M ari n e a n d E n vir o n m e n t al R e s e ar c h, R u đ er B o š k o vi ć I n stit ut e, P. O. B o x 1 8 0, 1 0 0 0 2 

Z a gr e b, Cr o ati a  

*  C orr e s p o n di n g a ut h or: ni c ol a s.l a y gl o n @ u ni v -tl n.fr 
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III. 3. 1. A b str a ct  

Dr e d gi n g is a c o m m o n a n d n e c e s s ar y o p er ati o n i n silt e d h ar b ors. Y et t h e s e di m e nt i s str o n gl y 

alt er e d d uri n g s u c h o p er ati o n, l e a di n g t o p ot e nti al di s p ersi o n of v ari o us c o nt a mi n a nt s i n t h e 

s urr o u n di n g  e c os y st e m.  A  l o n g -t er m  m o nit ori n g  w a s  p erf or m e d  f or  4 6  m o nt hs  s pr e a di n g 

b ef or e,  d uri n g  a n d  aft er  a  dr e d gi n g  o p er ati o n  i n  T o ul o n  B a y.  D uri n g  t hi s  st u d y,  t ot al  a n d 

di s s ol v e d  C u  a n d  P b  c o n c e ntr ati o ns,  D G T -l a bil e  P b  fr a cti o n  a s  w ell  a s  t h e  a b u n d a n c e  a n d 

str u ct ur e of t h e ultr a pl a n kt o ni c c o m m u nit y w er e m o nit or e d. F o ur sit e s w er e s ur v e y e d: t h e 

dr e d gi n g sit e, i nsi d e t h e d u m pi n g sit e, o ut si d e t h e d u m pi n g sit e a n d a r e m ot e sit e. T hi s s ur v e y 

s h o w e d t h at d uri n g dr e d gi n g p eri o d, t h e a v er a g e c o n c e ntr ati o ns of di s s ol v e d, t ot al a n d D G T -

l a bil e P b w er e st atisti c all y si g nifi c a ntl y hi g h er c o m p ar e d t o n o n-dr e d gi n g p eri o d. T hi s i n di c at e s 

t h at  s e di m ent  r e s us p e nsi o n  c o ul d  b e  t h e  m aj or  s o ur c e  of  P b  c o nt a mi n ati o n.  Alt h o u g h 

st ati sti c all y  n ot  si g nifi c a nt,  a n  e vi d e nt  i n cr e a s e  i n  b ot h  di s s ol v e d  a n d  t ot al  a v er a g e  C u 

c o n c e ntr ati o n at all sit e s d uri n g dr e d gi n g p eri o d w a s r e c or d e d. T hi s s u g g e st s t h at s e di m e nt 

r es us p e nsi o n i s n ot t h e m ai n s o ur c e of C u c o nt a mi n ati o n w hi c h t h e n o c c urr e d d u e t o ot h er 

pr o c e s s e s or a cti viti es. C o n c er ni n g t h e mi cr o bi al c o m m u nit y, n eit h er t h e a b u n d a n c e n or t h e 

str u ct ur e  of  ultr a p h yt o pl a n kt o n  w a s  aff e ct e d  d uri n g  t h e  dr e d gi n g  p eri o d.  H o w e v er,  t h e 

a b u n d a n c e  of  h et er otr o p hi c  pr o k ar y ot e s  si g nifi c a ntl y  i n cr e a s e d.  T his  l o n g -t er m  m o nit ori n g 

al s o d e m o nstr at e d t h at t h e dr e d gi n g a cti vit y r e s ult e d i n a li mit e d a c c e nt u ati o n of t h e c h e mi c al 

a n d  bi ol o gi c al  gr a di e nt s  alr e a d y  o bs er v e d  i n  T o ul o n  B a y,  s h a di n g  t h e  li g ht  o n  s e di m e nt 

r e s us p e nsi o n  a s  a  m aj or  dri v er  of  P b  c o nt a mi n ati o n  a s  w ell  a s  of  t h e  h et er otr o p hi c 

pr o k ar y ot e s di stri b uti o n i n t hi s a nt hr o pi z e d b a y.  

 

K e y w or d s: Tr a c e m et al s, Mi cr o bi al c o m m u niti e s, dr e d g e d s e di m e nt, m o nit ori n g  
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III. 3. 2. I ntr o d u cti o n 

C o a st al  ar e a s  ar e  of  gr e at  i nt er est  f or  t h e  h u m a n  p o p ul ati o n,  w hi c h  b e n efit s  fr o m  b ot h 

c o nti n e nt al a n d m ari n e r e s o ur c e s a n d d e v el o ps a l ar g e p a n el of i n d ustri al, c o m m er ci al a n d 

r e cr e ati o n al a cti viti e s, y et r e pr e s e nti n g a di v ers e p a n el of c o nt a mi n a nt s o ur c e s ( Mi c h eli et al. , 

2 0 1 3) . C o a st al e n vir o n m e nt s, a s t h e c o nti n e nt-o c e a n i nt erf a c e, t h er ef or e all o w t h e di ff usi o n 

of  m a n y  a nt hr o p o g e ni c  c o nt a mi n a nt s  i nt o  t h e  m ari n e  e n vir o n m e nt  w hi c h  c oll e ct s  b ot h 

c o nti n e nt al e mi s si o ns a n d dir e ct c o a st al o n e s. Tr a c e m et al ( T M), s o m e of t h e m ost t hr e at e ni n g 

c o nt a mi n a nt s,  ar e  e mitt e d  fr o m  p oi nt  s o ur c e s,  n a m el y  i n d ustri al  a n d  ur b a n  effl u e nt s,  or 

r at h er  diff us e  s o ur c e s  s u c h  a s  r u n off  w at er  or  at m os p h eri c  d e p ositi o n ( G ol d b er g,  1 9 9 5; 

M cI nt yr e, 1 9 9 5; B h urt u n et al. , 2 0 1 9). A s a fi n al c o ns e q u e n c e, T M i n p ut s i n c o a st al e c os yst e ms 

r el at e d t o a nt hr o p o g e ni c a cti viti e s c a n multi pl y b y 1 0 0 t h e i niti al T M c o n c e ntr ati o n ( M orl e y 

et al. , 1 9 9 7; T e s si er et al. , 2 0 1 1; D. C os s a et al. , 2 0 1 4; D a n g, S c h äf er, et al. , 2 0 1 5; T wi ni n g et 

al. , 2 0 1 5). I n a c o nsi d er e d e c os y st e m, T M c a n b e f o u n d  u n d er  diff er e nt f or m s: p arti c ul at e, 

di s s ol v e d a n d c oll oi d al ( K e n ni s h, 2 0 0 2; Ni c ol a u et al. , 2 0 1 2), w hi c h will fi n all y d et er mi n e t h eir 

r e a cti vit y,  t o xi cit y  a n d  al s o  bi o a v ail a bilit y ( D as s e n a ki s et  al. ,  1 9 9 7;  P a q ui n et  al. ,  2 0 0 2; 

C hi a ss o n -g o ul d et al. , 2 0 1 4; P ot hi er et al. , 2 0 1 8). 

M u c h  of  t h e  i niti all y  di ss ol v e d  T M  c a n  bi n d  t o  a  s oli d  p h a s e  (s e di m e nts,  c oll oi ds) 

a c c or di n g  t o  f o ur  m ai n  m e c h a ni s m s:  a ds or pti o n  a n d  i o n  e x c h a n g e,  pr e ci pit ati o n  or  c o -

pr e ci pit ati o n  at  t h e  s oli d  s urf a c e  a n d  a bs or pti o n ( Fl or e s-r o dri g u e z,  1 9 9 2).  P arti cl e s  will 

e v e nt u all y  s ettl e  d o w n  t o  s e di m e nt s,  w hi c h  t ur n  i nt o  a n  i m p ort a nt  si n k  f or  tr a c e  m et al s 

( C a p p u y ns a n d S w e n n e n, 2 0 0 5; Di N a n n o et al. , 2 0 0 7; Y e et al. , 2 0 1 3). 

Wit h gl o b al c h a n g e, M a n w a s p us h e d t o b uil d m or e effi ci e nt a n d, at t h e s a m e ti m e, 

m or e  i m pr e s si v e  b o at s.  D u e  t o  silt ati o n  p h e n o m e n a,  h ar b ors  b e c o m e  l e s s  a c c e s si bl e  a n d 

t h er ef or e n e e d t o b e dr e d g e d t o all o w s hi ps t o m o or. D uri n g dr e d gi n g a cti viti e s, s e di m e nt c a n 

b e c o m e a m aj or s o ur c e of p oll uti o n ( T orr e s et al. , 2 0 0 9). I n d e e d, s e di m e nt r e s us p e nsi o n l e a ds 

t o a n i m p ort a nt r el e a s e of m et al s i n t h e w at er c ol u m n b ot h i n t h e p arti c ul at e a n d di s s ol v e d 

p h a s e s ( C a p p u y ns a n d S w e n n e n, 2 0 0 5; D a n g, S c h äf er, et al. , 2 0 1 5; M o n ni n et al. , 2 0 1 8; Vi d al-

D ur à et al. , 2 0 1 8). R e g ar di n g t h e l att er, a m u c h bi g g er di s c h ar g e of m et al s o c c urs a s a fl us h 

w h e n t h e s e di m e nt i s r e s us p e n d e d c o m p ar e d t o t h e c o nti n u o us fl u x d u e t o t h eir diff usi o n 

fr o m t h e s e di m e nt s p or e w at er t o t h e w at er c ol u m n ( L o uri ñ o-C a b a n a et al. , 2 0 1 1; Z h e n g et al. , 

2 0 1 3; S u p er vill e et al. , 2 0 1 4). M et al s i s s ui n g fr o m r e s us p e nsi o n w er e pr o v e n a s p ot e nti all y 
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bi o a v ail a bl e ( Vi n k, 2 0 0 9; S u p er vill e et al. , 2 0 1 4) l e a di n g t o a n o xi o us i m p a ct o nt o t h e bi ot a 

( R o c h ell e-N e w all et al. , 2 0 0 8). 

D u e t o hi st ori c al ( W WII) a s w ell as c urr e nt a cti viti e s, T o ul o n b a y i s s u bj e ct e d t o str o n g 

a nt hr o p o g e ni c pr e s s ur e r e s ulti n g i n a si g nifi c a nt m ulti -c o nt a mi n ati o n i n m et al s ( T e s si er et al. , 

2 0 1 1) , m et all oi ds ( D. C os s a et al. , 2 0 1 4; D a n g, L e n o bl e, et al. , 2 0 1 4; D a n g, T e s si er, et al. , 2 0 1 4), 

or g a n o m et al s ( P o u g n et et al. , 2 0 1 4) a n d or g a ni c c o nt a mi n a nt s ( Mi ss o n et al. , 2 0 1 6; W af o et 

al. ,  2 0 1 6). T hi s  h e a v y  m ulti -c o nt a mi n ati o n,  c o u pl e d  t o  n at ur al  gr a di e nt s  of  r el ati v el y  l o w 

a m plit u d e ( C o cl et et al. , 2 0 1 8) a n d q uit e l o n g w at er r e si d e n c e ti m e ( D ufr e s n e et al. , 2 0 1 4), 

t ur ns t hi s sit e a m o d el e c os y st e m t o st u d y c o nt a mi n a nt tr a nsf ers b et w e e n t h e w at er c ol u m n 

a n d s e di m e nt s.  

Dr e d gi n g i m p a ct o n t h e bi ot a i s oft e n o nl y c h ar a ct eri z e d o n m o d el or g a ni s m s a n d/ or 

m a cr o or g a ni s m s ( B o c c h etti et al. , 2 0 0 8; T orr e s et al. , 2 0 0 9; W a n H us si n et al. , 2 0 1 2; Pi n e d a et 

al. , 2 0 1 7; W e n g er et al. , 2 0 1 8). It s i nfl u e n c e o n t h e e c ol o gi c all y-m e a ni n gf ul mi cr o bi al r e al m 

r e m ai ns t h er ef or e t o b e d o c u m e nt e d. I n t h e m ari n e c o a st al e n vir o n m e nt, o ur u n d erst a n di n g 

of mi cr o bi al e c ol o g y i s oft e n c h all e n g e d b y o ur i n a bilit y t o di s e nt a n gl e m ulti pl e n at ur al a n d 

a nt hr o p o g e ni c gr a di e nt s. T o d at e, m ost o bs er v ati o ns ar e r el at e d t o t h e i m p a ct of dr e d gi n g 

a cti viti e s o n h et er otr o p hi c m i cr o bi al c o m m u niti e s i n t h e w at er c ol u m n, i n t h e s e di m e nt or i n 

h ol o bi o nt s,  b ot h  at  dr e d gi n g  a n d  d u m pi n g  sit e s ( St ör m er et  al. ,  2 0 1 3;  Z h a n g et  al. ,  2 0 1 6; 

Pi n e d a et al. , 2 0 1 7; W o n et al. , 2 0 1 7). H o w e v er, t h e i m p a ct of dr e d gi n g a cti viti es o n m ari n e 

p h yt o pl a n kt o n, a n d e s p e ci all y o n ultr a p h yt o pl a n kt o n ( <  2 0  µ m) n e e ds t o b e d et er mi n e d, a s 

t h e y r e pr e s e nt a k e y mi cr o bi al gr o u p c o ntri b uti n g to a p pr o xi m at el y 4 5 – 7 0 % of t h e pri m ar y 

pr o d u cti o n i n o p e n -o c e a n e c os y st e ms a n d t o m or e t h a n 5 0 % n e ar N ort h er n M e dit err a n e a n 

c o a st s ( M a g a z z ù a n d D e c e m bri ni, 1 9 8 9; Fi el d et al. , 1 9 9 8; G ar ci a-Pi c h el et al. , 2 0 0 3; S c a nl a n, 

2 0 0 3; Uit z et al. , 2 0 1 0). 

A c o m bi n ati o n of di s cr et e w at er s a m pli n g a n d c o nti n u o us p a s si v e s a m pli n g w a s us e d 

d uri n g 4 6 m o nt hs t o  e v al u at e T M p artiti o ni n g  b et w e e n t h e di ss ol v e d p h a s e a n d t h e p arti cl es, 

t h eir  l a bilit y  a n d  t h e  p ot e nti al  li n k s  wit h  ultr a pl a n kt o n  (i. e. h et er otr o p hi c  pr o k ar y ot e s  a n d 

ultr a p h yt o pl a n kt o ni c) di stri b uti o n a n d c o m m u nit y str u ct ur e.  
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III. 3. 3. E x p eri m e nt al  

III. 3. 3. 1. St u d y sit e  

T o ul o n  B a y,  l o c at e d  i n  N ort h -W e st er n  M e dit err a n e a n  S e a  a n d  S o ut h -E a st  of  Fr a n c e,  i s 

b a si c all y di vi d e d i nt o t w o p art s n a m e d s m all B a y ( 9. 8  k m²) a n d l ar g e B a y ( 4 2. 2 k m 2 ) (Fi g ur e 

III- 9). T h e s m all b a y i s a s e mi-e n cl os e d s h all o w b a y ( 1 2 m a v er a g e d e pt h) wit h a n e sti m at e d 

w at er r e si d e n c e ti m e of 1. 5 t o 7. 5 d a y s ( D ufr e s n e et al. , 2 0 1 4). Al s o, it h a s t h e p arti c ul arit y t o 

h ost t h e N a v al b a s e of T o ul o n w hi c h i s t h e first Fr e n c h h ar b or. A s a c o ns e q u e n c e of t h e hi g hl y -

c o nt a mi n at e d w at er c ol u m n a n d s e di m e nt s, t h er e i s a c o n c e ntr ati o n gr a di e nt of i n or g a ni c a n d 

or g a ni c c o m p o u n ds fr o m t h e s m all t o t h e l ar g e b a y ( T e s si er et al. , 2 0 1 1; P o u g n et et al. , 2 0 1 4; 

D a n g, L e n o bl e, et al. , 2 0 1 5; D a n g, S c h äf er, et al. , 2 0 1 5; C o cl et et al. , 2 0 1 8). T h e l ar g e b a y i s 

c o n n e ct e d t o t h e o p e n s e a,  wit h a b at h y m etr y c h ar a ct eri z e d b y i n cr e a si n g d e pt h t o w ar ds t h e 

o p e n s e a (t h e m a xi m u m d e pt h i s a b o ut 5 0 m). Alt h o u g h n ot i s ol at e d fr o m e a c h ot h er, t h e t w o 

b a y s ar e s e p ar at e d b y a di k e b uilt i n 1 8 8 2 (l e n gt h: 1. 4 k m). T h e b a y s ar e c o n n e ct e d b y a 0. 5 

k m wi d e  c h a n n el ( a v er a g e d e pt h i s 3 0 m), w hi c h s er v e s a s t h e m ai n h y dr ol o gi c al tr a nsf er z o n e. 

T h e f o ur m ai n l o c ati o ns of c o nfir m e d or p ot e nti al a nt hr o p o g e ni c i nfl u e n c e wit hi n t h e b a y ar e 

( 1) N a v y a n d ci vil h ar b ors, ( 2) s e w a g e o utl ets, ( 3) a q u a c ult ur e fi el ds, a n d ( 4) t h e t w o ur b a n 

ri v er o utl et s ( L a s a n d E y g o uti er). 

F or t h e p ur p os e of t hi s w or k, f o ur sit e s w er e c h o s e n f or t h e m o nt hl y m o nit ori n g, a s 

pr e s e nt e d i n Fi g ur e III- 9. T h e s e sit es w er e s el e ct e d i n or d er t o f oll o w m et al s’ c o n c e ntr ati o n as 

w ell as t h e a b u n d a n c e a n d str u ct ur e of ultr a pl a n kt o ni c c o m m u nit y at ( 1) t h e dr e d gi n g sit e 

( D S), ( 2) i nsi d e t h e d u m pi n g sit e (I D u S), ( 3) o ut si d e t h e d u m pi n g sit e ( O D u S) ( a f e w m et ers 

a w a y  fr o m  I D u S)  a n d  ( 4)  a  r e m ot e  sit e  ( R S)  ( n e ar  fi s h  f ar mi n g  ar e a)  t o  e v al u at e  t h e 

e n vir o n m e nt al i m p a ct d u e t o t h e dr e d gi n g a cti vit y.  
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O n e  litr e  of  s e a w at er  w as  st or e d  i n  fl u ori n at e d  et h yl e n e  pr o p yl e n e  ( F E P)  b o ttl e s 

( N a gl e n e),  w hi c h  h a d  pr e vi o usl y  b e e n  c ar ef ull y  cl e a n e d  ( 1 0 %  H N O3  ( Fi s h er  S ci e ntifi c  Pr o), 

ri ns e d  t hr e e  ti m e s  wit h  M Q  ( 1 8. 2 M Ω,  Milli p or e)  a n d  fill e d  wit h  0. 1 %  v / v  H Cl  ( Tr a c e S el e ct, 

Fl u k a) a n d ri ns e d t hr e e ti m e s wit h r a w w at er fr o m t h e sit e. B a c k t o t h e l a b, t h e s e 1 L s a m pl e s 

w er e i m m e di at el y filt er e d a n d/ or c o n diti o n e d u n d er a tr a c e -m et al -cl e a n l a mi n ar h o o d. F or 

a n al y si s of di ss ol v e d (filt er e d s a m pl e usi n g 0. 2 μ m c ell ul os e a c et at e s yri n g e filt er ( S art ori us) 

pr e -ri ns e d a n d c o n diti o n e d f oll o wi n g t h e s a m e pr ot o c ol a s d e s cri b e d f or 1 L F E P b ottl e s) a n d 

t ot al a ci d l e a c h a bl e tr a c e m et al c o n c e ntr ati o ns ( u nfilt er e d s a m pl e s), 1 2 5 m L of e a c h fr a cti o n 

w a s st or e d i nt o tr a c e m et al cl e a n F E P b ottl e s. S a m pl e s w er e a ci difi e d wit h 0. 2 % v / v wit h H N O 3  

s. p ( M er c k) b ef or e b ei n g U V -irr a di at e d ( 1 5 0-W m er c ur y l a m p, H a n a u, G er m a n y) f or at l e a st 

2 4 h i n or d er t o c o m pl et el y d e c o m p os e or g a ni c m att er a n d a s s e s s t h e c o n c e ntr ati o ns of tr a c e 

m et al el e m e nt s b y stri p pi n g v olt a m m etr y.  

Fr o m J a n u ar y 2 0 1 5 t o D e c e m b er 2 0 1 7, s u bs a m pl e s of 1 0 m L of  s e a w at er w er e filt er e d 

o n fi el d t hr o u g h a 2 5 m m s wi n n e x ( Milli p or e, U S A) e q ui p p e d wit h a 9 0 µ m n yl o n m e s h a n d 

fi x e d wit h 0. 2 5 % gl ut ar al d e h y d e (fi n al c o n c e ntr ati o n). B a c k t o t h e l a b, s a m pl e s w er e fr oz e n at 

-8 0° C u ntil fl o w c yt o m etr y a n al y s e s.  

I n  a d diti o n  to  di s cr et e  w at er  s a m pli n g  f or  a n al y si s  of  di s s ol v e d  a n d  t ot al  m et al 

c o n c e ntr ati o ns, D G T p a s si v e s a m pl ers w er e d e pl o y e d at t hr e e sit e s ( D S, O D u S, R S) i n or d er t o 

c o nst a ntl y  m o nit or  ti m e -w ei g ht e d  a v er a g e  c o n c e ntr ati o n  of  P b.  O p e n  p or e  C h el e x -D G T 

pr o b e s ( D G T R e s e ar c h, U K) w er e  d e pl o y e d o n a  w e e kl y b a sis. Aft er d e pl o y m e nt ti m e, D G T 

pr o b e s w er e r e m o v e d fr o m t h e h ol d er, e xt er n all y ri ns e d wit h Milli -Q w at er o n fi el d t o r e m o v e 

t h e e x c e s s of s alt w at er, st or e d i n pl a sti c b a g s a n d t h er e aft er pr o c e s s e d i n t h e l a b or at o r y. A 

tr a c e m et al-cl e a n t e c h ni q u e u n d er l a mi n ar h o o d w a s us e d t o r e m o v e c h el e x r e si n g el wit h 

a c c u m ul at e d P b, w hi c h w a s fi n all y el ut e d i n 1 M H N O 3  s. p. ( C arl o Er b a N or m at o m II q u alit y) 

s ol uti o n d uri n g 2 4 h.  

 

III. 3. 3. 3. C h e mi c al a n al y s e s  

T h e  di s s ol v e d  c o n c e ntr ati o ns  of  tr a c e  m et al s  ( C u  a n d  P b)  w er e  d et er mi n e d  b y  Diff er e nti al 

P ul s e A n o di c Stri p pi n g V olt a m m etr y ( D P A S V). T h e m e a s ur e m e nt s w er e c arri e d o ut usi n g a n 

A ut ol a bIII  p ot e nti ost at  ( E c o C h e mi e)  e q ui p p e d  wit h  t h e  a ut os a m pl er.  A  t hr e e -el e ctr o d e 

s y st e m ( 6 6 3 V A St a n d, M etr o h m) c o nsi sti n g of H g w or ki n g el e ctr o d e (si z e 2), A g / A g Cl / 3 M K Cl 
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r ef er e n c e  el e ctr o d e  a n d  Pt  c o u nt er  el e ctr o d e  w a s  us e d  f or  m e a s ur e m e nt s.  A ut o m at e d 

m e a s ur e m e nt s w er e c o ntr oll e d b y t h e G P E S 4. 9 s oft w ar e ( E c o C h e mi e). Q u a ntifi c ati o n of t h e 

tr a c e m et al c o n c e ntrati o ns w a s p erf or m e d b y usi n g a m et h o d of st a n d ar d a d diti o ns. A d diti o ns 

w er e  a ut o m at e d  usi n g  s yri n g e  b ur ett e s  ( P u m p  X E  1 0 0 0,  T E C A N).  V olt a m m o gr a m s  w er e 

pr o c e s s e d  ( p e a k  h ei g ht  of  2 n d  d eri v ati v e  a s  a n al yti c al  si g n al  c h ar a ct eri sti c)  usi n g  E C D S O F T 

s oft w ar e ( O m a n o vi ć  a n d  Br a ni c a,  1 9 9 8).  A d diti o n al  i nf or m ati o n  c a n  b e  f o u n d  el s e w h er e 

( L o ui s, G ar ni er, L e n o bl e, M o u ni er, et al. , 2 0 0 9; O urs el et al. , 2 0 1 3; Ci n dri ć et al. , 2 0 1 5). 

D et er mi n ati o n  of  D G T -l a bil e  P b  c o n c e ntr ati o n  i n  D G T  el u at e s  w a s  p erf or m e d  i n 

u n dil ut e d s a m pl e s usi n g a n At o mi c A bs or pti o n S p e ctr o m et er ( V ari a n, A A 2 4 0 Z) c o u pl e d wit h 

a  gr a p hit e  f ur n a c e  ( V ari a n,  G T A 1 2 0).  C al c ul ati o n  of  D G T -l a bil e  P b  c o n c e ntr ati o ns  w a s 

p erf or m e d usi n g d iff usi o n c o effi ci e nt s ( c orr e ct e d f or a v er a g e t e m p er at ur e d uri n g d e pl o y m e nt 

p eri o d) s u p pli e d b y D G T -R e s e ar c h c o m p a n y.  

 

III. 3. 3. 4. Mi cr o bi al c o m m u nit y c h ar a ct eri z ati o n  

A ut otr o p hi c  pr o k ar y ot e s  ( S y n e c h o c o c c u s -li k e)  a n d p h ot os y nt h eti c  pi c o e u k ar y ot e s  w er e 

c h ar a ct eri z e d a n d  e n u m er at e d usi n g a B D A c c ur y T M  C 6 ( B D Bi os ci e n c e s) fl o w c yt o m et er, a s 

pr e vi o usl y  d e s cri b e d ( C o cl et et  al. ,  2 0 1 8).  T h e  diff er e nti ati o n  b et w e e n  pi c o- a n d 

n a n o pl a n kt o ni c c ell s w a s p erf or m e d wit h t h e h el p of n o n -fl u or e s c e nt si z e c ali br ati o n b e a ds 

( T h er m o Fi s h er).  T w o  n a n o e u kar y oti c  gr o u ps  w er e  diff er e nti at e d:  hi g hl y  r e d  fl u or e s c e nt 

p h ot os y nt h eti c  n a n o e u k ar y ot e s  ( H R  P N E)  a n d  hi g hl y  or a n g e  fl u or e s c e nt  p h ot os y nt h eti c 

n a n o e u k ar y ot e s ( H O P N E). Fr e e -li vi n g h et er otr o p hi c pr o k ar y ot e s ( H P) w er e e n u m er at e d aft er 

st ai ni n g wit h S Y B R Gr e e n a s pr e vi o usl y d e s cri b e d ( C a br ol et al. , 2 0 1 7). 

 

III. 3. 1. 5. St ati sti c al a n al ys e s 

T h e si n gl e a n d cr os s e d i nfl u e n c e s of s a m pli n g sit e a n d s a m pli n g p eri o d ( i. e. d uri n g or a p art 

fr o m t h e dr e d gi n g p eri o d) o n mi cr o bi al a b u n d a n c e s of T M c o nt a mi n ati o n of t h e w at er w er e 

a s s es s e d t hr o u g h t w o -w a y s A N O V A a n d T u k e y p ost -h o c c o m p ari s o ns. T h e s e a n al ys e s w er e 

p erf or m e d b y usi n g R St u di o ( R St u di o t e a m, p a c k a g e s st at s a n d a gri c ol a e ). 

I n or d er t o c orr el at e di s s ol v e d a n d t ot al c o n c e ntr ati o ns of tr a c e m et al s, a h o m e m a d e 

s oft w ar e n a m e d  C orr d at a ( d e v el o p e d b y Dr. O m a n o vi ć) b a s e d o n a S p e ar m a n’ s c orr el ati o n 

w a s us e d.  
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III. 3. 4. R e s ult s a n d di s c u s si o n  

III. 3. 4. 1. Tr a c e m et al l e v el s i n t h e b a y a p art fr o m t h e dr e d gi n g a cti viti e s p eri o d  

A  n ort h -s o ut h  d e cr e a si n g  gr a di e nt  of  b ot h  t ot al  a n d  di s s ol v e d  m et al  c o n c e ntr at i o ns  w a s 

o bs er v e d i n t h e b a y f or t h e  n o n -dr e d gi n g p eri o d ( Fi g ur e III-1 0 ). T h e c o n c e ntr ati o n l e v el s of 

b ot h C u a n d P b w er e t h e hi g h e st i n t h e N ort h er n p art of t h e b a y, wit h a n e nri c h m e nt f a ct or 

ar o u n d 4 -5 f or b ot h C u a n d P b i n O D u S w h e n c o m p ar e d t o R S, a n d al s o i n R S w h e n c o m p ar e d 

t o  o p e n  M e dit err a n e a n  s e a w at er.  D S  pr e s e nt e d  i nt er m e di at e  b ut  still  hi g h  c o n c e ntr ati o ns 

(T a bl e a u III- 2). T hi s s p ati al gr a di e nt cl e arl y r efl e ct s t h e a nt hr o pi z ati o n of t h e n ort h er n p art of 

t h e b a y i n w hi c h v ari o us i n d ustri al a n d h ar b or s o ur c e s c o ntri b uti n g t o t h e c o nt a mi n ati o n ar e 

l o c at e d ( T e s si er et al. , 2 0 1 1; D a n g, S c h äf er, et al. , 2 0 1 5; C o cl et et al. , 2 0 1 8). 

T a bl e a u III- 2 R a n g e s a n d a v er a g e v al u e s of di ss ol v e d a n d t ot al C u a n d P b c o n c e ntr ati o ns (i n n M) at t h e t hr e e sit e s 

m o nit or e d a p art fr o m t h e dr e d gi n g p eri o d.  

El e m e nt  Sit e  Mi n  A v er a g e  M a x  E F  

C u D  R S  3. 4 0  1 0. 1 4  2 0. 7 6  5. 0 7  

Dr S  5. 5 0  1 7. 0 8  4 6. 1 0  8. 5 4  

O D u S  1 2. 9 3  3 7. 1 4  7 3. 1 6  1 8. 5 7  

C u T  R S  4. 5 2  1 1. 5 7  2 2. 1 6    

Dr S  9. 8 6  2 3. 0 3  3 7. 8 3    

O D u S  1 8. 1 1  5 2. 8 5  9 5. 1 4    

P b D  R S  0. 1 3  0. 5 0  1. 0 5  5. 0 1 

Dr S  0. 3 6  1. 0 0  1. 7 8  9. 9 9  

O D u S  1. 6 5  2. 3 6  3. 9 0  2 3. 6 4  

P b T  R S  0. 3 0  0. 8 2  1. 4 2    

Dr S  0. 5 4  1. 8 2  3. 7 0    

O D u S  2. 1 5  4. 2 7  9. 7 4    

  



  C H A PI T R E III  

 

1 6 0  

 

Fi g ur e III-1 0  S p ati al v ari ati o ns of C u a n d P b c o n c e ntr ati o ns d uri n g t h e t w o  d efi n e p eri o ds ( a p art fr o m dr e d gi n g 

a n d  d uri n g  dr e d gi n g).  N o  d at a  w er e  c oll e ct e d  f or  P b  D G T -l a bil e  fr a cti o n  at  I D u S  b e c a us e  n o  D G T  c o ul d  b e 

d e pl o y e d at t hi s sit e. N ot e t h at c o n c e ntr ati o n s c al e i s gi v e n i n l o g -u nits.   
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T h e  diff er e n c e  b et w e e n  D S  a n d  O D u S  c o u l d  b e  li n k e d  t o  t h eir  r e s p e cti v e 

h y dr o d y n a mi cs,  D S  b ei n g  l o c at e d  i n  a  r at h er  o p e n  p art  w h er e a s  O D u S  w a s  l o c at e d  at  t h e 

b ott o m  of  a  v er y  e n cl os e d  d e a d -e n d,  t h us  e x p eri e n ci n g  li mit e d  w at er  e x c h a n g es.  Si mil ar 

c o n c e ntr ati o n  gr a di e nt s  w er e  o bs er v e d  i n  ot h er  st u di e s  of  s e mi -e n cl os e d  b a y s  a n d  w er e 

e x pl ai n e d  b y  c o m bi n ati o ns  of  p oi nt  c o nt a mi n a nt  s o ur c e s,  t h e  h y dr o d y n a mi cs  of  t h e  z o n e, 

diff usi v e fl u x e s fr o m s e di m e nt, a s w ell a s s e di m e nt r e s us p e nsi o n e v e nt s ( Sa n u d o -Wil h el m y 

a n d Fl e g al, 1 9 9 6; L ar e s et al. , 2 0 0 9; Ci n dri ć et al. , 2 0 1 5). S u c h s p ati al c o nt a mi n ati o n gr a di e nt 

h a d alr e a d y b e e n pr e vi o usl y o bs er v e d b y p u n ct u al m a p pi n g s of T o ul o n B a y ( D a n g, S c h äf er, et 

al. , 2 0 1 5; C o cl et et al. , 2 0 1 8) or  d uri n g a o n e -m o nt h s ur v e y ( C o cl et et al. , 2 0 1 9). O ur st u d y 

cl e arl y d e m o nstr at e s t h at t hi s s p ati al c o nt a mi n ati o n gr a di e nt r e m ai ns st a bl e at a pl uri -a n n u al 

ti m e s c al e (Fi g ur e B - 1). 

M or e o v er,  t hi s  l o n g -t er m  o bs er v ati o n  cl e arl y  hi g hli g ht e d  t h e  s y n c hr o ni z e d,  pl uri -

a n n u al p att er n of t hi s c o nt a mi n ati o n gr a di e nt: t h e i n cr e a s e i n c o n c e ntr ati o n o bs er v e d at t h e 

m ost c o nt a mi n at e d sit e at o n e d efi n e d p eri o d w a s m ostl y r efl e ct e d at t h e ot h er sit es b ut t o a 

l o w er e xt e nt (Fi g ur e B - 1). S u c h s y n c hr o ni z e d b e h a vi or cl e arl y i n di c at es c o nt a mi n a nt tr a nsf er 

b y t h e w at er c ol u m n i n b ot h t h e di s s ol v e d a n d p arti c ul at e p h a s e s fr o m n ort h er n s o ur c e s t o 

s o ut h er n l o c ati o ns . It m a y b e e x pl ai n e d b y t h e h y dr o d y n a mi cs of t h e  b a y c h ar a ct eri z e d b y 

l ar g e w at er e x c h a n g e b et w e e n t h e cl e a n er l ar g e b a y a n d t h e a nt hr o pi z e d s m all b a y t hr o u g h 

t h e l ar g e st c h a n n el l o c at e d i n t h e s o ut h er n p art of t h e s m all b a y ( D ufr e s n e et al. , 2 0 1 4). 

I n t h e st u di e d ar e a, t h e pr o p orti o n of di s s ol v e d P b i n t h e w at er c ol u m n w a s st e a d y ( 5 7 

± 3 % o n a v er a g e), d e m o nstr ati n g t h e a bs e n c e of a n y s p ati al tr e n d i n t h e p artiti o ni n g of P b 

b et w e e n t h e di s s ol v e d a n d p arti c ul at e p h a s e s. O n t h e c o ntr ar y, t h e pr o p orti o n of di s s ol v e d 

C u e x hi bit e d v ari ati o ns a m o n g sit es: l o w er i n t h e n ort h er n p art ( 7 4 % at D S a n d 7 0 % at O D u S) 

c o m p ar e d t o R S ( 8 8 %). Di s s ol v e d fr a cti o ns f or b ot h m et al s w er e wit hi n t h e r a n g e f o u n d f or 

a nt hr o pi z e d c ost al z o n e s ( O urs el et al. , 2 0 1 3, 2 0 1 4; Ci n dri ć et al. , 2 0 1 5). F urt h er m or e, C u T / P b T  

r ati o w a s gl o b all y h o m o g e n e o us ( ~ 1 8 ± 2) a s w ell a s C u D / P b D  ( 1 3 ± 1).  

T hi s s p ati all y -h o m o g e n e o us r ati o t e n ds t o p oi nt o ut s e di m e nt as a c o m m o n s o ur c e of 

c o nt a mi n ati o n f or b ot h m et al s at e v er y sit e, r e s ulti n g i n a diff er e nt c o nt a mi n ati o n l e v el of t h e 

w at er  d u e  t o  diff er e nt  s e di m e nt  c o nt a mi n ati o n  l e v el s ( T e s si er et  al. ,  2 0 1 1) a n d  pr o b a bl e 

dil uti o n eff e ct a c c or di n g t o h y dr o d y n a mi cs.  

D G T -l a bil e  c o n c e ntr ati o n  i s  c o nsi d er e d  a s  t h e  p ot e nti all y  bi o a v ail a bl e  fr a cti o n.  T hi s 

r el ati o n  i s  s u p p ort e d  b y  f e w  st u di e s  w hi c h  f o u n d  t h at  t h e  a c c u m ul at e d  m et al  i n  bi ot a  ar e 
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b ett er c orr el at e d wit h D G T -l a bil e fr a cti o n t h a n wit h di s s ol v e d fr a cti o n ( C aill at et al. , 2 0 1 4; H a n 

et al. , 2 0 1 4; Ki m et al. , 2 0 1 6). A s o bs er v e d f or t ot al a n d di s s ol v e d P b c o n c e ntr ati o ns, D G T-

l a bil e P b c o n c e ntr ati o ns s h o w e d a d e cr e a si n g tr e n d fr o m O D u S t o w ar ds R S (Fi g ur e III- 9.), wit h 

e vi d e nt s y n c hr o ni z e d t e m p or al tr e n ds at e v er y sit e ( Fi g ur e B - 1). 

T h e  m ai n  b e n efit  of  usi n g  D G T  p a s si v e  s a m pl ers  i s  t o  pr o vi d e  c o nti n u o us  a n d  ti m e 

i nt e gr at e d l e v el of m et al c o n c e ntr ati o ns d uri n g d e pl o y m e nt p eri o d. N o c orr el ati o n w a s f o u n d 

b et w e e n D G T -l a bil e P b a n d di s s ol v e d P b, w hi c h c o ul d b e e x pl ai n e d b y t h e diff er e nt s a m pli n g 

m et h o d ol o g y ( i. e. dis cr et e v s. p a s si v e a n d i nt e gr at e d). I n d e e d, t h e c o n c e ntr ati o n of D G T -l a bil e 

P b  f or  s o m e  p eri o ds  w a s  hi g h er  t h a n  t h e  c orr e s p o n di n g  di s s ol v e d  P b  c o n c e ntr ati o n.  S u c h 

di s cr e p a n c y w a s alr e a d y o bs er v e d f or ot h er d y n a mi c s y st e m s ( Ci n dri ć et al. , 2 0 1 7). It s u g g e st s 

a str o n g s h ort -t er m v ari a bilit y of P b c o n c e ntr ati o n wit hi n t h e b a y, w hi c h i s al s o o b vi o us o n 

t e m p or al pr ofil e s of D G T-l a bil e P b c o n c e ntr ati o ns (Fi g ur e B - 1). M or e o v er, m o nt hl y di s cr et e 

s a m pli n g w a s t o o o c c a si o n al c o m p ar e d t o o n e -w e e k -l o n g D G T d e pl o y m ent s a n d n ot a d e q u at e 

t o r e pr e s e nt t h e D G T-d e pl o y m e nt p eri o d.  

 

III. 3. 4. 2. Di stri b uti o n a n d str u ct ur e of ultr a pl a n ct o n a p art fr o m t h e dr e d gi n g p eri o d  

T h e a b u n d a n c e of H P r a n g e d b et w e e n 0. 9 x 1 0 5  a n d 2. 1 x 1 0 6  c ell s. m L - 1. T h e s e a b u n d a n c e s 

ar e  i n  t h e  cl a s si c al  r a n g e  of  w h at  i s  g e n er all y  o bs er v e d  f or  c o a st al  M e dit err a n e a n  sit e s 

( Gr é g ori et al. , 2 0 0 1; Š a nti c et al. , 2 0 1 2; S uffri d g e et al. , 2 0 1 8) a n d of pr e vi o us o bs er v ati o ns i n 

T o ul o n  B a y ( C o cl et et  al. ,  2 0 1 8).  N eit h er  a  cl e ar  t e m p or al  tr e n d  n or  a  t e m p or all y  st a bl e 

diff er e n c e b et w e e n sit e s a s d e m o nstr at e d f or tr a c e m et al c o nt a mi n ati o n c o ul d b e o bs er v e d 

( d at a n ot s h o w n). I n d e e d, alt h o u g h H P a b u n d a n c e w a s s o m eti m es e nri c h e d i n t h e N ort h er n 

e n cl os e d  ar e a w h e n c o m p ar e d t o t h e s o ut h er n sit e a s pr e vi o usl y o bs er v e d d uri n g a s h ort -t er m 

s ur v e y ( C o cl et et al. , 2 0 1 8), si mil ar H P a b u n d a n c e s w er e al s o r e g ul arl y o bs er v e d at all sit es 

d uri n g o ur l o n g er -t er m m o nit ori n g. A s a c o ns e q u e n c e, t h e a v er a g e H P a b u n d a n c e w a s n ot 

st ati sti c all y  diff er e nt  b et w e e n sit e s  ( o n e -w a y  A N O V A,  p  >  0. 0 5 )  (Fi g ur e III-1 1 ).  Si n c e  t hi s 

sit u ati o n i s q uit e diff er e nt fr o m t h e tr a c e m et al c o nt a mi n ati o n gr a di e nt, w hi c h w a s o bs er v e d 

at al m ost all t h e s a m pli n g d at e s, t h e tr a c e m et al c o nt a mi n ati o n gr a di e nt c a n cl e arl y n ot b e 

t h e m ai n dri v er of H P a b u n d a n c e d y n a mi cs i n T o ul o n B a y. L o n g er-t er m t e m p or al pr o c e s s e s, 

s u c h a s a n n u al w at er -t e m p er at ur e  c y cl e ( F u hr m a n et al. , 2 0 0 8; Gil b ert et al. , 2 0 0 9, 2 0 1 2), 

r e s o ur c e  a v ail a bilit y ( F ort u n at o et  al. ,  2 0 1 1;  Gil b ert et  al. ,  2 0 1 2;  C h o w et  al. ,  2 0 1 3) or  t h e 
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str u ct ur e  of  b ot h  p h yt o pl a n kt o ni c  a n d  z o o pl a n kt o ni c  c o m m u niti e s ( Gil b ert et  al. ,  2 0 1 2; 

F u hr m a n et al. , 2 0 1 5; G o ni-Urri z a et al. , 2 0 1 8), all of t h e m i nfl u e n ci n g t h e m et a b oli c a cti vit y 

a n d t h e gr o wt h r at e of H P, r e q uir e f urt h er c o n c er n t o b ett er u n d erst a n d t h e l o n g-t er m s p ati o-

t e m p or al d y n a mi cs of t h e H P c o m m u nit y i n T o ul o n B a y. 

 

Fi g ur e III-1 1  S p ati al v ari ati o ns of mi cr o bi al gr o u ps’ a b u n d a n c e d uri n g t h e t w o d efi n e p eri o ds ( a p art fr o m dr e d gi n g 

a n d d uri n g dr e d gi n g). S Y N: S y n e c h o c o c c us -li k e c ell s, P P E: P h ot os y nt h eti c pi c o e u k ar y ot e s-li k e c ell s.  
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Si mil arl y, ultr a p h yt o pl a n kt o ni c c o m m u nit y’ s a b u n d a n c e r a n g e ( 4. 5 x 1 0 3  t o 6. 8 x 1 04  

c ell. m L - 1)  w as  i n  t h e  r a n g e  of  ot h er  o bs er v ati o ns  r e p ort e d  f or  M e dit err a n e a n  c o a st al  sites 

( Gr é g ori et al. , 2 0 0 1; T h y s s e n et al. , 2 0 0 8, 2 0 1 4) or  pr e vi o us l y i n T o ul o n B a y ( C o cl et et al. , 

2 0 1 8;  D el p y et  al. ,  2 0 1 8) a n d  di d  n ot  s h o w  a n y  cl e ar  t e m p or al  or  s p ati al  tr e n d  ( d at a  n ot 

s h o w n). W h e n c o nsi d eri n g t h e diff er e nt p h yt o pl a n kt o ni c s u b gr o u ps, S Y N a n d P P E w h er e t h e 

m ost  a b u n d a nt,  r e pr e s e nti n g  at  l e ast  7 0 %  of  t h e  c o m m u nit y  i n  9 0 %  of  t h e  s a m pl e s.  S Y N 

d e m o nstr at e d a d e cr e a si n g b ut n o n -si g nifi c a nt tr e n d t o w ar ds t h e n ort h er n e n cl os e d O D u S 

(Fi g ur e III-1 1 ) w h er e a s  P P E  a b u n d a n c e  a p p e ar e d  st a bl e  a cr os s  sit e s  ( Fi g ur e III-1 1 ). A s  a 

c o ns e q u e n c e,  a  n ot a bl e  c o m m u nit y  str u ct u r e  s hift  w a s  o bs er v e d  fr o m  a  S Y N-d o mi n at e d 

( 4 9. 1 %  o n  a v er a g e)  ultr a p h yt o pl a n kt o ni c  c o m m u nit y  i n  R S  t o  a  P P E-d o mi n at e d  ( 5 6. 3 %  o n 

a v er a g e)  c o m m u nit y  i n  O D u S.  T h e  pr o p orti o n  of  t h e s e  t w o  m ost  a b u n d a nt 

ultr a p h yt o pl a n kt o ni c gr o u ps w a s hi g hl y v ari a bl e t hr o u g h ti m e, b ut t h e pr o p orti o ns of S Y N a n d 

P P E w er e  r e s p e cti v el y hi g h er a n d l o w er i n R S sit e t h a n i n O D u S  f or m or e t h a n  8 5 %  of t h e 

s a m pli n g  d at e s.  C o n c er ni n g  n a n o p h yt o pl a n kt o ni c  gr o u ps,  H R  P N E  r e pr e s e nt e d  o n  a v er a g e 

1 0 % of t h e c o m m u nit y’ s a b u n d a n c e a n d a p p e ar e d t o  b e sli g htl y m or e a b u n d a nt i n O D u S t h a n 

i n R S. Fi n all y, H O P N E w a s t h e l e ast a b u n d a nt gr o u p ( 6 % o n a v er a g e) a n d di s pl a y e d n o s p ati al 

tr e n d. T h e s p ati al t ur n o v er m ai nl y dri v e n b y pi c o p h yt o pl a n kt o ni c gr o u ps i s i n a gr e e m e nt wit h 

pr e vi o us o bs er v ati o ns i n T o ul o n B a y at eit h er hi g h s p ati al b ut l o w t e m p or al fr e q u e n c y ( C o cl et 

et al. , 2 0 1 8) or l o w er s p ati al b ut hi g h er t e m p or al fr e q u e n c y ( D el p y et al. , 2 0 1 8). T h e l o n g-t er m 

st a bilit y  of  t h e  s p ati al  str u ct ur e  gr a di e nt  e c h o e s  t h e  l o n g -t er m  tr a c e  m et al  c o nt a mi n ati o n 

gr a di e nt. M or e o v er, t hr o u g h a n e x p eri m e nt al a p pr o a c h, C o cl et et al.  (2 0 1 8)  d e m o nstr at e d 

t h at  tr a c e  m et als  c o ul d  str o n gl y  aff e ct  t h e  str u ct ur e  of  ultr a p h yt o pl a n kt o n  c o m m u nit y, 

r e s ulti n g  i n  a  str u ct ur e  s hift  c orr e s p o n di n g  w ell  t o  t h e  S o ut h  t o  N ort h  str u ct ur e  gr a di e nt 

o bs er v e d i n t hi s st u d y. T h e hi g h er s e nsiti vit y of t h e s m all e st c ells t o t o xi c c o m p o u n ds ( Mi a o et 

al. ,  2 0 0 5;  E c h e v e st e et  al. ,  2 0 1 2) c o ul d  e x pl ai n  t h e  l o w er  pr o p orti o ns  of  S Y N  i n  t h e  m ost 

c o nt a mi n at e d sit es. P P E c ell s b ei n g l ar g er a n d t h eir a b u n d a n c e a p p e ari n g gl o b all y st a bl e al o n g 

t h e c o nt a mi n ati o n gr a di ent, o n e c o ul d t hi n k t h at t hi s gr o u p i s m or e r e si st a nt t o a n d s el e ct e d 

b y t h e s e c o n c e ntr ati o ns of tr a c e m et al s b e c a us e of a hi g h er s urf a c e/ v ol u m e r ati o ( Mi a o et al. , 

2 0 0 5; E c h e v e st e et al. , 2 0 1 2). H o w e v er, C o cl et et al.  (2 0 1 8)  d e m o nstr at e d t h at a c o c kt ail of 

tr a c e m et al s a p pli e d at c o n c e ntr ati o ns i nf eri or t o t h e m a xi m a o bs er v e d d uri n g o ur l o n g -t er m 

s ur v e y w a s al s o hi g hl y t o xi c f or P P E. T h us, t h e tr a c e m et al c o nt a mi n ati o n gr a di e nt of t h e b a y 

c a n n ot b e c o nsi d er e d a s t h e s ol e i m p ort a nt dri v er of ultr a p h yt o pl a n kt o n d y n a mi cs.  
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III. 3. 4. 3. Tr a c e m et al s s p ati al m o difi c ati o n d uri n g dr e d gi n g  

A s p ati al gr a di e nt of c o nt a mi n ati o n d uri n g dr e d gi n g e v e nt s w a s si mil ar a s t h e o n e a p art fr o m 

t h e dr e d gi n g p eri o d (Fi g ur e III-1 0 ). H o w e v er, hi g h er t e m p or al fl u ct u ati o ns a n d, i n a v er a g e, 

hi g h er c o n c e ntr ati o ns of b ot h tr a c e m et al s w er e r e gist er e d d uri n g dr e d gi n g p eri o d at all sit es. 

T h e i n cr e a s e i n a v er a g e c o n c e ntr ati o n w a s b et w e e n 2. 2 n M ( di s s ol v e d) a n d 5. 6 n M (t ot al) f or 

C u, a n d 0. 3 4 n M ( di s s ol v e d) a n d 2. 3 n M (t ot al) f or P b. A s t h e R S sit e i s c h ar a ct eri z e d b y l o w e st 

c o n c e ntr ati o ns,  t h e  ri s e  i n  T M  c o n c e ntr ati o ns  i n  f a ct  pr o d u c e d  t h e  hi g h e st  r el ati v e  T M 

i n cr e a s e  at  t hi s  sit e  (T a bl e a u III- 3).  St ati sti c al  a n al y si s  c o nfir m e d  t h at  t h e  i n cr e a s e  of  b ot h 

di s s ol v e d a n d t ot al P b c o n c e ntr ati o ns w a s si g nifi c a nt ( o n e -w a y A N O V A, p < 0. 0 5). H o w e v er, 

d e s pit e t h e e vi d e nt i n cr e a s e of di s s ol v e d a n d t ot al C u c o n c e ntr ati o ns at all sit e s ( T a bl e a u III- 3), 

st ati sti c al a n al y si s s h o w e d t h at t h e i n cr e a s e w a s t hi s ti m e n ot st ati sti c all y si g nifi c a nt.  

T a bl e a u III- 3 T h e r a n g e s a n d a v er a g e v al u e s of di ss ol v e d a n d t ot al C u a n d P b c o n c e ntr ati o ns (i n n M) at t h e f o ur 

sit e s m o nit or e d d uri n g t h e dr e d gi n g p eri o d. V al u e s i n p ar e nt h e s e s c orr e s p o n ds t o p er c e nt a g e a n d a bs ol ut e (i n 

n M) i n cr e as e i n c o n c e ntr ati o ns c o m p ar e d t o n o n -dr e d gi n g p eri o d.  

El e m e nt  Sit e  Mi n  A v er a g e  M a x  E F  

C u D  R S  4. 7 8  1 2. 5 2 ( 2 3 %; 2. 3 8) 3 1. 9 8  6. 2 6  

D S  5. 7 5  2 0. 7 2 ( 2 1 %; 3. 6 4) 3 7. 5 2  1 0. 3 6  

O D u S  1 8. 6 3  4 0. 3 5 ( 3 1 %; 3. 6 1) 6 0. 7 0  2 0. 1 7  

I D u S 1 7. 6 3  3 1. 8 4  6 5. 6 0  1 5. 9 2  

C u T  R S  6. 2 4  1 5. 1 8 ( 3 1 %; 3. 6 1) 3 6. 2 4  
 

D S  7. 1 9  2 5. 2 3 ( 1 0 %; 5. 5 8) 4 1. 5 4  
 

O D u S  2 5. 5 4  5 8. 4 3 ( 6 8 %; 0. 3 4) 1 0 9. 8 5  
 

I D u S 3 4. 0 1  4 4 0. 0 0  3 3 6 2. 3 4  
 

P b D  R S  0. 3 5  0. 8 4 ( 6 9 %; 0. 3 4) 1. 8 1  8. 4 3  

D S  0. 5 2  1. 5 8 ( 5 8 %; 0. 5 8) 2. 6 0  1 5. 7 8  

O D u S 1. 4 9  3. 5 9 ( 5 1 %; 1. 2 2) 7. 7 9  3 5. 8 6  

I D u S 2. 2 2  2 9. 3 2  8 1. 3 1  2 9 3. 1 8  

P b T  R S  0. 4 7  1. 5 1 ( 8 5 %; 0. 7 0) 3. 1 2  
 

D S  0. 7 3  2. 5 9 ( 4 3 %; 0. 7 7) 5. 3 8  
 

O D u S  1. 9 1  6. 5 6 ( 5 3 %; 0. 7 7) 1 4. 8 6  
 

I D u S 3. 9 9  3 6 2. 3 9  2 9 7 8. 7 6  
 

 



  C H A PI T R E III  

 

1 6 6  

T ot al c o n c e ntr ati o ns of C u a n d P b w er e v er y v ari a bl e d u ri n g t h e i n v e sti g at e d p eri o d. It 

c o ul d i n cr e a s e u p t o 9 0 ti m e s f or C u a n d t o 9 9 0 ti m e s f or P b b et w e e n R S a n d I D u S ( Fi g ur e 

III-1 0 ). Alt h o u g h s us p e n d e d m att er w a s n ot e v al u at e d, s u c h i n cr e a s e w a s li k el y t o b e d u e t o 

t h e i n cr e a s e of s us p e nd e d s e di m e nt p arti cl e s si n c e t h e diff er e n c e b et w e e n I D u S a n d O D u S 

r e a c h e d 3 0 a n d 2 0 0 f or C u a n d P b, r e s p e cti v el y, alt h o u g h t h e t w o sit e s w er e o nl y s e p ar at e d 

b y a f e w m et ers a n d a n a nti -di s p ersi o n g e ot e xtil e b a g. T h e di s s ol v e d fr a cti o ns of b ot h C u a n d 

P b d u ri n g dr e d gi n g a cti viti es w er e gl o b all y h o m o g e n e o us a n d si mil ar t o t h at d et er mi n e d a p art 

fr o m  t h e  dr e d gi n g  p eri o d  i n  R S,  D S  a n d  O D u S  ( 7 0-8 0 %  f or  C u,  5 5 -6 0 %  f or  P b).  I nsi d e  t h e 

d u m pi n g sit e, t h e p er c e nt a g e of di s s ol v e d C u a n d P b w a s ar o u n d 7 %. T hi s c a n b e e x pl ai n e d b y 

a n i m p ort a nt c o n c e ntr ati o n of p arti cl e s i nsi d e t h e d u m pi n g sit e c o nt a mi n at e d i n b ot h C u a n d 

P b ( T e s si er et al. , 2 0 1 1). F urt h er m or e, f or s o m e s a m pli n g d at e s i nsi d e t h e d u m pi n g sit e, b ot h 

fr a cti o ns of P b hi g hl y i n cr e a s e d w h er e a s o nl y t h e t ot al fr a cti o n C u i n cr e a s e d. T hi s c o ul d b e 

d u e t o t h e diff er e nt r e m o bi li z ati o n ki n eti cs of t h e s e t w o c o nt a mi n a nt s. N a m el y, it w as s h o w n 

t h at C u is first a ds or b e d o nt o t h e p arti cl e s ( d uri n g t h e first h o urs) b ef or e b ei n g r e m o bili z e d i n 

t h e di s s ol v e d p h a s e o v er pr ol o n g e d p eri o d ( aft er f e w d a y s), w h er e a s P b is first d e s or b e d fr o m 

t h e p arti cl e s ( d uri n g t h e first h o urs) a n d t h e n it i s r e-a ds or b e d o nt o t h os e p arti cl e s ( aft er f e w 

d a y s) ( D a n g, S c h äf er, et al. , 2 0 1 5; M o n ni n et al. , 2 0 1 8). 

Usi n g  a  S p e ar m a n  c orr el ati o n  m et h o d,  di s s ol v e d  C u  w a s  q uit e  w ell  c orr el at e d  wit h 

t ot al  C u  at  R S  ( 0. 9 6 1),  D S  ( 0. 9 4 1)  a n d  O D u S  ( 0. 7 3 2)  w h er e a s  at  I D u S  s u c h  d at a  w er e  n ot 

c orr el at e d. T hi s mi g ht c orr e s p o n d t o v er y i m p ort a nt q u a ntiti e s of  s us p e n d e d m att er at I D u S, 

t h us  off eri n g  m or e  a cti v e  sit e s  f or  C u  s urf a c e  c o m pl e x ati o n/ a ds or pti o n  a n d  l o w eri n g  t h e 

pr o b a bilit y t o i n cr e a s e di s s ol v e d C u.  

F urt h er m or e, t a ki n g i n a c c o u nt o nl y R S, D S a n d O D u S C u/t ot al P b ( ~ 1 0  ± 1) a s w ell as 

di s s ol v e d C u/ di s s o l v e d  P b  ( 1 3 ± 2) r ati os w er e s p ati all y h o m o g e n e o us a n d l o w er t h a n t h at 

a p art fr o m t h e dr e d gi n g p eri o d. T h e f a ct t h at t ot al C u/t ot al P b i s l o w er d uri n g t h e dr e d gi n g 

p eri o d  i s  d u e  t o  a n  i n cr e a s e  of  t ot al  P b  wit h o ut  a  si g nifi c a nt  c h a n g e  of  t ot al  C u.  T hi s 

e m p h a si z es t h at s e di m e nt r e s us p e nsi o n aff e ct s P b c o nt a mi n ati o n i n t h e c ol u m n w at er b ut i s 

n ot t h e s o ur c e of t h e C u c o n c e ntr ati o n i n T o ul o n b a y.  

C o n c er ni n g  D G T -l a bil e  P b,  si g nifi c a ntl y  hi g h er  c o n c e ntr ati o ns  w er e  r e c or d e d  d uri n g 

t h e dr e d gi n g p eri o d at e v er y sit e ( o n e-w a y A N O V A, p < 0. 0 5). I n a v er a g e, 3 2 %, 2 0 % a n d 6 4 % 

i n cr e a s e w er e r ec or d e d f or R S, D S a n d O D u S sit e s, r e s p e cti v el y. T hi s o bs er v ati o n s u g g e st s a n 
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i n cr e a s e of P b c o n c e ntr ati o ns i n i n or g a ni c a n d w e a k or g a ni c c o m pl e x e s (l a bil e fr a cti o n) d uri n g 

t h e dr e d gi ng p eri o d.  

T h e h u g e i n cr e a s e of t ot al P b at I D u S i s c orr el at e d wit h a n i n cr e a s e of t ot al P b at t h e 

t hr e e ot h er sit e s (Fi g ur e B - 1). F urt h er m or e, t ot al, dis s ol v e d a n d D G T-l a bil e P b w er e hi g h er 

( o n e-w a y A N O V A, p < 0. 0 5) at R S, D S a n d O D u S d uri n g t h e dr e d gi n g p eri o d w hi c h a c c e nt u at e s 

t h e  k e y  r ol e  of  s e di m e nt  r e s us p e nsi o n  d u e  t o  dr e d gi n g  a cti viti es  i n  P b  c o nt a mi n ati o n. 

N e v ert h el e ss, ot h er e v e nts m a y l e a d t o a s e di m e nt r e s us p e nsi o n. I n d e e d, t h e l o n g -t er m st a bl e 

s p ati al  gr a di e nt  o bs er v e d  a p art fr o m  t h e  dr e d gi n g  p eri o d  cl e arl y  i n di c at e d  t h at  s e di m e nt 

r e s us p e nsi o n  w a s  aff e cti n g  t h e  c h e mi c al  q u alit y  of  t h e  w at er  c ol u m n  wit h  r e s p e ct  t o  t h e 

gr a di e nt of c o nt a mi n ati o n i n b ot h t h e s e di m e nt a n d t h e w at er c ol u m n.  

 

III. 3. 4. 4. Dr e d gi n g a c c e nt u at e d t h e bi ol o gi c al gr a di e nt of ultr a pl a n kt o n 

T h e  hi g h e st  H P  a b u n d a n c e s  o bs er v e d  d uri n g  t h e  w h ol e  s ur v e y  w er e  r e c or d e d  wit hi n  t h e 

g e ot e xtil e, a t I D u S. M or e o v er, at e v er y sit e, a sli g ht b ut si g nifi c a nt ( o n e-w a y A N O V A, p < 0. 0 5) 

H P e nri c h m e nt w a s r e c or d e d d uri n g t h e dr e d gi n g p eri o d w h e n c o m p ar e d t o t h e p eri o d a p art 

fr o m  t h e  dr e d gi n g  (Fi g ur e III-1 1 ).  H P  e nri c h m e nt  w a s  pr e vi o usl y  o bs er v e d  al o n g  s e di m e nt 

r e s us p e nsi o n i n e x p eri m e nt al c o n diti o ns ( G o ni-Urri z a et al. , 2 0 1 8), y et, o ur w or k tr a ns p os e s 

t hi s  o bs er v ati o n i n  sit u a n d  r e v e al s  t h e  i nfl u e n c e  of  dr e d gi n g  a cti viti es  o n  pl a n kt o ni c 

h et er otr o p hi c pr o k ar y ot e s t h a n k s t o t h e s a m pli n g p erf or m e d i n t h e g e ot e xtil e b a g.  

R e g ar di n g t h e ultr a p h yt o pl a n kt o n i c c o m m u nit y, n eit h er g e n er al i n cr e a s e n or d e cr e a s e 

of  t h e  t ot al  a b u n d a n c e  w a s  o bs er v e d  ( d at a  n ot  s h o w n),  a n d  n o n e  of  t h e  f o ur  c o nsi d er e d 

s u b gr o u ps d e m o nstr at e d n oti c e a bl e v ari ati o n d uri n g t h e dr e d gi n g. At I D u S, w hil e t h e t ot al 

a b u n d a n c e w a s n ot diff er e nt fr o m o ut si d e ( o n e-w a y A N O V A, p > 0. 0 5), P P E a b u n d a n c e w a s 

o n a v er a g e t h e hi g h e st a m o n g all sit e s w h er e a s S Y N a b u n d a n c e w a s o n a v er a g e t h e l o w e st 

(Fi g ur e III-1 1 ).  A s  a  c o ns e q u e n c e,  t h e  str u ct ur e  s hift  o bs er v e d  al o n g  t h e  s o ut h  t o  n ort h 

gr a di e nt  w a s  a c c e nt u at e d  wit hi n  t h e  g e ot e xtil e,  s u g g esti n g  t h at  t h e  dr e d gi n g  a cti vit y  o nl y 

a c c e nt u at e d  t h e  r ef er e n c e  sit u ati o n. C o cl et et  al.   (2 0 1 8)  d e m o nstr at e d  b y  e x p eri m e nt al 

a p pr o a c h e s t h at s u c h s hift c o ul d b e e s p e ci all y li n k e d  t o tr a c e m et al c o nt a mi n ati o n a s w ell a s 

t o  s e di m e nt  r e s us p e nsi o n.  W hil e  tr a c e  m et al  a d diti o n  l e d  t o  a  str o n g  d e c a y  of  t h e 

ultr a p h yt o pl a n kt o ni c  c o m m u nit y,  e x p ositi o n  t o  s e di m e nt  el utri at e  t e m p or all y  pr o m ot e d 

p h yt o pl a n kt o ni c  gr o wt h ( C o cl et et  al. ,  2 0 1 8). L af a bri e et  al.   (2 0 1 3)  al s o  r e p ort e d  si mil ar 
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t e m p or al  sti m ul ati o n  of  pi c o  a n d  n a n o p h yt o pl a n kt o ni c  gr o u ps.  I n  t h e  m ost  c o nt a mi n at e d 

ar e a s of T o ul o n B a y, S Y N c ell s w er e l e s s a b u n d a nt t h a n i n t h e l e s s c o nt a mi n at e d sit e, c o ntr aril y 

t o l ar g er P N E c ells. T his o bs er v ati o n c o ul d hi g hli g ht a n i nfl u e n c e of s e di m e nt r es us p e nsi o n o n 

t h e ultr a p h yt o pl a n kt o ni c str u ct ur e s hift. T h e a c c e nt u ati o n of t h e str u ct ur e s hift wit hi n t h e 

g e ot e xtil e w h e n c o m p ar e d t o t h e cl os e st sit e t e n d e d t o c o mf ort t hi s h y p ot h e si s. H e n c e t h e 

s p a ti al  c o m m u nit y  str u ct ur e  s hift  o bs er v e d  i n  t h e  l o n g  t er m  i n  t h e  s h all o w  a n d  e n cl os e d 

T o ul o n  B a y  c o ul d  b e  w ell  li n k e d  t o  s e di m e nt  r e s us p e nsi o n,  eit h er  wi n d -dri v e n  or  h u m a n -

r el at e d. 

Alt h o u g h n ot d et er mi n e d i n t hi s st u d y, t h e ultr a p h yt o pl a n kt o ni c bi o v ol u m e m u st h a v e 

b e e n hi g h er i n t h e n ort h er n e n cl os e d ar e a a n d e s p e ci all y wit hi n t h e w at er si n c e s m all er S Y N 

c ell s  ( ≤  1 µ m)  w er e  r e pl a c e d  b y  l ar g er  P P E  c ell s  ( ≥  2  µ m  d uri n g  t hi s  s ur v e y)  wit h o ut  a n y 

v ari ati o n  i n  t ot al  c ell s  n u m b er.  A s  a  c o ns e q u e n c e,  hi g h er  p h ot os y nt h eti c  pr o d u cti o n  c o ul d 

e x pl ai n t h e l ar g er a b u n d a n c e s of  H P, w hi c h ar e k n o w n t o str o n gl y r el y o n p h yt o pl a n kt o ni c 

r e s o ur c e s i n t h e m ari n e e n vir o n m e nt ( Willi a m s et al. , 2 0 1 3; B u c h a n et al. , 2 0 1 4; L uri a et al. , 

2 0 1 7) . T h e r ol e of s e di m e nt r e s us p e nsi o n i n pr o vi di n g or g a ni c r e s o ur c e s f or t h e H P c o m m u nit y 

c a n n ot  b e  e x cl u d e d  si n c e  s e di m e nt  r e s us p e nsi o n  c a n  r el e a s e  si g nifi c a nt  or g a ni c  c ar b o n 

a m o u nt s ( G ui g u e et al. , 2 0 1 7), f u eli n g mi cr o bi al gr o wt h at s h ort ti m e s c al e s ( G o ni-Urri z a  et al. , 

2 0 1 8) .  T h e  r e s p e cti v e  i nfl u e n c e s  of  p h yt o pl a n kt o ni c  str u ct ur e  s hift s  a n d  or g a ni c  c ar b o n 

r el e a s e  b y  s e di m e nt  r e s us p e nsi o n  n e e d  f urt h er  i n v e sti g ati o n  t o  a s s e s s  a  p ot e nti al  tr o p hi c 

alt er ati o n  of  t h e  pl a n kt o ni c  f o o d  w e b  b y  dr e d gi n g  a cti viti es,  a s  o bs er v e d  i n  ot h er  c o a st al 

c o nt e xt s (J o ns s o n et al. , 2 0 1 7). 

 

III. 3. 5. C o n cl u si o n  

T hi s l o n g -t er m m o nit ori n g e m p h a si z e d t h e st a bilit y of t h e pr e vi o usl y o bs er v e d s p ati al gr a di e nt 

of  tr a c e  m et al s  c o nt a mi n ati o n  i n  T o ul o n  B a y.  M or e o v er,  alt h o u g h  i n v e sti g at e d  h er e  o n  a 

s m all er ar e a, t h e d o mi n a n c e of P P E o v er S Y N i n ultr a p h yt o pl a n kt o ni c c o m m u nit y i n t h e m ost 

c o nt a mi n at e d sit es als o a p p e ar e d st a bl e i n t h e l o n g t er m. T e m p or al ultr a p h yt o pl a n kt o n a n d 

H P  a b u n d a n c e  d y n a mi cs  h o w e v er  a p p e ar e d  t o  b e  dri v e n  b y  ot h er  p ar a m et ers  t h a n  tr a c e 

m et al s  c o nt a mi n ati o n.  D uri n g  a  r at h er  l o n g  p eri o d,  a  dr e d gi n g  o p er ati o n  wit h  v ari a bl e 

i nt e nsit y  l e d  t o  str o n g  m o difi c ati o ns  of  C u  a n d  P b  c o n c e ntr ati o ns.  T h e  us e d  g e ot e xtil e 

a p p e ar e d  effi ci e nt  i n  pr e v e nti n g  d u m p e d  s e di m e nt  di s p ersi o n  a n d  w at er  c ol u m n 
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c o nt a mi n ati o n b y c o nt a mi n at e d p arti cl e s at a l ar g e s p ati al s c al e. H o w e v er, i n s pit e of t h e us e 

of t hi s g e ot e xtil e, st ati sti c all y si g nifi c a nt i n cr e a s es i n P b c o n c e ntr ati o ns a n d l a bilit y a p p e ar e d 

aff e ct e d at l ar g e s p ati al s c al e (s e v er al k m a w a y fr o m t h e dr e d gi n g a n d d u m pi n g sit e s) d uri n g 

t h e dr e d gi n g o p er ati o n. M or e o v er, alt h o u g h t h e ultr a p h yt o pl a n kt o ni c c o m m u nit y str u ct ur e 

s p ati al gr a di e nt w a s o nl y sli g htl y a c c e nt u at e d d uri n g t h e dr e d gi n g, e s p e ci all y i n t h e g e ot e xtil e 

b a g, a si g nifi c a nt i n cr e a s e i n H P a b u n d a n c e w a s r e c or d e d at a l ar g e s p ati al s c al e.  

I n  t h e  d u m pi n g  sit e  cr e at e d  f or  t hi s  dr e d gi n g  o p er ati o n,  t h e  hi g h e st  tr a c e  m et al s 

c o n c e ntr ati o ns, t h e hi g h e st H P a b u n d a n c e s a n d t h e hi g h e st P P E pr o p orti o n w er e o bs er v e d 

t h us a p p e ari n g t o e xt e n d t h e u p p er li mit of b ot h c h e mi c al a n d bi ol o gi c al gr a di e nt s o bs er v e d 

a p art fr o m t h e  dr e d gi n g p eri o d. T a k e n t o g et h er, t h e s e o bs er v ati o ns p oi nt t o w ar d a str o n g 

i nfl u e n c e  of  s e di m e nt  r e s us p e nsi o n  i n  t h e  e c ol o gi c al  f u n cti o ni n g  of  t h e  hi g hl y  a nt hr o pi z e d 

T o ul o n B a y.  

Hi g h er t e m p or al r e s ol uti o n i s n e e d e d t o el u ci d at e t h e pr o c e s s e s i n v ol v e d a n d t o b et t er 

d e ci p h er  t h e  e x a ct  c o ntri b uti o n  of  a  dr e d gi n g  o p er ati o n  o n  t h e  w at er  q u alit y  i n  a  hi g hl y 

a nt hr o pi z e d  ar e a  w h er e  s us p e n d e d  m att er  i s  oft e n  hi g h,  i n d e p e n d e ntl y  fr o m  dr e d gi n g 

o p er ati o ns.  

 

A c k n o wl e d g m e nt 

T hi s  st u d y  w a s  s u p p ort e d  b y  S E. D. RI. P O R T.  ( S E di m e nti ,  Dr a g a gi  e  RIs c hi  P O R T u ali,  I nt err e g 

M aritti m o  I T/ F R  2 0 1 7 -2 0 2 0,  c o -f u n d e d  b y  t h e  E ur o p e a n  R e gi o n al  D e v el o p m e nt  F u n d)  a n d 

MI S T R A L S- M er M e x -W P 3 - C 3 A r e s e ar c h pr o gr a m s, b y t h e L A S E M T o ul o n a n d t h e C A R T T of t h e 

I nstit ut U ni v ersit air e T e c h n ol o gi q u e fr o m T o ul o n Uni v ersit y. N. L a y gl o n P h D w a s p artl y f u n d e d 

b y t h e S u d r e gi o n a n d s u p p ort e d b y t h e L A S E M T o ul o n. C. C o cl et P h D w a s f u n d e d b y t h e S u d 

r e gi o n  a n d  s u p p ort e d  b y  T o ul o n  Pr o v e n c e  M é dit err a n é e.  T h e  a ut h ors  wi s h  t o  t h a n k  t h e 

Fr e n c h N a v y f or s a m pli n g a s si st a n c e as w ell as Dr D u c H u y D a n g. T hi s p a p er i s d e di c at e d t o o ur 

fri e n d a n d m e nt or, C e dri c G ar ni er, a n o ut st a n di n g s ci e ntist w h o tr a gi c all y p a s s e d a w a y a n d 

wit h o ut w h o m t hi s w or k w o ul d n ot h a v e b e e n p os si bl e.  
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III. 4. C o n cl u si o n d u c h a pitr e  

D a ns  c e  c h a pitr e,  l’i m p a ct  d e  l a  c o nt a mi n ati o n  e n  E T M  s ur  l’ a b o n d a n c e  d e s  pr o c ar y ot e s 

h ét ér otr o p h e s ( b a ct éri e s) et s ur l’ a b o n d a n c e et l a str u ct ur e d e s pr o c ar y ot e s et e u c ar y ot e s 

a ut otr o p h e s ( c y a n o b a ct éri e s et ultr a p h yt o pl a n ct o n) d a ns l a c ol o n n e d’ e a u p ar c yt o m étri e e n 

fl u x a ét é ét u di é . Po ur c e f air e, l e s c o n c e ntr ati o ns e n E T M o nt ét é m e s ur é e s p o n ct u ell e m e nt 

( 1 j o ur e n 2 0 1 4 et 1 j o ur e n 2 0 1 5) s ur u n e ci n q u a nt ai n e d e sit e s c o u vr a nt l a t ot alit é d e l a r a d e 

d e T o ul o n et m e ns u ell e m e nt d ur a nt 4 6 m oi s ( d e 2 0 1 2 à 2 0 1 7, c o m pr e n a nt u n e p éri o d e d e 

dr a g a g e) s ur 5 sit e s.  

L e s r é s ult ats pr é s e nt é s d a ns c e c h a pitr e o nt p er mi s d e m ettr e e n é vi d e n c e u n gr a di e nt 

h ori z o nt al m ulti pl e d e c o nt a mi n ati o n e n E T M s d a ns l a c ol o n n e d’ e a u d e l a r a d e d e T o ul o n, 

tr è s  m ar q u é  e ntr e  d e s  sit e s  di st a nt s  d e  s e ul e m e nt  q u el q u e s  ki l o m ètr e s  et  st a bl e  d a ns  l e 

t e m ps. L es c o n c e ntr ati o ns e n E T M l e s pl us f ai bl es, pr o c h e s d u br uit d e f o n d g é o c hi mi q u e d e 

l a  M é dit err a n é e,  o nt  ét é  m e s ur é e s  d a ns  l a  gr a n d e  r a d e  o u v ert e  s ur  l e  l ar g e.  L e s 

c o n c e ntr ati o ns l e s pl us él e v é e s o nt ét é o bs er v é es d a ns l e s  z o n e s e n cl a v é es d e l a p etit e r a d e 

o ù s e c o n c e ntr e l a m aj orit é d e s a cti vit és a nt hr o pi q u e s. L e s a cti vit é s d e dr a g a g e, e ntr aî n a nt l a 

r e mi s e e n s us p e nsi o n d e s é di m e nts c o nt a mi n é s, o nt n ot a m m e nt p arti ci p é à l’ a u g m e nt ati o n 

d e s c o n c e ntr ati o ns e n E T M, à l a m o difi c ati o n d u p artiti o n n e m e nt d e C u e ntr e p h a s e s di s s o ut e 

et p arti c ul air e et à l a m o difi c ati o n d e l a l a bilit é d e P b d a ns l a c ol o n n e d’ e a u.  

L e s gr a di e nt s d e c o nt a mi n ati o n e n C d, C u, P b et Z n s o nt a p p ar us tr è s str u ct ur a nt, à l a 

f oi s  s ur  l’ a b o n d a n c e  d e s  pr o c ar y ote s  h ét ér otr o p h e s  et  s ur  l’ a b o n d a n c e  et  l a  str u ct ur e  d e s 

or g a ni s m e s  a ut otr o p h e s  ( c y a n o b a ct éri e s  et  ultr a p h yt o pl a n ct o n).  L a  pr e mi èr e  ét u d e  a 

d é m o ntr é  l e  r ôl e  d e s  E T M  c o m m e  pri n ci p al  f a ct e ur  str u ct ur a nt  d e s  c o m m u n a ut é s 

ultr a pl a n ct o ni q u e s,  r e pr é s e nt a nt  u n e  pr e s si o n  d e  s él e cti o n  pl us  i m p ort a nt e  q u e  l e s a utr e s 

p ar a m ètr e s  e n vir o n n e m e nt a u x  (t e m p ér at ur e,  s ali nit é,  n utri m e nt s,  et c.).  Ai nsi,  l’ a b o n d a n c e 

d e s pr o c ar y ot e s h ét ér otr o p h e s et d e s  pi c o e u c ar y ot e s a ut otr o p h e s ét ait pl us él e v é e d a ns l es 

z o n e s  tr è s  c o nt a mi n é e s  al ors  q u e S y n e c h o c o c c us  ét ait  pl us  a b o n d a nt  d a ns  l e s  z o n e s  p e u 

c o nt a mi n é e s,  o u v ert e s  s ur  l e  l ar g e.  Bi e n  q u e  l’i nfl u e n c e  d u  dr a g a g e  s e m bl e  li mit é e  s ur 

l’ a b o n d a n c e  et  l a  str u ct ur e  d e s  c o m m u n a ut é s  ultr a pl a n ct o ni q u e s,  il  e st  a p p ar u  q u e  d e s 

diff ér e n c e s d e s e nsi bi lit é et d e p ot e nti el d e r é si st a n c e e ntr e l e s gr o u p e s ultr a pl a n ct o ni q u e s 
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ét u di é s  p o u v ai e nt  êtr e  r e s p o ns a bl e s  d e s  gr a di e nt s  bi ol o gi q u e s  o bs er v és  d a ns  l a  r a d e  d e 

T o ul o n e n li e n a v e c l e s gr a di e nts e n E T M.  

C e s d e u x ét u d e s o nt p er mi s d e m ettr e e n é vi d e n c e u n e m u lti c o nt a mi n ati o n e n E T M 

f ort e d a ns l a r a d e d e T o ul o n et u n eff et str u ct ur a nt s ur l e s c o m m u n a ut é s ultr a pl a n ct o ni q u e s. 

C e p e n d a nt, l e s r é s ult at s o bt e n us p ar d e s pr él è v e m e nt s p o n ct u el s et m e ns u el s ai nsi q u’ u n e 

a p pr o c h e  e n  c yt o m étri e  e n  fl u x  r e st e nt  p e u  r é s ol ut ifs  et  d e v ai e nt  êtr e  c o nfir m é s  p ar  d e s 

o bs er v ati o ns à u n e fr é q u e n c e pl us él e v é e et a v e c d e s m ét h o d e s a n al yti q u e s pl us i nf or m ati v e s. 

C’ e st  d a ns  c ett e  o pti q u e  q u e  l e  c h a pitr e  I V pr é s e nt er a  l’ a n al y s e  d e s  c o m m u n a ut é s  d e 

b a ct éri o pl a n ct o n  ( pr o c ar y ot e s  a ut otr o p h e s  et  h ét ér otr o p h e s)  l e  l o n g  d u  gr a di e nt  d e 

m ulti c o nt a mi n ati o n p e n d a nt u n m oi s p ar u n e a p pr o c h e d e s é q u e n ç a g e h a ut d é bit.  
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C H A PI T R E I V.  I N F L U E N C E D E L A M U L TI C O N T A MI N A TI O N E N E T M D E L’ E A U 

S U R L’ A B O N D A N C E E T L A DI V E R SI T É T A X O N O MI Q U E  D E S C O M M U N A U T É S D E 

P R O C A R Y O T E S P L A N C T O NI Q U E S  

I V. 1. I ntr o d u cti o n d u c h a pitr e

D a ns l e c h a pitr e pr é c é d e nt, d e s r el ati o ns i m p ort a nt e s e ntr e d e s gr a di e nt s d e c o nt a mi n ati o n 

f ort s et p ersi st a nt s d a ns l e t e m ps et l e s c o m m u n a ut é s ultr a pl a n ct o ni q u e s d ét er mi n é e s p ar 

c yt o m étri e e n fl u x d a ns l a r a d e d e T o ul o n  ont ét é mi s es e n é vi d e n c e . T o ut ef oi s, l a c yt o m étri e 

e n  fl u x  a p p ort e  p e u  d’i nf or m ati o ns  s ur  l a  di v ersit é t a x o n o mi q u e d e s  c o m m u n a ut é s  d e 

pr o c ar y ot e s d a ns l a c ol o n n e d’ e a u. D e pl us, l es s ui vis p o n ct u el s et m e ns u el s r é alis é s d a ns l e s 

ét u d e s pr é c é d e nt e s n’ o nt p a s a p p ort é s uffi s a m m e nt d e r é s ol uti o n p o ur p o u v oir i d e ntifi er d e s 

c h a n g e m e nt s  r a pi d e s  d e s  c o m m u n a ut é s  e n  r el ati o n  a v e c  d e s  v ari ati o ns  t e m p or ell e s  d e s 

c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al e s et n ot a m m e nt d e s E T M. D e n o m br e us e s ét u d e s o nt m o ntr é 

q u e  l e s  c o m m u n a ut é s  b a ct éri o pl a n ct o ni q u e s  r é p o n d ai e nt  r a pi d e m e nt  a u x  c h a n g e m e nt s 

e n vir o n n e m e nt a u x t el s q u e l a s ali nit é ( L oz u p o n e a n d K ni g ht, 2 0 0 7), l a t e m p ér at ur e ( F u hr m a n 

et  al. ,  2 0 0 8;  Gil b ert et  al. ,  2 0 0 9) et  l a  di s p o ni bilit é  e n  n utri m e nt s ( F ort u n at o et  al. ,  2 0 1 1; 

Gil b ert et al. , 2 0 1 2; C h o w et al. , 2 0 1 3). E n r e v a n c h e, l es r el ati o ns e ntr e u n e c o nt a mi n ati o n e n 

E T M et l a str u ct ur e d e s c o m m u n a ut é s b a ct éri o pl a n ct o ni q u e s d a ns u n e n vir o n n e m e nt m ari n 

c ôti er s o nt tr è s p e u c o n n u e s ( W a n g et al. , 2 0 1 5; Qi a n et al. , 2 0 1 7). C e s r el ati o ns p e u v e nt êtr e 

r e n d u e s c o m pl e x e s p ar u n e c o nt a mi n ati o n m ulti pl e d e l a c ol o n n e d’ e a u e ntr aî n a nt d e s eff et s 

a d ditifs, s y n er gi q u e s o u a nt a g o ni st es ( L or e nz o et al. , 2 0 0 2; Fr a n kli n et al. , 2 0 0 7). L e s eff et s 

d e s  E T M  s ur  l e s  c o m m u n a ut é s  d e  b a ct éri o pl a n ct o n  s o nt  a us si  d é p e n d a nt s  d e 

l’ h y dr o d y n a mi s m e et d e s c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al e s ( Cl o er n, 2 0 0 1).  E nfi n, l e s r é p o ns e s 

f o n cti o n n ell e s  d e s  c o m m u n a ut é s  d e  b a ct éri o pl a n ct o n  s o u mi s e s  à  u n e  c o nt a mi n ati o n 

m ét alli q u e s o nt à c e j o ur i n c o n n u e s d a ns l e s e n vir o n n e m e nt s m ari ns c ôti ers.  

D a ns c e c o nt e xt e, c e c h a pitr e e st b a s é s ur u n e ét u d e d e t err ai n d’ u n m oi s, r é alis é e e n 

J ui n  2 0 1 5,  a v e c  d e s  pr él è v e m e nt s  h e b d o m a d air e s. L ’ a b o n d a n c e  et  l a  str u ct ur e  d e s 

c o m m u n a ut é s  d e  pr o c ar y ot e s  h ét ér otr o p h e s  ( b a ct éri e s  et  ar c h é e s)  et  a ut otr o p h e s 

( c y a n o b a ct éri e s) d e s urf a c e et d e f o n d d ét er mi n é s p ar c yt o m étri e e n fl u x et p ar s é q u e n ç a g e 
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à h a ut d é bit p ar Ill u mi n a Mi s e q d’ u n fr a g m e nt d u g è n e d e l’ A R Nr 1 6 S  o nt ét é pri n ci p al e m e nt 

pri s e n c o m pt e . P o ur c ett e ét u d e, u n j e u d e d o n n é e s e n vir o n n e m e nt al e s pl us c o m pl e x e, a v e c 

l’ a n al y s e d e 2 5 E T M e n pl us d u C d, d u C u, d u P b et d u Z n a ét é utili s é. L e s pri n ci p a u x o bj e ctifs 

d e c ett e ét u d e ét ai e nt t :  (i)  d’ ét u di er  l a  v ari a bilit é  s p ati o-t e m p or ell e d e l’ a b o n d a n c e, d e l a 

str u ct ur e et d e s f o n cti o ns d e s c o m m u n a ut é s d e pr o c ar y ot e s pl a n ct o ni q u e s d a ns l a r a d e d e 

T o ul o n  et  (ii)  d’ é v al u er  l’i nfl u e n c e  d e s  pri n ci p a u x  f a ct e urs  e n vir o n n e m e nt a u x,  et  pl us 

p arti c uli èr e m e nt l a c o ntri b uti o n d e l a c o nt a mi n ati o n e n E T M, s ur c e s c o m m u n a ut é s.  
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I V. 2. C h a n g e s  i n  b a ct eri o pl a n kt o n  c o m m u niti e s  r e s ulti n g  fr o m  dir e ct  a n d 

i n dir e ct  i nt er a cti o n s  wit h  tr a c e  m et al  gr a di e nt s  i n  a n  ur b a ni z e d  m ari n e 

c o a st al ar e a  

 

C ett e  p arti e  e st  pr é s e nt é e  s o us  l a  f or m e  d’ u n  arti cl e  p u bli é  d a ns  l a  r e v u e Fr o nti ers  i n 

Mi cr o bi ol o g y [C o cl et et  al., ( 2 0 1 9). Fr o nti ers i n  mi cr o bi ol o g y, 1 0, 2 5 7 ]. L e s r éf ér e n c e s s o nt 

t o ut e s pr é s e nt e s d a ns l a p arti e R éf ér e n c e s à l a fi n d e c e m a n us crit. 

 

Cl é m e nt  C o cl et 1, 2 ,  C é dri c  G ar ni er1 ,  G a ël  D urri e u1 ,  D ari o  O m a n o vi ć3 ,  S é b a sti e n  D’ o n ofri o1 , 

C hri st o p h e L e P o u p o n 1 , M ull ot J e a n-Ulri c h 4 , J e a n-Fr a n ç oi s Bri a n d 2 , B e nj a mi n Mi s s o n1, *  

 

1  U ni v ersit é  d e  T o ul o n,  Ai x  M ars eill e  U ni v ersit é,  C N R S,  I R D,  M e dit err a n e a n  I n stit ut e  of 

O c e a n o gr a p h y ( MI O), U M 1 1 0, Fr a n c e.  

2 U ni v ersit é d e T o ul o n, M A PI E M, E A 4 3 2 3, T o ul o n, Fr a n c e.  

3 R u đ er  B o š k o v i ć  I n stit ut e,  Di vi si o n  f or  M ari n e  a n d  E n vir o n m e nt al  R e s e ar c h,  Bij e ni č k a  5 4, 

Z a gr e b, Cr o ati a.  

4  L A S E M- T o ul o n, B a s e N a v al e D e T o ul o n, B P 6 1, 8 3 8 0 0 T o ul o n, Fr a n c e.  

* :  c orr e s p o n di n g  a ut h or;  e m ail: mi s s o n @ u ni v -tl n.fr;  t el:  + 3 3 4 9 4  1 4 6  7 4 6;  U ni v ersit é  d e 

T o ul o n, C S 6 0 5 8 4, 8 3 0 4 1 T o ul o n C e d e x 9  

 

Ori gi n alit y -Si g nifi c a n c e St at e m e nt  

H u m a n -i n d u c e d c h e mi c al c o nt a mi n ati o n gr a di e nt s c h all e n g e o ur u n d erst a n di n g of mi cr o bi al 

c o m m u niti e s’ e c ol o g y, es p e ci all y i n t h e v er y d y n a mi c m ar i n e c o a st al e n vir o n m e nt. T hr o u g h 

t h e s p ati o-t e m p or al i n v e sti g ati o n of mi cr o bi al di v ersit y d y n a mi cs i n a m o d el e c os y st e m, t hi s 

w or k  hi g hli g hts  c o ntri b uti o ns  of  a nt hr o p o g e ni c  tr a c e  m et al  c o nt a mi n ati o n  t o  m ari n e 

b a ct eri o pl a n kt o n e c ol o g y.  I d e ntif y t h e k e y as p ect s of ori gi n alit y a n d si g nifi c a n c e t h at pl a c e t h e 

w or k wit hi n t h e t o p 1 0 % of c urr e nt r e s e ar c h i n e n vir o n m e nt al mi cr o bi ol o g y.  
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I V. 2. 1. A b str a ct  

U nr a v eli n g t h e r el ati v e i m p ort a n c e of b ot h e n vir o n m e nt al c o n diti o ns a n d e c ol o gi c al pr o c e s s es 

r e g ul ati n g b a ct eri o pl a n kt on c o m m u niti e s i s a c e ntr al g o al i n mi cr o bi al e c ol o g y. M ari n e c o a st al 

e n vir o n m e nt s  ar e  a m o n g  t h e  m ost  ur b a ni z e d  ar e a s  a n d  a s  a  c o ns e q u e n c e  e x p eri e n c e 

e n vir o n m e nt al  pr e s s ur e s.  T h e  hi g hl y  a nt hr o pi z e d  T o ul o n  B a y  ( Fr a n c e)  w a s  c o nsi d er e d  a s  a 

m o d el  s y st e m  t o  i n v e sti g at e  s hift s  i n  b a ct eri o pl a n kt o n  c o m m u niti e s  al o n g  n at ur al  a n d 

a nt hr o p o g e ni c p h y si c o c h e mi c al gr a di e nt s d uri n g a o n e -m o nt h s ur v e y. I n d e pt h g e o c h e mi c al 

c h ar a ct eri z ati o n  m ai nl y  r e v e al e d  str o n g  a n d  pr o gr e s si v e  C d,  Z n,  C u  a n d  P b  c o nt a mi n ati o n 

gr a di e nt s b et w e e n t h e e ntr a n c e of t h e B a y a n d t h e n ort h -w e st er n a nt hr o pi z e d ar e a. O n t h e 

ot h er  h a n d,  l o w -a m plit u d e  n at ur al  gr a di e nt s  w er e  o bs er v e d  f or  ot h er  e n vir o n m e nt al 

v ari a bl e s.  Usi n g  1 6 S  r R N A  g e n e  s e q u e n ci n g,  w e  o bs er v e d  str o n g  s p ati al  p att er ns  i n 

b a ct eri o pl a n kt o n t a x o n o mi c  a n d  pr e di ct e d  f u n cti o n  str u ct ur e  al o n g  t h e  c h e mi c al 

c o nt a mi n ati o n gr a di e nt. V ari ati o n p artiti o ni n g a n al y si s d e m o nstr at e d t h at m ulti pl e m et alli c 

c o nt a mi n ati o n e x pl ai n e d t h e l ar g e st p art of t h e s p ati al bi ol o gi c al v ari ati o ns o bs er v e d, b ut D O C 

a n d  s a li nit y  w er e  als o  si g nifi c a nt  c o ntri b ut ors.  N et w or k  a n al y si s  r e v e al e d  t h at  bi oti c 

i nt er a cti o ns w er e f ar m or e n u m er o us t h a n dir e ct i nt er a cti o ns b et w e e n mi cr o bi al gr o u ps a n d 

e n vir o n m e nt al  v ari a bl e s.  T hi s  s u g g est s  i n dir e ct  eff e ct s  of  t h e  e n vir o n m e nt,  a n d  e s p e c i all y 

tr a c e m et al s, o n t h e c o m m u nit y t hr o u g h a f e w t a x o n o mi c gr o u ps. T h e s e s p ati al p att er ns w er e 

al s o  p arti all y  f o u n d  f or  pr e di ct e d  b a ct eri o pl a n kt o n  f u n cti o ns,  t h us  i n di c ati n g  a  li mit e d 

f u n cti o n al  r e d u n d a n c y.  All  t h e s e  r e s ult s  hi g hli g ht  b ot h  p ot e nti al  dir ect  i nfl u e n c e s  of  tr a c e 

m et al s  c o nt a mi n ati o n  o n  c o a st al  b a ct eri o pl a n kt o n  a n d  i n dir e ct  f or ci n g  t hr o u g h  bi oti c 

i nt er a cti o ns a n d c a s c a di n g. 

 

K e y w or d s: C o a st al e c o s y st e m, m et al c o nt a mi n ati o n gr a di e nt s, b a ct eri o pl a n kt o n c o m m u nit y 

str u ct ur e, f u n cti o n al pr e di cti o n , c o-o c c urr e n c e n et w or k  
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I V. 2. 2. I ntr o d u cti o n 

M ari n e c o a st al ar e a s ar e i n cr e a si n gl y s u bj e ct e d t o a nt hr o p o g e ni c pr e s s ur e s t h at us u all y r e s ult 

i n  h u m a n-i n d u c e d  c h e mi c al  c o nt a mi n ati o n.  I n cr e a si n g  d e m o gr a p hi c  pr e s s ur e  a n d  b ot h 

t err e stri al  a n d  m ari n e  a cti viti e s  t hr e ate n  m ari n e  e c os y st e m s ( H al p er n et  al. ,  2 0 0 8;  T h e 

M er m e x  Gr o u p et  al. ,  2 0 1 1) Ur b a n a n d i n d ustri al w a st es ( L e vi n et  al. ,  2 0 0 1;  O urs el e t  al., 

2 0 1 3) , bi o ci d e s r el e as e d b y a ntif o uli n g c o ati n g s ( T ur n er, 2 0 1 0) a n d f u el fr o m n a uti c al tr affi c 

( C all e n d er, 2 0 0 3) a s w el l a s hist ori c al p oll uti o n a c c u m ul at e d i n t h e s e di m e nt c o m p art m e nt ( X u 

et  al. ,  2 0 1 4;  D a n g,  S c h äf er, et  al. ,  2 0 1 5) ar e  w ell -k n o w n  a n d  wi d e s pr e a d  e x a m pl e s.  S u c h 

c h e mi c al  c o nt a mi n ati o n  r e pr e s e nt s  a n i n cr e a si n g  t hr e at  f or  m ari n e  c o a st al  ar e a s,  a n d 

mi cr o or g a ni s m s i n h a biti n g t h e s e e c os y st e m s ( Miss o n et al. , 2 0 1 6; B e n Ot h m a n et al. , 2 0 1 7; 

C o cl et et al. , 2 0 1 8). 

Mi cr o bi al  c o m m u niti e s  h a v e  b e e n  s h o w n  t o  b e  a  m aj or  c o m p o n e nt  of  m ari n e 

pl a n kt o ni c  e c os y st e ms ( F u hr m a n  a n d  A z a m,  1 9 8 0),  v ari a bl e  a cr os s  s p a c e ( P o m mi er et  al. , 

2 0 0 7; G hi gli o n e et al. , 2 0 1 2) a n d ti m e ( F u hr m a n et al. , 2 0 06; F ort u n at o et al. , 2 0 1 1; Gil b ert et 

al. , 2 0 1 2). M ulti pl e e n vir o n m e nt al f a ct ors ar e k n o w n t o dri v e t e m p or al a n d s p ati al d y n a mi cs 

i n b a ct eri o pl a n kt o n, s u c h a s s ali nit y ( L oz u p o n e a n d K ni g ht, 2 0 0 7), t e m p er at ur e ( F u hr m a n et 

al. , 2 0 0 8; Gil bert et al. , 2 0 0 9), d e pt h ( Tr e us c h et al. , 2 0 0 9), gr a zi n g a n d pr e d ati o n ( Z u b ko v a n d 

L ó p e z- Urr uti a,  2 0 0 3)  a n d  r e s o ur c e  a v ail a bilit y ( F ort u n at o et  al. ,  2 0 1 1;  Gil b ert et  al. ,  2 0 1 2; 

C h o w et al. , 2 0 1 3). 

B a ct eri o pl a n kt o n c o m m u niti e s h a v e b e e n l ar g el y c h ar a ct eri z e d s p ati all y or t e m p or all y 

i n v ari o us e n vir o n m e nt s, b ut r ar el y a s s e ss e d o v er b ot h s p ati al a n d t e m p or al s c al e s i n a m ari n e 

c o a st al ar e a. T h e s e e c os y st e m s ar e us u all y c h ar a ct eri z e d b y n at ur al gr a di e nt s li n k e d t o t h e 

c o nti n e nt -s e a  i nt erf a c e  a n d  if  a nt hr o pi z e d  b y  a  c o m pl e x  s et  of  c h e mi c al  c o nt a mi n a nt s, 

p ot e nti all y  aff e cti n g  m ari n e  mi cr o bi al  c o m m u niti e s.  T h e  li n k s  b et w e e n  b e nt hi c  mi cr o bi al 

c o m m u niti e s  a n d  tr a c e  m et al  c o nt a mi n ati o n  h a v e  b e e n  e xt e nsi v el y  r e v e al e d  ( G o u g h  a n d 

St a hl, 2 0 1 1; Pri n g a ult et al. , 2 0 1 2; Q u er o et al. , 2 0 1 5; Mi s s o n et al. , 2 0 1 6). B ut h o w t h e m ari n e 

b a ct eri o pl a n kt o n c o m m u niti e s r e s p o n ds t o tr a c e m et al e x p os ur e w a s s c ar c el y i n v e sti g at e d i n 

c o a st al  m ari n e  e n vir o n m e nt s  ( W a n g et  al. ,  2 0 1 5;  Qi a n et  al. ,  2 0 1 7).  M or e o v er,  c h e mi c al 

p ert ur b ati o n o n b a ct eri o pl a n kt o n c o m m u niti e s i s s u p p os e d t o b e c o m pl e x b e c a us e m ulti pl e  

tr a c e  m et alli c  c o nt a mi n ati o ns  of  t h e  w at er  c ol u m n  c a n  r e s ult  i n  a d diti v e,  s y n er gi sti c  or 

a nt a g o ni sti c eff e ct s ( L or e nz o et al. , 2 0 0 2; Fr a n kli n et al. , 2 0 0 7). Eff e ct s of tr a c e m et al s c a n b e 
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d e p e n d e nt  of h y dr ol o g y, s e a s o n al a n d e n vir o n m e nt al c o n diti o ns ( Cl o er n, 2 0 0 1). F urt h er m or e, 

t h e  i m p a ct  of  c o nt a mi n ati o n  o n b a ct eri o pl a n kt o n  m a y  al s o  b e  i nfl u e n c e d  b y  b a ct eri o -

p h yt o pl a n kt o n c o u pli n g. C o ns e q u e ntl y, eff e ct s of c o nt a mi n a nt s o n p h yt o pl a n kt o n, w hi c h i s 

s e nsiti v e t o tr a c e m et al c o nt a mi n ati o n ( C o cl et et al. , 2 0 1 8) mi g ht h a v e i n dir e ct c o ns e q u e n c e s 

f or b a ct eri o pl a n kt o n. 

D e s pit e  s e v er a l  st u di e s  d es cri bi n g  mi cr o bi al  t a x o n o mi c  di v ersit y  i n  m ari n e  c o a st al 

e n vir o n m e nt s, f u n cti o n al di v ersit y h a s n ot b e e n i n v e sti g at e d i nt e ns el y (J e a n bill e et al. , 2 0 1 6). 

El u ci d ati n g  b ot h  t a x o n o mi c  a n d  f u n cti o n al  di v ersit y  of  mi cr o bi al  c o m m u niti e s i s  t h e k e y t o 

u n d erst a n d  t h eir  r ol e s  i n  t h e  e c os y st e m ( W a n g et al. ,  2 0 1 6).  R e c e nt  st u di e s  h a v e  r el at e d 

f u n cti o n al di v ersit y of mi cr o bi al c o m m u niti e s t o s p e cifi c h a bit at s ( Di ns d al e et al. , 20 0 8) , w at er 

c ol u m n z o n e ( L o u c a et al. , 2 0 1 1), s e a s o n al c h a n g es ( W ar d et al. , 2 0 1 7) a n d n utri e nt gr a di e nt s 

( L e br u n et  al. ,  2 0 1 7;  T h o m ps o n et  al. ,  2 0 1 7).  H o w e v er,  r el ati o ns hi ps  b et w e e n  tr a c e  m et al 

c o nt a mi n ati o n a n d f u n cti o n al pr ofil e s r el at e d t o t a x o n o m y i n s e a w at er e c os y st e m s ar e still 

l a c ki n g. 

Tr a c e  m et al s  c o nt a mi n ati o n  w as  st u di e d  i n  a  n u m b er  of  pr e vi o us  st u di e s  w h er e 

a ut h ors m e nti o n b e nt hi c ( Pri n g a ult et al. , 2 0 1 2;  B e s a ur y et al. , 2 0 1 4; Mi s s o n et al. , 20 1 6) , 

p h yt o pl a n kt o ni c ( B e n Ot h m a n et al. , 2 0 1 7) or fr e s h w at er c o m m u niti e s ( W a n g et al. , 2 0 1 8). 

T hi s st u d y r e p r e s e nt s t h e first c o m pr e h e nsi v e a ss e s s m e nt of b a ct eri o pl a n kt o n c o m m u niti e s 

li vi n g i n a c o nt a mi n at e d m ari n e c o a st al e c os y st e m. W e c o m bi n e d i n-d e pt h p h y si c o c h e mi c al 

a n d  g e o c h e mi c al  c h ar a ct eri z ati o ns  of  T o ul o n  B a y  s e a w at er  ( n ort h -w e st er n  M e dit err a n e a n 

S e a),  f l o w  c yt o m etr y  mi cr o bi al  e n u m er ati o ns  a n d  1 6 S  r R N A  g e n e-b a s e d  hi g h -t hr o u g h p ut 

s e q u e n ci n g w at er s a m pl e s o v er a w e e kl y s a m pli n g c a m p ai g n ( w e e kl y d uri n g 2 0 1 5, J u n e). T h e 

o bj e cti v e s  of  t h e  st u d y  w er e  (i)  t o  st u d y  b ot h  s p ati al  a n d  t e m p or al  p att er ns  i n 

b a ct eri o pl a n kt o n  c o m m u niti e s  al o n g  t h e  c o nt a mi n at e d  T o ul o n  B a y,  (ii)  t o  r e v e al  t h e  m ai n 

e n vir o n m e nt al f a ct ors dri vi n g b a ct eri o pl a n kt o n c o m m u niti e s, m or e pr e ci s el y t h e c o ntri b uti o n 

of tr a c e m et al s t hr o u g h dir e ct or i n dir e ct eff e ct s; a n d (iii) t o i d e ntif y t h e pr e di ct e d f u n cti o n al 

pr ofil e’ s  r e s p o ns e  of  b a ct eri o pl a n kt o n  c o m m u niti e s  t o  c h e mi c al  c o nt a mi n ati o n  i n  or d er  t o 

a s s es s its i nfl u e n c e o n t h e e c os y st e m f u n cti o ni n g.  
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I V. 2. 3. M at eri al s a n d m et h o d s  

I V. 2. 3. 1. St u d y ar e a a n d s a m pl e c oll e cti o n  

L o c at e d i n t h e s o ut h of Fr a n c e, T o ul o n B a y i s d i vi d e d i nt o t w o b a si ns b y a n artifi ci al s e a w all: 

t h e  Littl e  B a y,  w hi c h  i s  s e mi- e n cl os e d,  a n d  t h e  L ar g e  b a y,  w hi c h  o p e ns  o nt o  t o  t h e 

M e dit err a n e a n S e a ( Fi g ur e C - 1). T h e Littl e B a y i s c h ar a ct eri z e d b y a hi g h l e v el of a nt hr o pi c 

a cti vi ti e s ( N a v y h ar b or, f err y tr a ns p ort, i n d ustri e s, w a st e w at er s e w a g e a n d a q u a c ult ur e). D u e 

t o it s l o c ati o n, t h e Littl e B a y i s dir e ctl y i m p a ct e d b y p oll uti o n a n d i s l e s s aff e ct e d t h a n t h e 

L ar g e  B a y  b y  offs h or e  h y dr o d y n a mi cs.  T hi s  c o nf ers  t o  t h e  Littl e  b a y  a  hi g h er  tr a c e  m et al 

c o nt a mi n ati o n  t h a n  t h e  L ar g e  B a y  a s  d e m o nstr at e d  pr e vi o usl y  i n  t h e  s e di m e nt s  a n d  wit h 

p u n ct u al m e a s ur e m e nt s i n t h e w at er c ol u m n ( T e s si er et al. , 2 0 1 1; C o cl et et al. , 2 0 1 8). 

S a m pli n g  w as  p erf or m e d  w e e kl y  fr o m  J u n e  1 st t o  2 9t h J u n e,  2 0 1 5.  T w o  lit ers  of 

s e a w at er  fr o m  t h e  s urf a c e  ( 1 m  d e pt h)  a n d  t h e  b ott o m  ( 1 m  a b o v e  s e di m e n t)  of  t h e  w at er 

c ol u m n  w er e  s a m pl e d  at  fi v e  sit e s  a cr os s  T o ul o n  B a y  ( N ort h -W e st er n  M e dit err a n e a n  S e a, 

Fr a n c e), fr o m t h e e ntr a n c e of t h e b a y t o t h e n ort h -w e st er n a nt hr o pi z e d ar e a ( Fi g ur e C - 1 a n d 

T a bl e  C - 1). Aft er t h e T 1 s a m pli n g i n sit e 4 1 p, t h e Fr e n c h N a v y p erf or m e d a n e x er ci s e t h at 

c o ul d h a v e m o difi e d t h e w at er q u alit y. I n or d er t o c h e c k t h at, w e s a m pl e d a g ai n t h e w at er 

( T 1 b). T h e 5 sit e s w er e c h os e n t o c o v er t h e w h ol e r a n g e of di s s ol v e d m et al c o nt a mi n ati o n o n 

t h e  b a si s  of  tr a c e  m et al  di stri b uti o n  pr e vi o usl y  e v al u at e d  i n  T o ul o n  B a y  s urf a c e  s e a w at er 

( C o cl et et al. , 2 0 1 8) (Fi g ur e I V- 1). W at er s a m pl e s w er e st or e d i n a c o ol er a n d filt er e d t hr o u g h 

0. 2  µ m  p ol y c ar b o n at e  m e m br a n e s  ( Milli p or e).  Filt ers  w er e st or e d  at -8 0° C  u ntil  D N A 

e xtr a cti o n. P h y si c o -c h e mi c al p ar a m et ers i n cl u di n g m et al s w er e w e e kl y a n al yz e d d uri n g t h e 

s a m pli n g  p eri o d  i n  or d er  t o  c h ar a ct eri z e  t h e  e n vir o n m e nt  ( d et ail s  i n  A N N E X E  C ).  St a n d ar d 

o c e a n o gr a p hi c pr o p erti e s,  i n cl u di n g w at er t e m p er at ur e (° C), s ali nit y, O2  ( m g. L- 1 a n d %), p H, 

a n d  c hl or o p h yll a  ( c hla )  ( µ g. L- 1)  w er e  m e as ur e d  o n  sit e s  usi n g  a  m ulti-p ar a m et er  pr o b e 

( H y dr ol a b D S 5, O T T). 
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Fi g ur e I V- 1 D y n a mi c s  of  di ss ol v e d  tr a c e  m et al s  c o n c e ntr ati o ns  i n  s urf a c e  s e a w at er  at  t h e  diff er e nt  s a m pli n g 

st ati o ns. S y m b ol s a n d err or s b ar s r e pr e s e nt a v er a g e a n d st a n d ar d d e vi ati o n, r e s p e cti v el y. 

I V. 2. 3. 2. B a ct eri al c o m m u nit y a b u n d a n c e b y fl o w c yt o m etr y  

S u bs a m pl e s of 1 0 m L of s e a w at er w er e s a m pl e d at e a c h sit e, d e pt h a n d d at e, filt er e d t hr o u g h 

a 9 0 µ m n yl o n m e s h, fi x e d wit h 0. 2 5 % (fi n al c o n c e ntr ati o n) gl ut ar al d e h y d e o n fi el d a n d st or e d 

at -8 0° C  u ntil  fl o w  c yt o m etr y  a n al y si s.  A ut otr o p hi c  pr o k ar y ot e s  ( S y n e c h o c o c c u s -li k e), 

e u k ar y oti c  p h yt o pl a n kt o n  ( pi c o e u k ar y ot e s  a n d  n a n o e u k ar y ot e s)  p o p ul ati o ns  w er e 

c h ar a ct eri z e d a n d e n u m er at e d usi n g a B D A c c ur y T M  C 6 ( B D Bi os ci e n c e s) fl o w c yt o m et er, a s 

pr e vi o usl y d e s cri b e d ( C o cl et et al. , 2 0 1 8). H et er otr o p hi c pr o k ar y ot e s w er e e n u m er at e d aft er 

st ai ni n g wit h S Y B R Gr e e n a s pr e vi o usl y d e s cri b e d ( C a br ol et al. , 2 0 1 7). 
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I V. 2. 3. 3. B a ct eri al c o m m u nit y c o m p o siti o n  

D N A  w a s  e xtr a ct e d  fr o m  t h e  Milli p or e  filt ers  b y  a  c o m bi n ati o n  of  e nz y m ati c  c ell  l y si s 

( G hi gli o n e et  al. ,  2 0 0 9) a n d  All Pr e p D N A/ R N A  Mi ni  Kit  ( QI A G E N)  a c c or di n g  t o  t h e 

m a n uf a ct ur er’ s i nstr u cti o ns. T h e pr ot o c ol f or t h e D N A e xtr a cti o n a n d t h e li br ar y pr e p ar ati o n 

i s  f ull y  d e s cri b e d  i n A N N E X E  C .  W e  a s s e s s e d  b a ct eri al  c o m m u nit y  c o m p ositi o n  ( B C C)  b y 

t ar g eti ng t h e V 4 -V 5 r e gi o n of t h e 1 6 S r R N A g e n e ( P ar a d a et al. , 2 0 1 6) a n d usi n g Ill u mi n a Mis e q 

2 x 2 5 0 p b p air e d - en d s e q u e n ci n g ( G e n os cr e e n, Fr a n c e).  

S e q u e n c e s  w er e  t h e n  d e m ulti pl e x e d  a n d  a s si g n e d  t o  c orr e s p o n di n g  s a m pl e s  usi n g 

C A S A V A (Ill u mi n a). F or w ar d a n d r e v ers e r e a ds w er e m er g e d usi n g P E A R 0. 9. 8 wit h d ef a ult 

o pti o ns (J. Z h a n g et al. , 2 0 1 4). R a w s e q u e n c e s w er e a n al yz e d usi n g M a c Qii m e v. 1. 9. 1 s oft w ar e 

( C a p or a so et al. , 2 0 1 0). Bri efl y, b ar c o d e, pri m er, s h ort er s e q u e n c e s ( < 1 0 0 b p i n l e n gt h) a n d 

s e q u e n c e s wit h a m bi g u o us b a s e c all s or h o m o p ol y m er r u ns e x c e e di n g 1 0 b p w er e r e m o v e d. 

T h e r e m ai ni n g s e q u e n c e s w er e as si g n e d t o o p er ati o n al t a x o n o mi c u nits ( O T Us) a n d cl us t er e d 

at a 9 7 % t hr e s h ol d usi n g U cl ust al g orit h m ( E d g ar, 2 0 1 0), b ot h cl os e d a n d o p e n r ef er e n c e O T U 

pi c ki n g, b a s e d o n t h e SI L V A (r el e a s e 1 2 8) d at a b a s e ( Pr u e s s e et al. , 2 0 0 7; Q u a st et al. , 2 0 1 3). 

L o w  a b u n d a n c e  O T U  ( < 0. 0 0 5 %)  w er e  filt er e d  a s  r e c o m m e n d e d  b y B o k uli c h et  al.   (2 0 1 3) . 

S e q u e n c e s  cl a s sifi e d  a s  mit o c h o n dri a  or  c hl or o pl a st  w er e  r e m o v e d  fr o m  t h e  O T U  t a bl e, 

c orr e s p o n di n g t o 3 3 9 3 O T Us. A t ot al of 3 4 9 0 0 9 r e a ds w er e f i n all y o bt ai n e d r e pr e s e nti n g 3 1 

1 3 2  O T Us.  O T U  t a bl e  w a s  n or m aliz e d  b y  r a n d o m  s u bs a m pli n g  t o  t h e  s m all est  n u m b er  of 

s e q u e n c e s ( i. e. 4 0 4 4). S a m pl e s wit h l o w er n u m b er of s e q u e n c e s w er e di s c ar d e d ( n = 1 6), 3 6 

s a m pl e s w er e r e m ai ni n g f or f oll o wi n g a n al ys e s ( T a bl e  C - 1). T h e 1 6 S r R N A g e n e s e q u e n c e s 

h a v e b e e n d e p o sit e d i n t h e N C BI S e q u e n c e R e a d Ar c hi v e ( S R A) d at a b a s e u n d er Bi o Pr oj e ct I D 

P RJ N A 5 1 4 2 2 2 ( htt ps:// w w w. n c bi. nl m. ni h. g o v / bi os a m pl e/ 1 0 7 2 1 4 8 2 ). 

 

I V. 2. 3. 4. D at a a n al y si s  

All pl ots a n d st atisti c al a n al ysis w er e  d o n e i n R R St u di o ( R C or e T e a m, 2 0 1 7). Al p h a di v ersit y 

c al c ul ati o ns a n d err or e sti m at e s w er e a v er a g e d, usi n g QII M E s cri pt c or e _ di v ersit y _ a n al ys e s. p y 

( C a p or a s o et al. , 2 0 1 0), i n cl u di n g e sti m at e s of r ar ef a cti o n, C h a o 1, e q uit a bilit y, S h a n n o n a n d 

Si m ps o n’ s  di v ersit y.  I n  or d er  t o  c o m p ar e  t h e  sit e s  b a s e d  o n  t h eir  c h e mi c al  c o m p ositi o n, 

t a x o n o mi c a n d f u n cti o n al c o m m u nit y pr ofil e s, s e a w at er s a m pl e s w er e s ort e d i n a n o n m etri c 
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m ulti di m e nsi o n al  s c ali n g  ( N M D S).  P air wi s e  dis si mil ariti es  w er e  c al c ul at e d  usi n g  Br a y -C urti s 

m etri cs. E a c h r e s ulti n g di s si mil arit y m atri x w a s us e d t o vi s u ali z e s a m pl e diff er e n c e s vi a N M D S 

or di n ati o n usi n g t h e “ v e g a n ” p a c k a g e i n R ( O k s a n e n et al. , 2 0 1 6). T o t e st t h e n ull h y p ot h e si s 

t h at  t h er e  w a s  n o  si g nifi c a nt  diff er e n c e  b et w e e n  t h e  gr o u ps  di s cri mi n at e d  a c c or di n g  t o 

s a m pli n g st ati o ns, s a m pli n g d at e s a n d d e pt h, si mil ariti es w er e a n al y z e d b y gl o b al a n d p air wi s e 

P E R M A N O V A t e st s, usi n g “ v e g a n ” a n d “ R V Ai d e M e m oir e ” p a c k a g e s, r e s p e cti v el y.  

T o i d e ntif y t a x a t h at di s cri mi n at e d t h e s a m pli n g sit e s, t h e li n e ar di s cri mi n a nt a n al y si s 

( L D A) eff e ct si z e m et h o d ( L Ef S e) ( S e g at a et al. , 2 0 1 1) w a s us e d. T hi s w a s p erf or m e d wit h t h e 

L Ef S e o nli n e t o ol i n t h e G al a x y fr a m e w or k, usi n g all d ef a ult s etti n g f or d at a f or m atti n g a n d 

L D A eff e ct si z e ( G o e c k s et al. , 2 0 1 0). A si mil arit y p er c e nt a g e ( SI M P E R) w a s r u n wit h a 9 0 % 

c ut off a n d us e d t o r a n k t h e p er c e nt c o ntri b uti o n of i n di vi d u al bi o m ar k er t o t h e di s si mil arit y 

b et w e e n sit e diff er e n c e s ( Cl ar k e, 1 9 9 3). 

T o i n v e sti g at e t h e r el ati o ns hi ps b et w e e n B C C a n d m e a s ur e d e n vir o n m e nt al v ari a bl e s, 

S p e ar m a n r a n k c orr el ati o n a n al y sis a n d r e d u n d a n c y a n al y si s ( R D A) w er e p erf or m e d usi n g t h e 

“ v e g a n ” p a c k a g e i n R ( O k s a n e n et al. , 2 01 6)  (A N N E X E C ). Bri efl y, f or v ari a bl e r e d u cti o n a n d i n 

or d er  t o  cr e at e  a n  effi ci e nt  m o d el  fr o m  t h e  m ost  si g nifi c a nt  e x pl a n at or y  v ari a bl es, v e g a n’ s 

or di st e p  f u n cti o n  w er e  a p pli e d  a n d  a m o n g  t h e  3 1  e x pl a n at or y  v ari a bl e s,  2 0  si g nifi c a nt 

v ari a bl e s  ( P < 0. 0 5)  w er e  k e pt  f or  t h e  f oll o wi n g  a n al y s e s  T h e  R D A  m o d el  w a s  t e st e d  b y 

p erf or mi n g p arti al R D A, a n d v ari ati o n p artiti o ni n g t o t e st t h e si g nifi c a n c e of t h e c o ntri b uti o n 

of b ot h gr o u ps of v ari a bl e s a n d e a c h i n di vi d u al v ari a bl e.  

I nt er a cti o ns a m o n g  t h e  O T Us  a n d  b et w e e n  t h e s e  O T Us  a n d  t h e  3 1  e n vir o n m e nt al 

v ari a bl e s w er e e v al u at e d usi n g C o N e T ( C o o c c urr e n c e N et w or k) pl u gi n 1. 1. 1. b et a ( F a ust et al. , 

2 0 1 2) ,  a  pl u gi n  i n  a  C yt os c a p e  s oft w ar e  3. 4. 0.  A  si mil arit y  m atri x  w as  b uilt  wit h  diff er e nt 

m etri cs ( S p e ar m a n c orr el ati o n a n d K ull b a c k -lei bl er di st a n c e a n d a m ut u al i nf or m ati o n s c or e) 

fr o m  O T Us.  T hi s  i niti al  n et w or k  w a s  r e-d efi n e d  b y  r a n d o mi z ati o n.  A  p er m ut ati o n  m atri x 

r e pr e s e nti n g a n ull di stri b uti o n w a s o bt ai n e d b y r e s a m pli n g O T Us a s d e s cri b e d i n F a ust et al.  

(2 0 1 2) . I n a p er m ut ati on st e p, e d g e s p e cifi c p- v al u e s w er e c o m p ut e d; h o w e v er, f or t h e fi n al 

n et w or k, p- v al u e s  of a n e d g e w er e m er g e d i nt o o n e p- v al u e  a c c or di n g t o Br o w n’ s m et h o d. I n 

t h e  fi n al  st e p,  t h e  B e nj a mi ni-H o c h b er g  m ulti pl e  t e sti n g  c orr e cti o n  w a s  a p pli e d  ( P  <  0. 0 5). 

N et w or k  c h ar a ct eri z ati o n  w a s  e v al u at e d  usi n g  b et w e e n n e s s  c e ntr alit y  ( B C)  a n d  cl os e n e s s 

c e ntr alit y ( C C) ( A N N E X E C ). Hi g hl y c o n n e ct e d cl ust ers w er e i d e ntifi e d usi n g t h e M C O D E pl u gi n 
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v ersi o n  1. 4. 0. b et a 2 ( S m o ot et  al. ,  2 0 1 1).  N et w or k  c h ar a ct eri z ati o n  w er e  e v al u at e d  usi n g 

diff er e nt t o p ol o gi c al i n d e x e s g e n er at e d b y N et w or k A n al y z er pl u gi n.  

F u n cti o n al pr ofil e s w er e pr e di ct e d fr o m o bt ai n e d 1 6 S r R N A g e n e d at a usi n g T a x 4 F u n 

( A ß h a u er et al. , 2 0 1 5) b a s e d o n K E G G c at e g or y. 

 

I V. 2. 4. R e s ult s  

I V. 2. 4. 1. G e n er al c h ar a ct eri sti c s of T o ul o n B a y s e a w at er s a m pl e s  

A n i n cr e a s e i n t h e tr a c e m et al c o n c e ntr ati o ns w as r ati o n all y o bs er v e d fr o m a r ef er e n c e sit e 

o p e n o n t h e s e a wit h l o w m et al c o n c e ntr ati o ns ( 4 1 p) t o e n cl os e d sit es i n t h e m ost a nt hr o pi z e d 

ar e a ( MI S a n d 6 e xt) wit h hi g h l e v el of c o nt a mi n ati o ns ( Fi g ur e I V- 1). T h e hi g h e st tr a c e m et al 

c o n c e ntr ati o ns  f o u n d  i n  s urf a c e  s e a w at er  w er e  Z n,  C u,  P b  a n d  C d,  w hil e  ot h er 

m et al s / m et all oi ds ( A s, B a, B e, C s, Cr, M n, S b, S n, Ti, U a n d V) w er e k e pt t o c o n c e ntr ati o n l e v els 

cl os e t o t h e g e o c h e mi c al b a c k gr o u n d ( Fi g ur e I V- 1a n d  T a bl e C - 2). At t h e s urf a c e of s e a w at er, 

C d, C u, Z n a n d P b c o n c e ntr ati o ns w er e 6, 3 3, 3 5 a n d 4 8 ti m e s hi g h er i n 6 e xt w at er t h a n i n 4 1 p 

w at er, r e s p e cti v el y. T h e s e e nri c h m e nt f a ct ors w er e q uit e si mil ar ( 8, 2 5, 4 3 a n d 7 3 ti m e s) at 

t h e  b ott o m  of  t h e  s e a w at er  (Fi g ur e  C -  2).  F or  b ot h  s urf a c e  a n d  b ott o m  s e a w at er,  t h e 

c o n c e ntr ati o ns of tr a c e m et al s / m et all oi ds w er e r el ati v el y st a bl e d uri n g t h e s a m pli n g p eri o d 

(Fi g ur e I V- 1, Fi g ur e C -  2, a n d T a bl e  C - 2).  T h e m ost c o nt a mi n at e d sit e s MI S a n d 6 e xt w er e 

si g nifi c a ntl y di s cri mi n at e d fr o m t h e r ef er e n c e sit e 4 1 p ( P E R M A N O V A, P < 0. 0 1) ( Fi g ur e C - 3 A) 

a n d fr o m s a m pli n g d at e ( Fi g ur e C - 3B) b ut n ot wit h d e pt h ( Fi g ur e C - 3C).  

S e a w at er t e m p er at ur e i n cr e a s e d gr a d u all y d uri n g t h e st u di e d p eri o d a t all fi v e sit es, 

fr o m 1 8. 8° C-2 1. 2° C i n T 0 t o 2 2. 0° C -2 4. 3° C i n T F ( Fi g ur e C - 4). A d diti o n all y, t e m p er at ur e w a s 

l o w er ( 1. 9 ± 0. 0 4° C) i n b ott o m t h a n i n s urf a c e s e a w at er. S urf a c e s ali nit y l e v els d e m o nstr at e d 

l o w v ari ati o ns ( 3 8. 4 ± 0. 1 1). A v er y p u n ct u al dr o p w a s r e c or d e d i n all sit e s at T 2, d o w n t o 3 6. 7 

i n MI S (Fi g ur e C - 4). C hl or o p h yll a  i n s urf a c e s e a w at er w er e l o w er i n 4 1 p ( 0. 1 6 t o 0. 3 1 m g. L- 1) 

t h a n i n ot h er sit es ( 0. 5 9 t o 2. 0 8 m g. L - 1). A d diti o n all y, c hl or o p h yll a  c o n c e ntr ati o ns p e a k e d i n 

all sit e s at t h e mi d dl e of t h e s ur v e y. E x c e pt f or 4 1 p, c hl or o p h yll a  c o n c e ntr ati o ns w er e hi g h er 

at t h e b ott o m s e a w at er t h a n at t h e s urf a c e ( Fi g ur e C - 4). O n a v er a g e, i n s urf a c e s e a w at er, 

hi g h er c o n c e ntr ati o ns of D O C w er e f o u n d i n 6 e xt ( 1. 4 ± 0. 0 7 m g. L - 1) c o m p ar e d t o 4 1 p ( 1. 2 ± 

0. 0 6 m g. L - 1) (Fi g ur e C - 4). Si mil arl y, hi g h er c o n c e ntr ati o ns of T N w er e f o u n d i n MI S ( 0. 1 5 ± 0. 0 2 
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m g. L - 1) c o m p ar e d t o 4 1 p. ( 0. 0 8 ± 0. 0 2 m g. L- 1) (Fi g ur e C - 4). N o si g nifi c a nt diff er e n c e w a s f o u n d 

i n di s s ol v e d o x y g e n c o n c e ntr ati o ns ( m g. L- 1 a n d  %), a n d p H b et w e e n b ot h all fi v e sit e s a n d all 

s a m pli n g d at e ( T a bl e C - 2). N O #
$  a n d P O &

# $  c o n c e ntr ati o ns of w er e b el o w t h e d et e cti o n li mit 

( 0. 0 2 µ M a n d 0.0 2 0 µ M, r e s p e cti v el y) i n a m aj orit y of s a m pl e s. A s a c o ns e q u e n c e, t h e y ar e 

n ot pr e s e nt e d a n d will n ot b e c o nsi d er e d f urt h er.  

 

I V. 2. 4. 2. B a ct eri al c o m m u nit y d y n a mi c s  

H et er otr o p hi c  b a ct er i o pl a n kt o n  a b u n d a n c e s  e sti m at e d  usi n g  fl o w  c yt o m etr y  ar e  s h o w n  i n 

Fi g ur e C - 5. W e o bs er v e d a n i n cr e a s e i n t h e b a ct eri o pl a n kt o n a b u n d a n c e fr o m t h e r ef er e n c e 

sit e 4 1 p ( 3. 8 x 1 0 5  t o 4. 2 x 1 05 c ell. m L - 1) t o t h e m o st e n cl os e d sit e 6 e xt (8. 0 x 1 0 5  t o 1. 4 x 1 06 

c ell. m L - 1) i n b ot h s urf a c e a n d b ott o m s e a w at er. A d diti o n all y, h et er otr o p hi c b a ct eri o pl a n kt o n 

a b u n d a n c e  w a s  st a bl e  i n  4 1 p  d uri n g  t h e  e x p eri m e nt  w h at e v er  t h e  d e pt h,  w hil e  str o n g 

d y n a mi c w a s o bs er v e d i n b ot h s urf a c e a n d b ott o m 6 e xt s e a w at er, wit h hi g h est a b u n d a n c e s i n 

T 2 a n d T 3, r e s p e cti v el y.  

O v er t h e s a m pli n g, o bs er v e d ri c h n e s s a n d C h a o 1 i n d e x ( Fi g ur e C - 6) w er e si g nifi c a ntl y 

hi g h er  i n  t h e  u n c o nt a mi n at e d  sit e  4 1 p  a n d  d e cli n e d  t o  l es s  t h a n  h alf  c o m p ar e d  t o  6 e xt 

(A N O V A, P < 0. 0 1 ). I n c o ntr a st, S h a n n o n, Si m ps o n a n d e v e n n e s s i n d e x e s di d n ot si g nifi c a ntl y 

v ar y b et w e e n s a m pli n g sit e s ( Fi g ur e C - 6). 

N M D S  r e s ult s  s h o w e d  a  si g nifi c a nt  s e gr e g ati o n  of  b a ct eri o pl a n kt o n  c o m m u niti e s 

b et w e e n b ot h s a m pli n g sit e s ( P E R M A N O V A; R 2 : 0. 4 6; P  = 0. 0 0 1) a n d d at e s ( P E R M A N O V A; R 2 : 

0. 1 7; P  = 0. 0 2 4) b ut n ot wit h d e pt hs ( P E R M A N O V A; R 2 : 0. 0 0 2; P  = 0. 9 8 3) ( Fi g ur e I V- 2A a n d  

T a bl e  C -  3).  M or e  pr e ci s el y,  p air wis e  P E R M A N O V A  t e sts  (T a bl e  C -  3)  c o nfir m e d  si g nifi c a nt 

diff er e n c e s b et w e e n t h e r ef er e n c e 4 1 p sit e a n d all ot h er sit e s ( P E R M A N O V A; P  < 0. 0 5) a n d 

si g nifi c a nt diff er e n c e s b et w e e n 6 e xt a n d Pt 1 2 -Pt 1 5 ( P E R M A N O V A; P  < 0. 0 5).  

T h e  m ost  a b u n d a nt  p h yl a  ( >  1 %  of  all  s e q u e n c e s  a cr os s  all  s a m pl es)  w er e 

Pr ot e o b a ct eri a ( 5 3 ± 1. 1 %), f oll o w e d b y B a ct er oi d et e s ( 2 8 ± 1. 1 %), C y a n o b a ct eri a ( 9. 1 ± 0. 7), 

A cti n o b a ct eri a ( 6. 1 ± 0. 6), a n d V err u c o mi cr o bi a  ( 3. 0 ± 0. 3 %). At t h e f a mil y l e v el (Fi g ur e I V- 2B), 

Fl a v o b a ct eri a c e a c o m pri s e d  t h e  m aj orit y  ( 2 2  ±  1. 1 %)  of  t h e  t ot al  s e q u e n c e s,  f oll o w e d  b y 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a  gr o u ps  S A R 1 1  S urf a c e  1  cl a d e  ( 1 8  ±  1. 1 %), R h o d o b a ct er a c e a e  ( 1 3  ± 

0. 6 5 %) a n d S A R 1 1 6 cl a d e ( 6. 1 ± 0. 4 9 %). C y a n o b a ct eri a , A cti n o b a ct eri a , a n d V err u c o mi cr o bi a  

p h yl a  w er e  d o mi n at e d  b y S y n e c h o c o c c u s  F a mil y  I  ( 9. 1  ±  0. 7 2 %), Mi cr o b a ct eri a c e a e ( 4. 9  ± 
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0. 7 1 %), a n d P u ni c ei c o c c a c e a e ( 1. 7 ± 0. 1 9 %). Ar c h a e a r e pr e s e nt e d l e s s t h a n 0. 1 % of t h e t ot al 

s e q u e n c e s, t h us t h e y w er e c o nsi d er e d a s “ Ot h ers ” i n t hi s st u d y a n d v ar i ati o ns of t hi s gr o u p 

h a v e n ot b e e n t a k e n i nt o c o nsi d er ati o n.  

Cl e ar  s hift s  i n  t h e  r el ati v e  a b u n d a n c e  of  i n di vi d u al  b a ct eri o pl a n kt o n  O T Us  w er e 

o bs er v e d  b et w e e n  s a m pli n g  sit e s.  Usi n g  L Ef S e  a n al y si s,  w e  d et er mi n e d  4 3  diff er e nti all y 

a b u n d a nt t a x a b et w e e n f o ur sit e s. 4 1 p a n d 6 e xt, t h e t w o m ost g e o c h e mi c all y c o ntr a st e d sit es, 

e x hi bit e d t h e hi g h e st n u m b er of t a x o n o mi c i n di c at ors ( 2 5 a n d 6, r e s p e cti v el y) ( Fi g ur e I V- 3). 

F or 4 1 p sit e, t h e m ost si g nifi c a ntl y e nri c h e d b a ct eri o pl a n kt o n s e q u e n c e s w er e A ci di mi cr o bii a 

C a n di d at u s A cti n o m ari n a , m e m b ers of t h e f a mil y S A R 4 0 6, 7 Al p h a pr ot e o b a ct eri a O T Us a n d 

G a m m a pr ot e o b a ct eri a T hi otri x . A cti n o b a ct eri a C a n di d at u s A q uili n a  a n d b ot h Fl a v o b a ct erii a 

F or m o s a  a n d B et a pr ot e o b a ct eri a H y dr o g e n o p hil a c e a e  w er e f o u n d t o b e o v err e pr e s e nt e d i n 

MI S a n d 6 e xt, r e s p e cti v el y. SI M P E R a n al y si s r e v e al e d t h at, o n a v er a g e, 1 3 bi o m ar k ers w er e 

i d e ntifi e d  a s  m aj or  c o ntri b ut ors  t o  diff er e n c e s  b et w e e n  sit e s  d et e ct e d  i n  t h e  N M D S.  T h e 

hi g h er n u m b er of bi o m ar k ers i d e ntifi e d a s m aj or c o ntr i b ut ors w a s f o u n d b et w e e n 4 1 p a n d 

t h e ot h er s a m pli n g sit e s ( b et w e e n 1 7 a n d 3 2 bi o m ar k ers) (T a bl e C - 4). O v er all, e a c h bi o m ar k er 

c o ntri b ut e d t o at l e a st 1 % of t h e di s si mil arit y b et w e e n sit e s. C a n di d at u s A q uili n a , P S 1 cl a d e, 

N S 7 m ari n e gr o u p, Pl a n kt o m ari n a  a n d T e n a ci b a c ul u m , n ot a bl y, dr o v e t o g et h er m or e t o 3 2 % 

of di s p arit y b et w e e n cl ust er 4 1 p a n d t h e ot h er cl u st ers ( Pt 1 5, 6 e xt a n d MI S).  
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Fi g ur e I V- 2 S p ati al v ari ati o ns of b a ct eri o pl a n kt o n c o m m u nit y str u ct ur e. ( A) N o n -m etri c di m e nsi o n al s c ali n g ( n M D S) or di n ati o n b as e d o n Br a y – C urti s di ssi mil arit y f or 1 6 S r R N A 

g e n e li br ari e s b et w e e n t h e diff er e nt s a m pli n g sit e s. E a c h s y m b ol c orr e s p o n ds t o a di sti n ct sit e, ti m e, a n d d e pt h p oi nt. ( B) B ar pl o t s h o wi n g t h e a v er a g e f a mil y-l e v el c o ntri b uti o n 

f or e a c h sit e. F a mili e s t h at o n a v er a g e c o m pri s e d l e ss t h a n 1 % of t h e li br ari e s ar e gr o u p e d as “ Ot h er s. ” C ol or s i n di c at e diff er e nt cl ass e s wit hi n p h yl a.  
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I V. 2. 4. 3. B a ct eri al c o m m u nit y c o m p o siti o n ( B C C) i n r el ati o n wit h e n vir o n m e nt al v ari a bl e s  

A m o n g t h e 3 1 e n vir o n m e nt al v ari a bl e s a v ail a bl e f or m ulti v ari at e a n al ysis, 2 0 p ar a m et ers w er e 

s el e ct e d b y p air wi s e c orr el ati o ns. T h e first a n d t h e s e c o n d a x e s of R D A c a pt ur e d 4 7. 1 % a n d 

6. 4 % of B C C v ari a n c e, r e s p e cti v el y ( Fi g ur e I V- 4A).  

V ari ati o n  p artiti o ni n g  pr o vi d e d  m o r e  d et ail s  a b o ut  t h e  r el ati v e  c o ntri b uti o ns  of 

n utri e nt s, c o nt a mi n a nt s, t erri g e n o us a n d “ ot h ers ” f a ct ors i n t h e o bs er v e d s p ati al c h a n g e s i n 

B C C ( Fi g ur e I V- 4B). T h e c o m bi n ati o n of t h e f o ur s et s of e x pl a n at or y v ari a bl e s e x pl ai n e d 4 1 % 

of B C C v ari ati o n a cr os s sit e s. A m o n g t h e s et of e x pl a n at or y v ari a bl e s, c o nt a mi n a nt s w er e t h e 

m ai n c o ntri b ut ors t o v ari ati o ns i n B C C ( 3 0 %). C o nt a mi n a nt s al s o a p p e ar e d t o h a v e si g nifi c a nt 

i nfl u e n c e o n B C C t hr o u g h t h eir i nt er a cti o n wit h t h e ot h er s et s of v aria bl e s. T h e c o ntri b uti o n 

of  t erri g e n o us  ( 1 9. 6 %),  n utri e nt  a n d  bi oti c  ( 1 5. 0 %)  a n d  “ m ari n e  tr a c ers ”  ( 2 1. 6 %)  v ari a bl e s 

w er e al s o si g nifi c a nt b ut t o a l o w er e xt e nt t h a n t h e c o ntri b uti o n of c o nt a mi n a nt s v ari a bl e s. 

T h e hi g h e st i n di vi d u al c o ntri b uti o ns w er e attri b ut e d t o M n ( 1. 2 %), D O C ( 1. 2 %), s ali nit y ( 1. 1 %), 

Z n  ( 1. 1 %),  a n d  C d  ( 1. 0 %)  ( T a bl e  C -  5).  T h us,  a m o n g  t h e  fi v e  e x pl a n at or y  v ari a bl es  w hi c h 

c o ntri b ut e d t h e m ost t o t h e bi ol o gi c al v ari ati o n, 3 v ari a bl es w er e c o nt a mi n a nt s ( M n, C u, a n d 

C d) . 

N et w or k  a n al y sis  r e s ult e d  i n  a  gl o b al  n et w or k  r e pr e s e nti n g  1 5 8  O T Us  a n d  2 1 

e n vir o n m e nt al  v ari a bl es  si g nifi c a ntl y  c o n n e ct e d.  A m o n g  1 6 6 4  e d g e s,  9 2 %  w er e  i nt er  t a x a 

e d g e s a n d 8 % r e pr e s e nt e d t a x o n -e n vir o n m e nt i nt er a cti o ns. M ost of t h e c o n n e cti o ns ( 6 7 %) 

c orr e s p o n d e d  t o  n e g ati v e  i nt er a cti o ns.  T o  vi s u ali z e  t h e  r e s ult s,  ei g ht  s u b n et w or k s  w er e 

e xtr a ct e d fr o m t h e gl o b al n et w or k ( Fi g ur e I V- 5 a n d  Fi g ur e C - 7). 

Gl o b all y, b y pl otti n g B C vs C C, 1 2 O T Us wit h t h e hi g h e st v al u es f or b ot h p ar a m et ers 

( ar bitr aril y  d et er mi n e d  a s  B C  >  0. 0 2  a n d  C C  >  0. 5)  w er e  s el e ct e d,  r e pr e s e nti n g  p ut ati v e 

k e y st o n e s p e ci e s wit hi n T o ul o n B a y ( T a bl e  C - 6). B ot h of t h e s e i n di c e s i n di c at e t h at S A R 1 1 

S urf a c e  1  cl a d e  a n d R h o d o b a ct er a c e a e  ( Al p h a pr ot e o b a ct eri a), S y n e c h o c o c c u s  

( C y a n o b a ct eri a), C a n di d at u s  A q uil u n a  ( A cti n o b a ct eri a)  a n d B al n e ol a  ( B a ct er oi d et e s)  w er e 

c e ntr al  i n  t hi s  n et w or k.  M ost  of  Al p h a pr ot e o b a ct eri a,  i n cl u di n g  S A R 1 1,  S A R 1 1 6  a n d 

R h o d o b a ct er a c e a e,  a n d  C y a n o b a ct eri a S y n e c h o c o c c u s  w er e  p ositi v el y  c orr el at e d  wit h  e a c h 

ot h er,  b ut  n e g ati v el y  c orr el at e d  wit h  B a ct er oi d et e s  ( N S 1 1 -1 2  a n d  N S 5  m ari n e  gr o u p, 

Cr y o m or p h a c e a e  a n d B al n e ol a ) a n d A cti n o b a ct eri a (C a n di d at u s A q uili n a ). 
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Fi g ur e I V- 4 C o ntri b uti o ns of e n vir o n m e nt al v ari a bl e s t o s p ati al diff er e nti ati o n i n b a ct eri o pl a n kt o n c o m m u nit y str u ct ur e. ( A) R e d u n d a n c y a n al ysi s ( R D A) or di n ati o n di a gr a m of 

t h e  fir st  t w o  a x e s  f or  b a ct eri o pl a n kt o n  c o m m u nit y  c o m p ositi o n.  T h e  p er c e nt a g e  of  t h e  s p ati al  v ari ati o n  i n  c o m m u nit y  str u ct ur e  e x pl ai n e d  b y  e a c h  a xi s  i s  i n di c at e d  i n 

p ar e nt h e s e s  aft er  t h e  a xi s  l a b el.  T h e  c o nstr ai n e d  s ets  of  e n vir o n m e nt al  v ari a bl e s  a n al y z e d  ar e  i n di c at e d  as  v e ct or s.  N a n o E u k:  N a n o e u k ar y ot e  a b u n d a n c e;  Pi c o E u k: 

Pi c o e u k ar y ot e s  a b u n d a n c e.  ( B)  V e n n  di a gr a m  s h o wi n g  t h e  v ari ati o n  p artiti o ni n g  ( %)  of  t h e  s p ati al  v ari ati o ns  i n  b a ct eri o pl a n kt o n  c o m m u nit y  str u c t ur e  a m o n g  f o ur 

e n vir o n m e nt al d at as ets ( C o nt a mi n a nts, T erri g e n o us el e m e nts, M ari n e tr a c er s, a n d N utri e nt a n d Bi oti c).  
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Fi g ur e I V- 5 C o -o c c urr e n c e s u b n et w or ks of b a ct eri al t a x a a n d e n vir o n m e nt al v ari a bl e s d eri v e d fr o m t h e O T U t a bl e a n d s h o wi n g o nl y st ati sti c all y si g nifi c a nt c orr el ati o ns. N o d e 

si z e  c orr e s p o n d  t o  t h e  r el ati v e  a b u n d a n c e  o f  t h e  O T U.  N o d e s  c ol or s  c orr e s p o n d  t o  m ai n  b a ct eri o pl a n kt o n  cl ass e s.  Gr e e n  a n d  r e d  li n e s  r e pr e s e nt  p ositi v e  a n d  n e g ati v e 

c orr el ati o ns, r e s p e cti v el y.  

N S 1 1 - 1 2  ma r i n e g ro u p

S A R 1 1

C a n di d at u s A q uili n a

C a n di d at u s A q uili n a

C u

R h o d o b a ct er a c e a e

N S 1 1 - 1 2  ma r i n e g ro u pS A R 1 1

R h o d o b a ct er a c e a e

B a c ter oi d e te s  In c er ta e  S e di s

S y n e c h o c o c c u s

B a c ter oi d e te s  In c er ta e  S e di s

S A R 1 1

P b

B al n e ol a

C a n di d at u s A q uili n a

C a n di d at u s A q uil u n a

S A R 1 1

S A R 1 1

S A R 1 1

C d

C or ali o m ar g ari t a

C a n di d at u s A q uil u n a

Z n

H ali e a c e a e

A cti n o b a ct eri a

Al p h a p r ote o b a ct eri a

B a ct er oi d e t e s

B et a p r ote o b a ct eri a

C y a n o b a ct eri a

G a m m a p r ote o b a ct eri a

V e rru c o mi cr o b i a

Cl a s s

O T U

E n vir o n m e n t

Bi oti c

To p ol o gi c al n o d e

E d g e

P o siti v e i nt er a cti o n

N e g a ti v e i nt er a cti o n

U n cl a s sifi e d
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I n t h e s u b n et w or k s, t h er e w er e 1 9 c orr el ati o ns wit h c o nt a mi n a nt s ( 8 wit h P b, 6 wit h 

C u, 3 wit h C d a n d 2 wi t h Z n) a n d 2  c orr el ati o ns wit h c hl or o p h yll a . S e v er al t a x a t h at w er e 

i d e ntifi e d  as  b ei n g  k e y  dri v ers  of  c o m m u nit y  dissi mil arit y  usi n g  L Ef S e  a n al y si s  w er e  hi g hl y 

c orr el at e d  t o  c o nt a mi n a nt s.  I n  p arti c ul ar,  t h e  Al p h a pr ot e o b a ct eri a R h o d o b a ct er a c e a e  a n d 

S A R 1 1, t h e  B a ct er oi d et e s B al n e ol a  a n d  t h e C y a n o b a ct eri a S y n e c h o c o c c u s  s h o w e d  n e g ati v e 

c orr el ati o ns  wit h  at  l e a st  o n e  of  t h e  c o nt a mi n a nt s  ( C d,  C u,  P b  or  Z n).  C o n v ers el y, 

A cti n o b a ct eri a C a n di d at u s a q uili n a a n d B a ct er oi d et e s N S 1 1 -1 2 m ari n e gr o u p w er e p ositi v el y 

c orr el at e d  wit h  P b  a n d  C u,  r e s p e cti v el y.  G a m m a pr ot e o b a ct eri a H ali a c e a e w a s  p ositi v el y 

c orr el at e d wit h C d.  

 

I V. 2. 4. 4. B a ct eri o pl a n kt o n pr e di ct e d f u n cti o n al c a p a biliti e s of mi cr o bi al c o m m u niti e s 

T h e  f u n cti o n al  pr ofil e s  of  b a ct eri o pl a n kt o n  c o m m u niti e s  w as  pr e di ct e d  usi n g  T a x 4 F u n 

( W e m h e u er et al. , 2 0 1 8). Pr e di ct e d f u n cti o ns w er e cl a s sifi e d a s K E G G ort h ol o g s ( K Os) r e s ulti n g 

i n t h e i d e ntifi c ati o n of 3 6 1 9 K Os a cr os s all s a m pl es, usi n g o n a v er a g e, 6 0 ± 1 2 % of t ot al O T Us 

(T a bl e  C -  7).  Cl ust eri n g  s h o w e d  t h at  t h e  diff er e nti ati o n  of  t h e  s a m pli n g  sit e s  b a s e d  o n 

mi cr o bi al pr e di ct e d f u n cti o n pr ofil e s f oll o w e d t h e c h e mi c al gr a di e nt d e s cri b e d e arli er, fr o m 

t h e  r ef er e n c e  sit e  t o w ar ds  t h e  m ost  e n cl os e d  a n d  c o nt a mi n at e d  6 e xt  sit e  (Fi g ur e I V- 6). 

C o m p ar e d t o t h e u n c o nt a mi n at e d sit e ( 4 1 p), us e d h er e a s a r ef er e n c e, s o m e K E G G p at h w a y s 

s e e m e d  o v err e pr e s e nt e d  i n  c o nt a mi n at e d  sit es:  C ar b o h y dr at e  m et a b oli s m,  X e n o bi oti cs 

bi o d e gr a d ati o n  a n d  m et a b oli s m,  M et a b olis m  of  t er p e n oi ds  a n d  p ol y k eti d e s.  Ot h er  K E G G 

p at h w a y s  w er e  f o u n d  t o  b e  u n d err e pr e s e nt e d  a s  “ C ell  gr o wt h  a n d  d e at h ”,  “ N u cl e oti d e 

m et a b oli s m ”, “ E n er g y m et a b olis m ” a n d “ M et a b olis m of c of a ct ors a n d vit a mi ns ”.  

 

I V. 2. 5. DI S C U S SI O N  

B a ct eri o pl a n k t o n  c o m m u nit y  c o m p ositi o n  a n d  a s s o ci at e d  f u n cti o ns  i n  hi g hl y  m et al 

c o nt a mi n at e d  e c os y st e m s  w er e  s c ar c el y  st u di e d  ( N a y ar et  al. ,  2 0 0 4;  B o y d et  al. ,  2 0 0 5; 

Pri n g a ult et al. , 2 0 1 6), e v e n l e s s usi n g N G S t e c h ni q u e s ( W a n g et al. , 2 0 1 5; Qi a n et al. , 2 0 1 7). 

T hi s st u d y w a s p erf or m e d i n a m ulti c o nt a mi n at e d c o a st al  ar e a, T o ul o n B a y, w hi c h pr e s e nt s 

f ar  wi d er  c o nt a mi n ati o n  gr a di e nt s  t h a n  n at ur al  e n vir o n m e nt al  gr a di e nts.  B y  c o m bi ni n g 

s e a w at er  p h y si c o c h e mi c al  a n d  g e o c h e mi c al  a n al y s e s  wit h  p att er ns  of  b a ct eri o pl a n kt o n 
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di v ersit y  a n d  pr e di ct e d  f u n cti o ns,  w e  pr o vi d e  a n  i n n o v ati v e  i nsi g ht  i nt o  b a ct eri o pl a n kt o n 

e c ol o g y all o wi n g t o b ett er u n d erst a n d h o w tr a c e m et al s c o ul d s h a p e c o m m u niti e s.  

 

 

Fi g ur e I V- 6 H e at m a p b as e d o n t h e m ai n K E G G p at h w a ys pr e di ct e d at t h e diff er e nt s a m pli n g sit e s. Fr e q u e n ci e s of 
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of t h e M e dit err a n e a n S e a ( M orl e y et al. , 1 9 9 7) i ndi c at e d si g nifi c a nt a nt hr o p o g e ni c i n p ut s t h at 

c o ul d b e attri b ut e d t o n u m er o us r e c e nt ( e. g . l ar g e b o at tr affi c, h ar b o ur a cti viti es, a ntif o uli n g 

c o ati n g s) ( T ur n er, 2 0 1 0)  a n d hi st ori c al e v e nts ( 2 n d  W orl d W ar) ( T e s si er et al. , 2 0 1 1). T h us, w e 

h y p ot h e si z e d a p ot e nti al eff e ct of tr a c e m et al s o n t h e b a ct eri o pl a n kt o n c o m m u niti e s.  

A s  pr e vi o usl y  r e p ort e d  i n  c o a st al  w at ers ( N a y ar et  al. ,  2 0 0 4;  C ar o p po et  al. ,  2 0 0 6; 

Pri n g a ult et al. , 2 0 1 6), b a ct eri o pl a n kt o n w a s m or e a b u n d a nt i n t h e m ost c o nt a mi n at e d z o n e s 

( MI S a n d 6 e xt) t h a n i n t h e u n c o nt a mi n at e d sit e 4 1 p. B a ct eri a h a v e b e e n r e p ort e d t o h a v e a 

wi d e r a n g e of m et al d et o xifi c ati o n or r e si st a n c e m e c h a ni s m s b y s e q u e st eri n g, e x cl u di n g or 

pr e ci pit ati n g m et als ( Ni e s, 1 9 9 9). T h e hi g h er a b u n d a n c e i n c o nt a mi n at e d sit e s c o ul d t h er ef or e 

s u g g est t h at t h e c o m m u nit y is w ell a d a pt e d. M or e o v er, bi o a v ail a bilit y of tr a c e m et al s c o ul d 

al s o c o ntri b ut e t o e x pl ai n t h e a bs e n c e of b a ct eri o pl a n kt o n a b u n d a n c e d e cr e a s e i n t h e m ost 

c o nt a mi n at e d sit e s i n t er m of a b u n d a n c e. Tr a c e m et al s bi o a v ail a bilit y is str o n gl y c o ntr oll e d b y 

t h e pr e s e n c e of di s s ol v e d or g a ni c li g a n d, e s p e ci all y i n m ari n e w at ers ( L o ui s, G ar ni er, L en o bl e, 

O m a n o vi c, et al. , 2 0 0 9; Br ul a n d et al. , 2 0 1 3). W e c o nsi d er e d h er e D O C c o n c e ntr ati o ns a n d t h e 

di s s ol v e d fr a cti o n of tr a c e m et al s, w hi c h i s cl os er t o t h e bi o a v ail a bl e fr a cti o n t h a n t h e t ot al 

c o n c e ntr ati o n ( P a q ui n et al. , 2 0 0 2; Ci n dri ć et al. , 2 0 1 7) a n d c o ns e q u e ntl y all o w a m or e r eli a bl e 

a s s es s m e nt of t h eir r ol e s. N e v ert h el e ss, w e n eit h er e v al u at e d t h e s p e ci a ti o n of t h e m ai n tr a c e 

m et al s n or D O C c o m p ositi o n i n t hi s st u d y. M or e w or k will b e t h us n e e d e d t o st at e a b o ut t h e 

r e s p e cti v e  c o ntri b uti o ns  of  bi o a v ail a bilit y  m o d ul ati o n  a n d  c o m m u nit y  a d a pt ati o n  i n  t h e 

b a ct eri al a b u n d a n c e i n cr e a s e i n T o ul o n B a y.  

W hil e  b a ct e ri o pl a n kt o n  di v ersit y  di d  n ot  s h o w  a n y  si g nifi c a nt  tr e n d  al o n g  t h e 

c o nt a mi n ati o n  gr a di e nt,  t h e  c o m m u nit y  ri c h n e s s  ( C h a o 1  i n d e x)  w a s  s h o w n  t o  d e cr e a s e 

pr o gr e s si v el y fr o m t h e u n c o nt a mi n at e d sit e ( 4 1 p) t o w ar ds t h e m ost c o nt a mi n at e d sit e s ( MI S 

a n d  6 e xt).  A  si m il ar  p att er n  w a s  o bs er v e d  i n  S o ut h– E a st er n  A ustr ali a  i n  m et al - a n d  P A H -

c o nt a mi n at e d  s e di m e nt s  ( S u n et  al. ,  2 0 1 2) a s  w ell  as  i n  c o nt a mi n at e d  s e di m e nt s  i n  t h e 

N ort h er n  A dri ati c  S e a ( K orl e vi ć et  al. ,  2 0 1 5).  T hi s  m a y  b e  i nt er pr et e d  i n  li g ht  of  cl a s si s 

di st ur b a n c e t h e or y t h at pr e di ct t h at i n hi g hl y di st ur b e d e c os y st e m s, ri c h n e s s w o ul d d e cr e a s e 

a n d a f e w s p e ci e s w o ul d d o mi n at e ( Alli s o n a n d M arti n y, 2 0 0 8; O d u m, 2 0 1 3). A s a m att er of 

f a ct, s e nsiti v e s p e ci es ar e e x p e ct e d t o b e l ost w h er e a s t ol er a nt s p e ci es b e n efit fr o m e m pt yi n g 

e c ol o gi c al  ni c h e s ( Atl as et  al. ,  2 0 1 5).  T h us,  t h e  m ulti-c o nt a mi n ati o n  a p p e ar e d  t o  h a v e 

di sr u pti v e eff e ct o n t h e al p h a di v ersit y of t h e b a ct eri o pl a n kt o n c o m m u niti e s . 
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Gill a n et  al.   (2 0 0 5)  d e m o nstr at e d  t h at  al p h a -di v ersit y  al o n e  i s  a  p o or  i n di c at or  of 

e c os y st e m str e s s i n c hr o ni c all y p oll ut e d s yst e ms, a s t h e pr olif er ati o n of n e w t ol er a nt s p e ci e s 

c a n l e a d t o a r e c o v er y of t h e di v ersit y. A s i n m a n y c o a st al sit es, mi cr o bi al as s e m bl a g es i n o ur 

st u d y  w er e  d o mi n at e d  b y  a  f e w  f a mili e s Fl a v o b a ct eri a c e a e ,  S A R 1 1  S urf a c e  1  cl a d e, 

R h o d o b a ct er a c e a e ,  S A R 1 1 6  cl a d e, S y n e c h o c o c c u s  F a mil y I  a n d Mi cr o b a ct eri a c e a e .  T hi s  is  a 

c or e of g e n er ali st f a mili e s i n m ari n e s e a w at er a n d it s m e m b ers h a v e b e e n f o u n d a b u n d a nt i n 

n u m er o us ot h er m ari n e c o a st al st u di e s ( C h o w et al. , 2 0 1 3; Cr a m et al. , 2 0 1 5). D e s pit e o v er all 

si mil ariti es, B C C w a s str o n gl y aff e ct e d  b y tr a c e m et al c o nt a mi n ati o n, t h e fi v e s a m pli n g sit e s 

cl e arl y e x hi bit e d di sti n ct mi cr o bi al c o m m u nit y’s str u ct ur e s, al o n g l o w -t o-hi g h c o nt a mi n ati o n 

c o nti n u u m.  T hi s  o bs er v ati o n  i s  al s o  i n  a gr e e m e nt  wit h  t h e  dist ur b a n c e  h y p ot h e si s,  a s 

di s c us s e d f or al p h a di v ersi t y, a n d t e n ds t o c o m pl e m e nt pr e vi o us o bs er v ati o ns of t h e str u ct ur al 

r ol e of c o nt a mi n a nt s f or b a ct eri o pl a n kt o n i n ot h er c o a st al ar e a s ( Pri n g a ult et al. , 2 0 1 6; G o ni-

Urri z a et al. , 2 0 1 8; W a n g et al. , 2 0 1 8). 

T h e  u n c o nt a mi n at e d  sit e  ( 4 1 p)  w a s  c h ar a ct eri z e d  b y  hi g h er  r el ati v e  a b u n d a n c e s  of 

O M 1  cl a d e  ( A ci di mi c r o bii a),  S A R 1 1,  Ri c k ett si al e s,  R hi z o bi al es  a n d  R h o d o b a ct er a c e a e 

( Al p h a pr ot e o b a ct eri a),  T hi ot hri c h a c e a e  ( G a m m a pr ot e o b a ct eri a)  a n d S y n e c h o c o c c u s  

( C y a n o b a ct eri a). C orr e s p o n di n gl y, a n u m b er of pr e vi o us w or k s r e p ort e d t h at S y n e c h o c o c c u s  

w er e s e nsiti v e t o hi g h t r a c e m et al l e v el s ( C a ssi er-C h a u v at a n d C h a u v at, 2 0 1 4; C o cl et et al. , 

2 0 1 8) . A d diti o n all y, S A R 1 1, Ri c k ett si al es, R hi z o bi al e s a n d S y n e c h o c o c c u s  ar e w ell k n o w n t o b e 

c h ar a ct eri sti c of m ari n e z o n e s a w a y fr o m a nt hr o p o g e ni c i nfl u e n c e ( Gil b ert et al. , 2 0 0 9, 2 0 1 2; 

F u hr m a n et al. , 2 0 1 5). 

T h e  m ost  c o nt a mi n at e d  sit e s  ( MI S  a n d  6 e xt)  w er e  e nri c h e d  i n C a n di d at u s  A q uil u n a  

( A cti n o b a ct eri a), F or m o s a  a n d T e n a ci b a c ul u m  ( Fl a v o b a ct erii a)  a s  w ell  a s  o n e  fr o m 

S p hi n g o b a ct eri al e s  N S 1 1 -1 2  m ari n e  gr o u p  ( B a ct er oi d et e s).  N et w or k s  a n al y sis  s h o w e d  al s o 

t h at Pl a n kt o m ari n a  ( Al p h a pr ot e o b a ct eri a),  H y dr o g e n o p hil a c e a e ( B et a pr ot e o b a ct eri a)  a n d 

H ali e c e a e  ( G a m m a pr ot e o b a ct eri a)  w er e  p ositi v el y  as s o ci at e d  wit h  c o nt a mi n a nt s,  i n 

a gr e e m e nt wit h t h e distri b uti o n of t h e s e gr o u ps al o n g t h e c o nt a mi n ati o n gr a di e nt. Pr e vi o us 

st u di e s i n fr e s h w at er or m ari n e s e di m e nt r e p ort e d t h at H y dr o g e n o p hil a c e a e  a n d C a n di d at u s 

A q uil u n a  ( Mi cr o b a ct eri a c e a e) w er e  p ositi v el y  c orr el at e d  t o  hi g h  tr a c e  c o nt a mi n a nt  l e v el s 

( A c ost a-G o nz ál e z et  al. ,  2 0 1 3;  G arri s et  al. ,  2 0 1 8).  T h e  i n cr e a s e  of  A cti n o b a ct erii a  a n d 

B et a pr ot e o b a ct eri a i n t h e  m ost c o nt a mi n at e d sit e w a s n ot u n e x p e ct e d, a s t h e y ar e wi d el y 

r e c o g ni z e d t o pl a y a k e y r ol e i n oil d e gr a d ati o n ( A c ost a-G o nz ál e z et al. , 2 0 1 3) a n d h e a v y m et al s 
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tr a nsf or m ati o n,  e s p e ci ally,  i n  t h e  c a s e  of  n utri e nt  e nri c h m e nt s ( G arri s et  al. ,  2 0 1 8). 

Mi cr o b a ct eri a c e a e  ( A cti n o b a ct eri a)  w er e  wi d el y  r e p ort e d  a s  m e m b ers  of  hi g hl y  c o p p er -

p oll ut e d s e di m e nt ( B e s a ur y et al. , 2 0 1 4) or Z n -p oll ut e d fr e s h w at er ( Ni et al. , 2 0 1 6). ( Al b arr a cí n 

et al. , 2 0 1 0) h a v e s h o w n t h at A cti n o b a ct eri a m e m b ers i s ol at e d fr o m c o p p er -c o nt a mi n at e d 

s e di m e nt  ar e  a bl e  t o  si g nifi c a ntl y  di mi nis h  t h e  bi o a v ail a bl e  c o p p er  t hr o u g h o ut 

bi o a c c u m ul ati o n. M e m b ers of t h e B a ct er oi d et e s m e m b ers, e s p e ci all y Fl a v o b a ct eri a  f a mili es 

ar e al s o k n o w n t o r e pr e s e nt o n e of t h e m ost a b u n d a nt gr o u ps of b a ct eri a i n c o a st al ar e a s, 

e s p e ci all y i n c o n t a mi n at e d sit es d u e t o t h eir a bilit y t o t ol er at e t o xi c eff e ct s of c ert ai n m et al s 

( S u n et al. , 2 0 1 3; K orl e vi ć et al. , 2 0 1 5). T h e B a ct er oi d et e s N S 1 1 – 1 2 m ari n e gr o u p h a v e b e e n 

d et e ct e d m ai nl y i n m ari n e h a bit at s ( M e ziti et al. , 2 0 1 5), u nf ort u n at el y wit h o ut cl e ar e c ol o gi c al 

i m pli c ati o ns.  At  a  fi n er  s c al e,  f or  m ost  of  cl ust ers,  m e m b ers  of  b ot h  Al p h a pr ot e o b a ct eria 

( m ai nl y S A R 1 1) a n d B a ct er oi d et e s ( m ai nl y Fl a v o b a ct erii a ) gr o u ps d e s cri b e a b o v e, e x hi bit t h e 

hi g h e st  n u m b er  of  e d g e s  wit h  hi g h  l e v el  of  c o n n e cti o ns  wit hi n  e a c h  gr o u p  i n  t h e  n et w or k 

a n al y si s. T h e s e i m p ort a nt fi n di n g s di s pl a y t h at Al p h a pr ot e o b a ct eri a w o ul d hi g hl y i nfl u e n c e 

t h e  f u n cti o ni n g  of  l o w  c o nt a mi n at e d  sit e  w hil e  B a ct er oi d et e s  w o ul d  hi g hl y  i nfl u e n c e  t h e 

f u n cti o ni n g of c o nt a mi n at e d z o n e s. 

M ost  of  st u di e s  o n  b a ct eri o pl a n kt o n  c o m m u niti e s  h a v e  f o c us e d  o n  c o m m u nit y 

di v ersit y  a n d  c o m p ositi o n  r e s p o ns e s  t o  p er t ur b ati o n (J effri e s et  al. ,  2 0 1 6).  T h e  eff e ct  of 

c h e mi c al  c o nt a mi n ati o ns o n b a ct eri al c o m m u nit y f u n cti o n aliti es h a v e o nl y b e e n i n v e sti g at e d 

i n fr e s h w at er e c os y st e m s ( Sj öst e dt et al. , 2 0 1 8; W a n g et al. , 2 0 1 8). I n a hi g hl y p oll ut e d ar e a 

s u c h a s  T o ul o n B a y, t h e f u n cti o n al st a bilit y of mi cr o bi al c o m m u niti e s c o ul d  b e c h all e n g e d. 

M aj or  pr e di ct e d  b a ct eri al  f u n cti o ns  i n cl u di n g  t h os e  n e c e s s ar y  t o  b a si c  m et a b olis m s  w er e 

c o ns er v e d  a cr os s  t h e  c h e mi c al  gr a di e nt.  F u n cti o n al  r e c o v er y  o c c urr e d  b e c a us e  of  s p e ci e s 

r e pl a c e m e nt or c h a n g e i n r el ati v e a b u n d a n c e of t a x a, i. e. f u n cti o n all y r e d u n d a nt r ar e s p e ci e s 

c o ul d  b e c o m e  a b u n d a nt  i n  r e s p o ns e  t o  t h e  c o nt a mi n ati o ns.  T his  i s  i n  a gr e e m e nt  wit h  t h e 

r e pl a c e m e nt s c e n ari o ( C o mt e a n d D el Gi or gi o, 2 0 1 1), a n d pr e vi o us fi n di n g s s h o wi n g t h at t h e 

r ar e  bi os p h er e  i s  a n  i m p ort a nt  r e s er v oir  f or  r e cr uit m e nt  of  b a ct eri al  t a x a  d uri n g 

e n vir o n m e nt al c h a n g e ( Sj öst e dt et al. , 2 0 1 2; C o mt e et al. , 2 0 1 4). H o w e v er, b ot h a d e cr e a s e i n 

s o m e  criti c al  f u n cti o ns  ( c ell  gr o wt h  a n d  d e at h  or  e n er g y  m et a b oli s m)  a n d  a n  i n c r e a s e  i n 

f u n cti o ns  a s s o ci at e d  t o  m ulti pl e  str e ss  r e sist a n c e  (e. g.  x e n o bi oti c  bi o d e gr a d ati o n  a n d 

m et a b oli s m,  si g n ali n g  m ol e c ul e s  a n d  i nt er a cti o ns,  s e c o n d ar y  m et a b olit e s  m et a b olis m) 

r e m ar k a bl y e x hi bit e d t h at b a ct eri al c o m m u niti e s i n t h e m ost p oll ut e d sit es d e v el o p e d s p e cifi c 
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f u n cti o ns t o f a c e t h eir e n vir o n m e nt. A s t h e sit e s ar e n ot p h y si c all y s e p ar at e d, t h er e w a s n o 

di s c o nti n uit y  i n  b ot h  c o m m u niti e s  a n d  f u n cti o ns  b ut  a  cl e ar  gr a di e nt  of  t h e  r el ati v e 

c o m p o n e nt s t hr o u g h o ut t h e m et al gr a di e nt. M et al c o nt a mi n at e d  e n vir o n m e nt s w er e s h o w n 

t o  e x ert  a  hi g h  s el e cti v e  pr e s s ur e  t o w ar ds  t h e  tr a nsf er  of  s e v er al  g e n e s,  d e v el o pi n g  t h us 

r e si st a n c e a g ai nst hi g h m et al c o n c e ntr ati o ns ( A z ar b a d et al. , 2 0 1 6). O nl y t w o fi el d st u di es o n 

l o n g-t er m  m et al  p oll ut e d  ar e a s  h a v e  s h o w n  s hift s  i n  mi cr o bi al  c o m m u nit y  str u ct ur e  a n d 

f u n cti o ns or i n cr e a s e d o c c urr e n c e of r e si st a n c e g e n e s t h at h a v e m a d e mi cr o bi al c o m m u niti e s 

r e si st a nt  t o  t o xi c  m et als  c o n c e ntr ati o ns ( H e m m e et al. , 2 0 1 0; K a n g et al. , 2 0 1 3). H o w e v er, 

b ot h t a x o n o mi c affili ati o n of m et al -s p e cifi c m et a b oli c tr aits a n d t h e c urr e ntl y a v ail a bl e K E G G 

d at a b a s e  ar e  i ns uffi ci e nt  t o  v ali d at e  t h e  h y p ot h e sis  t h at  h e a v y  m et al  str e ss  i s  a  k e y 

e n vir o n m e nt al f a ct or s h a pi n g t h e f u n cti o n of mi cr o bi al c o m m u niti e s.  

 

I V. 2. 5. 2. I m pli c ati o n r e g ar di n g ot h er s l o c al s el e cti v e pr e s s ur e s 

Alt h o u g h  tr a c e  m et al  gr a di e nt  s e e m e d  t o  b e  t h e  m ai n  dri v er  of  t h e  b a ct eri o pl a n kt o n 

c o m m u nit y f e at ur e s, ot h er l o c al s el e cti v e pr e s s ur e s c o ul d e x pl ai n a si g n ifi c a nt pr o p orti o n of 

t h eir v ari a n c e. I n d e e d, b a ct eri o pl a n kt o n c o m m u niti es i n c o a st al ar e a s gr e atl y v ar y i n s p a c e 

b e c a us e of s h ar p gr a di e nt s i n s ali nit y, n utri e nt s, d e pt h, a m o n g ot h er pr o p erti e s ( F u hr m a n et 

al. , 2 0 0 6; Gil b ert et al. , 2 0 0 9; F ort u n at o et al. , 2 0 1 1). 

A v er y si mil ar tr e n d c o ul d h a v e b e e n o bs er v e d if D O M q u a ntit y or q u alit y v ari e d a n d 

b e c a m e m or e l a bil e i n t h e m ost c o nt a mi n at e d sit es. I n d e e d, a n i n cr e a s e i n D O M l a bilit y oft e n 

l e a ds t o t h e d e v el o p m e nt of a c o pi otr o p hi c r e s p o ns e of t h e b a ct eri al c o m m u nit y, s el e cti n g a 

li mit e d  n u m b er  of  b a ct eri al  t a x a  a n d  t e m p or aril y  r e d u ci n g  mi cr o bi al  di v ersit y ( N el s o n  a n d 

W e ar,  2 0 1 4;  P e dl er et  al. ,  2 0 1 4).  T h e  v ari ati o n  p artiti o ni n g  p erf or m e d  i n  o ur  st u d y  i s  i n 

a gr e e m e nt wit h t hi s h y p ot h e si s, si n c e D O C a p p e ar e d a s o n e of t h e m ost i nfl u e nt dri v ers of 

c o m m u nit y str u ct ur e v ari ati o ns. T h us, or g a ni c m att er s p ati o -t e m p or al d y n a mi cs c o ul d i n d e e d 

b e a n i m p ort a nt dri v er of mi cr o bi al c o m m u niti e s i n T o ul o n B a y. H o w e v er, a c c or di n g t o t h e 

lit er at ur e, o nl y a p art of t h e b a ct eri al t a x a si g nifi c a ntl y e nri c h e d i n t h e m ost c o nt a mi n at e d 

sit es of T o ul o n B a y i s k n o w n a s c o pi otr o p h. I n d e e d, w hil e O M 6 0 ( N O R 5) cl a d e ( H ali e a c e a e), 

C a n di d at u s A q uil u n a  ( Mi cr o b a ct eri a c e a e) a n d Pl a n kt o m ari n a  ( R h o d o b a ct er al e s) ar e k n o w n t o 

b e n efit fr o m l a bil e D O M ( Y a n et al. , 2 0 0 9; S pri n g et al. , 2 0 1 5), Al p h a pr ot e o b a ct eri a m e m b er s 

( S A R 1 1  a n d  A E G E A N-1 6 9  m ari n e  gr o u p)  a n d  B a ct er oi d et e s  ( B al n e ol a  a n d A q ui b a ct er )  ar e 
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r at h er k n o w n a s oli g otr o p hi c gr o u ps ( Cr a m et al. , 2 0 1 5; Si pl er et al. , 2 0 1 7). C o pi otr o p hs ar e 

e x p e ct e d  t o  o ut c o m p et e  oli g otr o p hs,  s o  t h e  f a ct  t h at  pr e s e n c e  of  gr o u ps  i d e ntifi e d  as 

c o pi otr o p hs s u g g e st t h at e a c h h a s c a pi t ali z e d o n r e d u c e d c o m p etiti o n f oll o wi n g tr a c e m et al 

c o nt a mi n ati o n. T a k e n t o g et h er, all t h e s e ar g u m e nt s p oi nt  o ut t h e m aj or a n d pr e d o mi n a nt 

i nfl u e n c e of t h e m ulti c o nt a mi n ati o n gr a di e nt o n mi cr o bi al di v ersit y a n d r e pr e s e nt a si g nifi c a nt 

d e m o nstr ati o n of t h e  p ot e nti al i nfl u e n c e of h u m a n a cti viti e s o n m ari n e mi cr o bi al lif e. Si n c e 

w e  o nl y  c o nsi d er e d  i n or g a ni c  c o nt a mi n a nt s,  w e  c a n n ot  r ul e  o ut  t h e  p ot e nti al  i nfl u e n c e  of 

or g a ni c c o nt a mi n a nt s s u c h a s P A H, P C B S or  or g a n o m et al s w hi c h w er e alr e a d y m e a s ur e d i n 

t h e s e dim e nt of T o ul o n B a y ( Mi s s o n et al. , 2 0 1 6). 

Or g a ni c c o nt a mi n a nt s a s p ol y ar o m ati c h y dr o c ar b o ns c o ul d e x pl ai n e d m or e pr e ci s el y 

t h e di stri b uti o n of O T Us ( Qi a n et al. , 2 0 1 7). T hi s h y p ot h e si s c o ul d b e c o nfir m e d b y t h e str o n g 

e nri c h m e nt  i n  x e n o bi oti cs  bi o d e gr a d ati o n  a n d  m et a b oli s m,  c ar b o h y dr at e  m et a b oli s m  a n d 

m et a b oli s m  of  t er p e n oi ds  a n d  p ol y k eti d es  i n  t h e  hi g h e st  c o nt a mi n at e d  sit es.  N a p ht h al e n e 

d e gr a d ati o n, b e nz o at e a n d a mi n o b e nz o at e bi o d e gr a d ati o n w er e f o u n d t o b e hi g h er i n t h e 

m ost c o nt a mi n at e d z o n e s a n d i s c o nsi st e nt wit h t h e fi n di n g of pr e vi o us s t u di e s ( W a n g et al. , 

2 0 1 8) . 

Fi n all y,  a n ot h er  stri ki n g  r e s ult  i s  t h at  t h e  m ulti c o nt a mi n ati o n  gr a di e nt  i n  t h e  w at er 

c ol u m n of T o ul o n B a y r e pr e s e nt e d a si g nifi c a nt p ert ur b ati o n, aff e cti n g mi cr o bi al di v e rsit y all 

al o n g  o ur  s ur v e y.  T hi s  o bs er v ati o n  diff ers  fr o m  w h at  w a s  o bs er v e d  pr e vi o usl y  i n  s urf a c e 

s e di m e nt  of  T o ul o n  B a y ( Mi s s o n et  al. ,  2 0 1 6),  s u g g e sti n g  t h at  t h e  c o nt e m p or ar y 

c o nt a mi n ati o n  i n  t h e  w at er  aff e ct s  m or e  str o n gl y  mi cr o bi al  c o m m u niti e s  t h at  t h e  l ar g e 

hi st ori c al  c o nt a mi n ati o n  tr a p p e d  i n  t h e  s e di m e nt.  S u c h  diff er e n c e  c o ul d  b e  li n k e d  t o  t h e 

pr o b a bl y hi g h er di s p ers al r at e i n t h e w at er c ol u m n t h a n i n t h e s e di m e nt, i. e. 3. 4 d a ys f or a 

t otal r e n e w al of t h e w at er of T o ul o n B a y ( D ufr e s n e et al. , 2 0 1 4). T h us, t hi s hi g h er di s p ers al 

r at e  c o ul d  t e n d  t o  r e d u c e  t h e  a d a pti v e  a biliti es  of  b a ct eri o pl a n kt o n,  l e a di n g  t o  a  hi g h er 

s e nsiti vit y t o c o nt a mi n ati o n w h e n c o m p ar e d t o t h e l o n g er -t er m st a bilit y of t h e s e di m e nt. 

 

I V. 2. 5. 3. Bi oti c i nt er a cti o n s a s e vi d e n c e s of i n dir e ct eff e ct s of tr a c e m et al s  

T h e n et w or k i n di c e s ( B C a n d C C) a n d l ar g e n u m b er s of n o d e s ( 1 7 9) a n d e d g e s ( 1 6 6 4) b et w e e n 

t a x a  i n  o ur  n et w or k  a n al y si s  s u g g e st  t h at  S A R 1 1,  R h o d o b a ct er a c e a e,  S y n e c h o c o c c us,  a n d 

Mi cr o b a ct eri a c e a e pl a y a k e y r ol e i n T o ul o n B a y s e a w at er. D es pit e s o m e c o n n e cti o ns b et w e e n 
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O T Us  a n d  tr a c e  m et al s,  t h er e  w er e  f ar  m or e  n u m er o us  c o n n e ct i o ns  a m o n g  O T Us.  T hi s 

s u g g est s t h at tr a c e m et al s si g nifi c a ntl y i nfl u e n c e t h e d y n a mi cs of o nl y a f e w mi cr o bi al gr o u ps, 

a n d c o ul d r at h er i nfl u e n c e i n dir e ctl y, vi a bi oti c i nt er a cti o ns, t h e w h ol e c o m m u nit y i n T o ul o n 

B a y s e a w at er. C o m m u nit y str u ct ur e i s k n o w n t o b e i nfl u e n c e d b y i nt er a cti o n a m o n g s p e ci e s 

( Li m a-m e n d e z et  al. ,  2 0 1 5).  S o m e  of  t h e s e  i nt er a cti o ns  c o ul d  b e  c o o p er ati v e  i nt ers p e cifi c 

i nt er a cti o ns ( Eil er et al. , 20 1 1; C h o w et al. , 2 0 1 3) or c o m p etiti v e i nt er a cti o ns ( i. e. c o m p etiti o n, 

ni c h e  p artiti o ni n g,  gr a zi n g  or  p ar a siti s m) ( F u hr m a n et  al. ,  2 0 0 8;  B er dj e b et  al. ,  2 0 1 8) i n  a 

m ultis p e ci e s c o m m u nit y.  

K e y st o n e O T Us pl a y i m p ort a nt r ol e s i n t h e r e g ul ati o n of n et w or k i nt er a cti o ns ( Wri g ht 

et al. , 2 0 1 2) a n d t h eir l os s m a y i n cr e a s e a c o m m u nit y’ s v ul n er a bilit y t o p ert ur b ati o n. T h us, t h e 

str o n g d e cli n e of Al p h a pr ot e o b a ct eri al a n d C y a n o b a ct eri al k e y st o n e O T Us, e s p e ci all y, al o n g 

t h e tr a c e m et al c o nt a mi n ati o n gr a di e nt c o ul d h a v e i n dir e ct eff e ct o n t h e B C C b y m o dif yi n g 

bi oti c  i nt er a cti o ns  a n d  f a v or  o p p ort u ni st  or  t ol er a nt  t a x a ( L a w e s et  al. ,  2 0 1 6).  T hi s  i s  i n 

a gr e e m e nt wit h c o m m u nit y t ur n o v er a n d t h e d e v el o p m e nt of c o pi otr o p hi c g r o u ps hi g hli g ht e d 

a b o v e.  

A d diti o n all y, i n n et w or k a n al ysi s, p ositi v e c orr el ati o n b et w e e n o n t h e o n e h a n d pi c o - 

a n d n a n o p h yt o pl a n kt o n a b u n d a n c e s, a s w ell a s c hl or o p h yll a, a n d o n t h e ot h er h a n d tr a c e 

m et al s  c o n c e ntr ati o ns  d e s cri b e  p ot e nti al  c o n diti o ns  t h at  m a y  f a v or  s p e cifi c  gr o u ps  of 

b a ct eri o pl a n kt o n.  I n d e e d, F u hr m a n et  al.   (2 0 1 5)  e x pl ai n e d  t h at  w e e kl y  ti m es c al e  i s 

a p pr o pri at e  f or  st u d yi n g  b a ct eri al  d y n a mi cs  as s o ci at e d  wit h  p h yt o pl a n kt o n,  w hi c h  h a v e  a 

dir e ct i nfl u e n c e o n t h e c o m p ositi o n of b a ct eri al c o m m u niti e s vi a cr os s -f e e di n g i nt er a cti o ns or 

t h e  eff e ct  of  t o xi ns,  a s  w ell  as  i n dir e ct  i nfl u e n c e  (e. g.  o x y g e n  d e pl eti o n).  P h yt o pl a n kt o n 

s u c c e s si o n m a y i nfl u e n c e t h e d y n a mi cs of t h e b a ct eri o pl a n kt o n c o m m u nit y, as diff er e n c e s i n 

t h e  p h yt o pl a n kt o n  str u ct ur e  l e a d  t o  diff er e n c e s  i n  q u a ntit y  a n d  q u alit y  of  e x u d e d  or g a ni c 

m att er  t h at  c a n  b e  us e d  b y  t h e  b a ct eri al  c o m m u nit y  f or  gr o wt h ( G o ni-Urri z a et  al. ,  2 0 1 8). 

C o ns e q u e ntl y, eff e cts of p oll ut a nt s o n p h yt o pl a n kt o n or b a ct eri o pl a n kt o n mi g ht h a v e i n dir e ct 

c o ns e q u e n c e s  f or  t h e  c o u nt er p art,  d e p e n d i n g  o n  t h e  p os si bl e  i nt er a cti o ns  b et w e e n  b ot h 

c o m p art m e nt s.  
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I V. 2. 6. C o n cl u si o n  

I n  s u m m ar y,  T o ul o n  B a y  off er e d  a  r e m ar k a bl e  st u d y  ar e a  all o wi n g  t o  a d dr e s s  tr a c e  m et al 

m ulti c o nt a mi n ati o n i m p a ct s o n pr o k ar y oti c c o m m u nit y s h a pi n g t hr o u g h o ut c o ntr a st e d b ut 

c o n n e ct e d s it e s. W h er e tr a c e m et al c o nt a mi n ati o n i n cr e a s e d, b a ct eri o pl a n kt o n a b u n d a n c e 

w a s hi g h er t o g et h er wit h a r e d u cti o n of o nl y c o m m u nit y ri c h n e s s. S e a w at er c o nt a mi n ati o n 

i n d u c e d  si g nifi c a nt  b a ct eri o pl a n kt o n  c o m m u niti es  s hifts,  wit h  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  ( S A R 1 1, 

Ri c k ettsi al e s, R hi z o bi al e s a n d R h o d o b a ct er a c e a e) a n d S y n e c h o c o c c u s  d o mi n a n c e w h er e tr a c e 

m et al  c o n c e ntr ati o ns  w er e  t h e  l o w e st,  w h er e a s  Fl a v o b a ct eri a,  B et a pr ot e o b a ct eri a 

( H y dr o g e n o p hil a c e a e)  a n d  G a m m a pr ot e o b a ct eri a  ( H ali e c e a e),  e s p e ci all y  i n cl u di n g 

c o pi otr o p h i c  or g a ni s m s,  d o mi n at e d  i n  hi g hl y  c o nt a mi n at e d  sit e s.  I n  a d diti o n,  t hi s  st u d y 

s h o w e d  t h at  h u m a n -i n d u c e d  di st ur b a n c e s  c a n  h a v e  a n  eff e ct  o n  pr e di ct e d  f u n cti o n al 

p ot e nti al of m ari n e c o a st al b a ct eri o pl a n kt o n, a n d t h at t h e r e s p o ns e c a n diff er a c c or di n g t o 

t h e t y p e of f u n cti o ns. H o w e v er, o bs er v e d f u n cti o n al r e d u n d a n c y l e a d t o t hi n k t h at t h e eff e ct 

of  tr a c e  m et al s  c o ul d  b e  c o m pl e x,  hi g hl y  c o nt e xt -d e p e n d e nt  a n d  d e p e n di n g  o n  bi oti c 

i nt er a cti o ns. W hil e o ur r e s ult s pr o vi d e a b ett er u n d erst a n di n g of a nt hr o p o g e ni c i nflu e n c e o n 

c o a st al e c os y st e m s a n d t h e r e s p o ns e of mi cr o bi al c o m m u niti e s, f ut ur e st u di e s ar e n e e d e d t o 

el u ci d at e t h e c o ntri b uti o n of D O C, p h yt o pl a n kt o n -b a ct eri a s p e cifi c i nt er a cti o ns a n d or g a ni c 

p oll ut a nt s o n b a ct eri o pl a n kt o n c o m m u niti e s i n T o ul o n B a y.  

 

A c k n o wl e d g e m e nt s  

T hi s  st u d y  w as  s u p p ort e d  b y  P R E V E N T  r e s e ar c h  pr o gr a m  (f u n d e d  b y  T o ul o n  U ni v ersit y, 

T o ul o n -Pr o v e n c e -M é dit err a n é e ( T P M) a n d t h e C o ns eil D é p art e m e nt al d u V ar). C. C o cl et P h D 

w a s f u n d e d b y t h e Pr o v e n c e -Al p e s -C ôt e d’ A z ur r e gi o n a n d s u p p ort e d b y T P M.  T h e a ut h ors 

wi s h t o t h a n k t h e Fr e n c h N a v y a n d t h e L A S E M f or di vi n g a n d s a m pli n g a s si st a n c e, Dr. G. C uli oli 

( M A PI E M, T o ul o n, Fr a n c e) a n d L. F a vr e ( M A PI E M, T o ul o n, Fr a n c e) f or s a m pli n g a n d s a m pl e 

tr e at m e nt a s si st a n c e. T h e a ut h ors d e cl ar e t h at t h e y h a v e n o co nfli ct of i nt er e st.  
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I V. 3. C o n cl u si o n d u c h a pitr e  

D a ns c e c h a pitr e, l’i m p a ct d e l a c o nt a mi n ati o n e n E T M s ur l’ a b o n d a n c e et l a str u ct ur e d e s 

pr o c ar y ot e s h ét ér otr o p h e s et a ut otr o p h e s ( b a ct éri e s et ar c h é e s) d a ns l a c ol o n n e d’ e a u d a ns 

l a r a d e d e T o ul o n p ar c yt o m étri e e n fl u x et p ar s é q u e n ç a g e Ill u mi n a Mis e q a ét é ét u di é . P o ur 

c e f air e, l e s c o n c e ntr ati o ns e n E T M o nt ét é m es ur é e s c h a q u e s e m ai n e p e n d a nt 1 m oi s (J ui n 

2 0 1 5) s ur 5 sit e s l e l o n g d u gr a di e nt d e m ulti c o nt a mi n ati o n e n E T M.  

L e s  r é s ult ats  pr é s e nt é s  d a ns  c e  c h a pitr e  o nt  p er mi s  d e  c o nfir m er  l a  pr é s e n c e  d u 

gr a di e nt d e c o nt a mi n ati o n m ulti pl e e n E T M, a v e c tr è s p e u d e v ari ati o ns d e s c o n c e ntr ati o ns et 

d e di stri b uti o n d e s c o nt a mi n a nt s ét u di és à l’ é c h ell e d’ u n m oi s. C o m m e d éj à m o ntr é d a ns l e 

c h a pitr e pr é c é d e nt, l’ a b o n d a n c e d e s pr o c ar y ot e s h ét ér otr o p h e s ét ait pl us i m p ort a nt e d a ns 

l e s  z o n e s  f ort e m e nt  c o nt a mi n é e s.  L a  v al e ur  aj o ut é e  d e  c ett e  ét u d e  p ar  r a p p ort  a u x  d e u x 

pr é c é d e nt e s  a  ét é  l’ a n al ys e  d e  l a  di v ersit é  p h yl o g é n éti q u e  d e  c e s  c o m m u n a ut é s.  Ai nsi,  a u 

c o ntr air e  d e  l’ a b o n d a n c e,  l a  ri c h e s s e  t a x o n o mi q u e  d e s  c o m m u n a ut é s  d e  pr o c ar y ot e s 

pl a n ct o ni q u e s ét ait pl us f ai bl e d a ns l es z o n e s c o nt a mi n é e s. L a c o nt a mi n ati o n e n E T M s’ est 

a us si  r é v él é e  êtr e  u n  f a ct e ur  m aj e ur  str u ct ur a nt  l a  c o m p ositi o n  et  l es  f o n cti o ns  d e s 

c o m m u n a ut é s pr é s e nt e s e n s urf a c e et a u f o n d d e l a c ol o n n e d’ e a u d a ns l a r a d e d e T o ul o n. L a 

pr o p orti o n  d e  c ert ai ns  gr o u p e s  t a x o n o mi q u e s,  n ot a m m e nt  affili é s  à  l’ or dr e  d e s 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a ( S A R 1 1, Ri c k ett si al e s, R hi z o bi al e s, a n d R h o d o b a ct er a c e a e) et à l a f a mill e 

d e s S y n e c h o c o c c u s  F a mil y I ét é pl us f ai bl e d a ns l es z o n e s c o nt a mi n é e s q u e d a ns l e s z o n e s p e u 

c o nt a mi n é e s. E n r e v a n c h e, l a pr o p orti o n d e gr o u p e s affili és à l’ or dr e d e s Fl a v o b a ct erii a, d e s 

B et a pr ot e o b a ct eri a et d e s G a m m a pr ot e o b a ct eri a ét ai e nt pl us i m p ort a nt e d a ns l e s z o n e s o ù 

l a c o nt a mi n ati o n ét ait m a xi m al e. C e s pr e mi ers r é s ult at s d e di v ersit é t a x o n o mi q u e o nt m o ntr é 

u n eff et dir e ct d e l a c o nt a mi n ati o n e n E T M s s ur l e s c o m m u n a ut é s d e b a ct éri o pl a n ct o n.  

T o ut ef oi s, l’ a n al y s e e n r é s e a u x d e c o -o c c urr e n c e a m o ntr é d e s r el ati o ns f ort e s e ntr e 

t a x a m ais a us si e ntr e l e b a ct éri o pl a n ct o n et l’ ultr a p h yt o pl a n ct o n. C e c o u pl a g e e ntr e c e s d e u x 

c o m p arti m e nt s  a  p er mi s  d e  m ettr e  e n  é vi d e n c e  u n  eff et  i n dir e ct  d e s  E T M s  s ur  l e 

b a ct éri o pl a n ct o n.  E n  eff et,  l a  t o xi cit é  d e s  E T M s  vis - à-vi s  d u  c o m p arti m e nt 

ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e a p u e ntr ai n er u n e li b ér ati o n d e M O D et f a v ori s er c ert ai ns gr o u p e s 

d e b a ct éri o pl a n ct o n. Ai nsi, l e d é v el o p p e m e nt d e gr o u p e s p o u v a nt êtr e c o nsi d ér é s c o m m e d e s 

c o pi otr o p h e s a ét é o bs er v é d a ns  l e s z o n e s c o nt a mi n é e s d e l a r a d e d e T o ul o n, pl us c o m p étitifs 
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q u e l e s gr o u p e s oli g otr o p h e s et , d’ u n e c ert ai n e m a ni èr e, et tir a nt d e c e f ait a v a nt a g e d e l a 

c o nt a mi n ati o n e n E T M. E nfi n, il e st i nt ér e ss a nt d e n ot er i ci q u e l e s ar c h é e s ét ai e nt tr ès p e u 

r e pr é s e nt é e s  d a ns  l e s  é c h a ntill o ns  d’ e a u,  q u el  q u e  s oit  l e  sit e.  D ur a nt  t o ut e  l’ a n al y s e ,  l e s 

ar c h é e s o nt  ét é  c o nsi d ér é e s  c o m m e f ai s a nt p arti e d e l a fr a cti o n d e s O T Us r ar e s  ( <  1 %  d e s 

s é q u e n c e s t ot al es). Ai nsi, il n’ a p a s ét é p os si bl e d e c o n cl ur e s ur l’i m p a ct d’ u n e c o nt a mi n ati o n 

m ulti pl e e n E T M s s ur c e g r o u p e. 

Fi n al e m e nt,  c ett e  ét u d e  a  a us si  p er mi s  d’ ét u di er  l’i m p a ct  d’ u n e  c o nt a mi n ati o n 

m ulti pl e  e n  E T M s  s ur  l a  di v ersit é  f o n cti o n n ell e  d e  c o m m u n a ut é s  d e  b a ct éri o pl a n ct o n. L a 

c o nt a mi n ati o n a  e u  u n  i m p a ct  n é g atif  s ur  c ert ai n e s  f o n cti o ns,  n ot a m m e nt  li é e s  a u x 

m é c a ni s m e s  d e  d éf e ns e  c o ntr e  u n e  p ert ur b ati o n  ( i. e. d é gr a d ati o n  d e s  x é n o bi oti q u e s). 

C e p e n d a nt, u n c ert ai n d e gr é d e r é sili e n c e f o n cti o n n ell e d a ns l e s z o n e s c o nt a mi n é e s  a p u êtr e 

mi s e n é vi d e n c e . Il e st n é c e s s air e d e r e st er m e s ur é à l a l u mi èr e d e c e s r é s ult at s c ar l e s o util s 

d e  pr é di cti o ns  f o n cti o n n ell e s  r e st e nt  tr ès  r é c e nt s  et  l e s  b a s e s  d e  d o n n é e s  n e  s o nt  p a s 

e x h a usti v e s ,  n ot a m m e nt  e n  c e  q ui  c o n c er n e  l e s  f o n cti o ns  e n  li e n  a v e c  u n e  r é si st a n c e  a u x 

E T M s.  

C ett e  ét u d e  a  t o ut  d e  m ê m e  p er mi s  d e  m ettr e  e n  é vi d e n c e  u n li e n  e ntr e  l a 

m ulti c o nt a mi n ati o n e n E T M et l’ a b o n d a n c e, l a ri c h e s s e, l a c o m p ositi o n et l es f o n cti o ns d e s 

c o m m u n a ut é s d e  pr o c ar y ot e s pl a n ct o ni q u e s. T o ut ef oi s, l a c o m pl e xit é d u mili e u n at ur el n e 

p er m et p a s d e c o n cl ur e s ur l’i nfl u e n c e r el ati v e d e s E T M s p ar r a p p ort a u x a utr e s c o n diti o ns 

e n vir o n n e m e nt al e s.  Il  a p p ar ait  n é c e ss air e  d’a p pr of o n dir  l e s  r é s ult ats  o bt e n us  à  l’ ai d e 

d’ e x p éri m e nt ati o n e n l a b or at oir e. L e f o n cti o n n e m e nt d e s or g a ni s m es att a c h é s à u n e s urf a c e 

( c o m p arti m e nt bi ofil m) s e m bl e a us si tr è s diff ér e nt d u f o n cti o n n e m e nt d e s c o m m u n a ut é s d e 

l a c ol o n n e d’ e a u, n ot a m m e nt e n m ati èr e d e r é p o ns e à u n str e s s, d e q u el q u e  n at ur e q u e c e 

s oit.  D e  pl us,  l es  ét u d e s  d e  l’i m p a ct  d’ u n e  c o nt a mi n ati o n  e n  E T M  s ur  u n e  c o m m u n a ut é 

c o m pl e x e d e bi ofil m e n mili e u m ari n c ôti er n at u r el s o nt i n e xi st a nt es. C’ e st d a ns c ett e o pti q u e 

q u e  l e  c h a pitr e  V  pr é s e nt er a  l’ a n al ys e  d e s  c o m m u n a ut é s  d e  pr o c ar y ot e s  att a c h é s  à  u n e 

s urf a c e i m m er g é e ( bi ofil m) l e l o n g d u gr a di e nt d e m ulti c o nt a mi n ati o n. C ett e ét u d e e st b a s é e 

s ur l a m ê m e c a m p a g n e d e t err ai n  q u e c ell e d é crit e d a ns c e c h a pitr e.  
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C H A PI T R E V.  I N F L U E N C E D E L A M U L TI C O N T A MI N A TI O N E N E T M D E L’ E A U 

S U R  L A  D E N SI T É  E T  L A  DI V E R SI T É  G É N È TI Q U E  D E S  C O M M U N A U T É S  D E 

P R O C A R Y O T E S D A N S L E S BI O FI L M S  

V. 1.  I ntr o d u cti o n d u c h a pitr e

D a ns l e c h a pitr e pr é c é d e nt, l e s r el ati o ns e ntr e u n e m ulti c o nt a mi n ati o n e n E T M d a ns l a r a d e 

d e T o ul o n et l’ a b o n d a n c e et l a str u ct ur e d e s c o m m u n a ut é s d e pr o c ar y ot e s d a ns l a c ol o n n e 

d’ e a u  o nt ét é pr é s e nt é s . D a ns u n e pr o bl é m ati q u e e n vir o n n e m e nt al e pl us l ar g e, c e c h a pitr e s e 

f o c ali s er a s ur l e s r el ati o ns e ntr e l a c o nt a mi n ati o n e n E T M et l e s pr o c ar y ot e s h ét ér otr o p h e s 

( b a ct éri e s et ar c h é e s) et a ut otr o p h e s ( c y a n o b a ct éri e s) d a ns d e s bi ofil m s f or m é s e n s urf a c e et 

a u f o n d d e l a c ol o n n e d’ e a u d e l a r a d e d e T o ul o n. L e s r el ati o ns e ntr e l e s c o m m u n a ut é s d u 

c o m p arti m e nt  pl a n ct o ni q u e  et  d u  c o m p arti m e nt  bi ofil m  d a ns c e  c o nt e xt e  d e  f ort e 

c o nt a mi n ati o n m ét alli q u e  o nt ét é ét u di é . S’il a ét é pl usi e urs f oi s d é m o ntr é q u e l a c o m p ositi o n 

d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s d e c e s d e u x c o m p arti m e nt s ét ait diff ér e nt e, l a c o ntri b uti o n 

d e s  c o m m u n a ut é s  e n vir o n n a nt e s  à  l a  c ol o ni s ati o n  d’ u n  s u p p ort  et  à  l’ ét a blis s e m e nt  d’ u n 

bi ofil m, n ot a m m e nt e n mili e u m ari n c ôti er s o u mi s à d e s p ert ur b ati o ns i m p ort a nt e s r e st e à c e 

j o ur tr è s p e u c o n n u e ( P oll et et al. , 2 0 1 8). D e pl us, l e s eff ets d’ u n e c o nt a mi n ati o n m ét alli q u e 

s ur d e s bi ofil ms n at ur el s c o m pl e x e s o nt é g al e m e nt  tr è s p e u ét é  ét u di é s. L a pr o d u cti o n d’ u n e 

m atri c e  e x o p ol y m èri q u e  et l a str u ct ur ati o n  d a ns  l’ e s p a c e  d e s  bi ofil m s  i n d ui s e nt  d e s 

m é c a ni s m e s d e r é sist a n c e diff ér e nt s d e c e u x utili s é s p ar l e s c o m m u n a ut é s pl a n ct o ni q u e s q ui 

p o urr ai e n t  o c c a si o n n er  u n e  diff ér e n c e  d e  r é p o ns e  a u  m ê m e  gr a di e nt  d e  c o nt a mi n ati o n 

m ulti pl e.  

D a ns c e c o nt e xt e, c e c h a pitr e e st b a s é s ur l a m ê m e ét u d e d e  t err ai n d’ u n m oi s, e n J ui n 

2 0 1 5,  q u e  c ell e  pr é s e nt é e  d a ns  l e  c h a pitr e  pr é c é d e nt. L a d e nsit é  et  l a  str u ct ur e  d e s 

c o m m u n a ut é s d e pr o c ar y ot e s a s s o ci é e s à d e s pl a q u e s e n p ol y c ar b o n at e ( m at éri a u pl a sti q u e 

us u el) i m m er g é e s e n s urf a c e et a u f o n d d e l a c ol o n n e d’ e a u, d ét er mi n é e s p ar q P C R et p ar l a 

t e c h ni q u e  d e  s é q u e n ç a g e  h a ut  d é bit  Ill u mi n a  Mis e q s o nt  pr é s e nt é s .  P o ur  c ett e  ét u d e,  l es 

m ê m e s  v ari a bl e s  e n vir o n n e m e nt al es  q u e  d a ns  l e  c h a pitr e  pr é c é d e nt  o nt  ét é  utili s é es. 

C e p e n d a nt, ell es  o nt  ét é  m e s ur é e s  diff ér e m m e nt  p o ur  mi e u x  a p pr é h e n d er  l e s  q u a ntit é s 
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t ot al e s d’ E T M a u x q u ell e s a ur o nt ét é e x p os é s l es bi ofil m s p e n d a nt l e ur d é v el o p p e m e nt. Ai nsi, 

l e s c o n c e ntr ati o ns e n E T M s o nt d e s v al e urs l a bil e s i nt é gr é e s s ur u n  m oi s p ar d e s c a pt e urs 

p a s sifs d e t y p e D G T. L es pri n ci p a u x o b j e ctifs d e c ett e ét u d e ét ai e nt  : (i) d’ ét u di er l a v ari a bilit é 

s p ati al e d e l a d e nsit é et d e l a str u ct ur e d e s c o m m u n a ut é s d e pr o c ar y ot e s d a ns l e s bi ofil m s l e 

l o n g d u gr a di e nt d e c o nt a mi n ati o n, (ii) d’ i d e ntifi er l e s s o ur c e s p ot e nti ell e s d e pr o c ar y ot e s d e s 

c o m m u n a ut é s e n vir o n n a nt e s c a p a bl e s d e c ol o ni s er l e s s urf a c e s i m m er g é e s et (iii) d e m ettr e 

e n é vi d e n c e l e s f a ct e urs e n vir o n n e m e nt a u x cl é s str u ct ur a nt l e s c o m m u n a ut é s d e bi ofil m.  
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V. 2.  E vi d e n c e  f or  mi cr o bi al  bi ofil m  c o m m u nit y  str u ct uri n g  b y  s e di m e nt 

cl o s e n e s s r at h e r t h a n m ulti c h e mi c al c o nt a mi n ati o n or b a ct eri o pl a n kt o n 

c o m p o siti o n  

 

C ett e p arti e e st pr é s e nt é e s o us l a f or m e d’ u n arti cl e s o u mi s et a ct u ell e m e nt e n r é vi si o n d a ns 

l a  r e v u e E n vir o n m e nt al  Mi cr o bi ol o g y.  L es  r éf ér e n c e s  s o nt  t o ut e s  pr é s e nt e s  d a ns  l a  p arti e 

R éf ér e n c e s à l a fi n d e c e m a n us crit.  

 

Cl é m e nt  C o cl et 1, 2 ,  C é dri c  G ar ni er2 ,  S é b asti e n  D’ O n ofri o2 ,  G a ël  D urri e u2 ,  E mili e  P a s er o3 , 

C hri st o p h e  L e  P o u p o n 2 ,  D ari o  O m a n o vi ć4 ,  J e a n-Ulri c h  M ull ot 5 , B e nj a mi n  Mis s o n 2 a n d  J e a n -

Fr a n ç oi s Bri a n d 1 *  

 

1  U ni v ersit é d e T o ul o n, L a b or at oir e M A PI E M, E A 4 3 2 3, T o ul o n, Fr a n c e, 2 U ni v ersit é d e T o ul o n, 

Ai x M ars eill e U ni v ersit é, C N R S, I R D, M e dit err a n e a n I n stit ut e of O c e a n o gr a p h y ( MI O), U M 1 1 0, 

Fr a n c e, 3 Mi cr o bi a  e n vir o n n e m e nt  O b s er v at oir e O c é a n ol o gi q u e,  A v e n u e Pi err e  F a br e  6 6 6 5 0 

B a n y ul s  s ur  m er  Fr a n c e, 4 R u đ er  B o š k o vi ć  I n stit ut e,  Di vi si o n  f or  M ari n e  a n d  E n vir o n m e nt al 

R e s e ar c h, Bij e ni č k a 5 4, Z a gr e b, Cr o ati a, 4  L A S E M-T o ul o n, B a s e N a v a l e D e T o ul o n, B P 6 1, 8 3 8 0 0 

T o ul o n, Fr a n c e  

 

* : c orr e s p o n di n g a ut h or; e m ail: bri a n d @ u ni v -tl n.fr; t el: 3 3 4 9 4 1 4 6 7 6 0; U ni v ersit é d e T o ul o n, 

M A PI E M, E A 4 3 2 3, T o ul o n, Fr a n c e  

 

Ori gi n alit y -Si g nifi c a n c e St at e m e nt  

T hi s  i s  t o  o ur  k n o wl e d g e,  t h e  first  s p ati o -t e m p or al  st u d y  of  t h e  m ari n e  mi cr o bi al  bi ofil m 

c o m m u nit y  str u ct ur e s  i n  r el ati o n  wit h  a nt hr o p o g e ni c  gr a di e nt s,  s e di m e nt  cl os e n e ss,  a n d 

b a ct eri o pl a n kt o n c o m m u niti e s. O ur r e s ult s s u p p ort t h e h y p ot h e si s t h at b e nt hi c c o m m u niti e s 

pl a y a n e s s e nti al r ol e i n mi cr o bi al c ol o ni z ati o n, e v e n i n a str o n gl y c o nt a mi n at e d ar e a. W e al s o 

d e m o nstr at e d  t h e  li mit e d  i m p a ct  of  str o n g  m et al  c o nt a mi n ati o n  o n  bi ofil m  c o m m u niti e s 

i n di c at e d r e si st a n c e or r e sili e n c e c a p a citi es t o m ulti pl e c h e mi c al str e ss. T hi s h a s i m pli c ati o n 

f or t h e bi of o uli n g i n t h e e n vir o n m e nt a n d t h eir e c o n o mi c i m p a ct s. 

  



  C H A PI T R E V.  

 

2 0 4  

V. 2. 1.  A b str a ct  

A nt hr o p o g e ni c pr e s s ur e a n d s p e cifi c all y m et alli c p oll ut a nt s m a y disr u pt mi cr o bi al e c os y st e ms 

i n c o a st al ar e a s, i n cl u di n g pl a n kt o ni c or bi ofil m c o m m u niti e s. T hi s st u d y ai m e d at d et er mi ni n g 

t h e p o orl y st u di e d i m p a ct s of c h e mi c al p oll ut a nt s o n m ari n e mi cr o bi al bi ofil m c o m m u nit y. W e 

c o m p ar e d  s u c h  i nfl u e n c e  t o  t h e  c o ntri b uti o n  of  pl a n kt o ni c  mi cr o or g a ni s m s  t o  t h e  bi ofil m 

c o m m u nit y  c o m p ositi o n  c o m bi ni n g  t a x o n o mi c  bi o m ar k er  a n d  n et w or k  a n al y si s.  I n ert  P C 

pl at e s  w er e  i m m ers e d  f or  o n e  m o nt h  at  fi v e  sit es  i n  T o ul o n  B a y  ( N ort h -W e st er n 

M e dit err a n e a n S e a) al o n g m ulti -el e m e nt al c h e mi c al gr a di e nt s, at b ot h t h e s urf a c e a n d b ott o m 

of t h e w at er c ol u m n. S e a w at er w a s s a m pl e d  w e e kl y d uri n g o n e m o nt h f or b ot h c h e mi c al a n d 

Ill u mi n a s e q u e n ci n g of 1 6 S r R N A g e n e a m pli c o ns. Bi ofil m s w er e s a m pl e d aft er o n e m o nt h of 

i m m ersi o n. T h e hi g hl y di v ersifi e d bi ofil m d e m o nstr at e d si g nifi c a nt di ssi mil ariti es a c c or di n g t o 

d e pt h, w h at e v er t h e sit e , wit h b ott o m bi ofil m s e nri c h e d i n g e n er a r e p ort e d a s k e y m e m b er s 

of s e di m e nt s. T his s u g g est s t h at t a x a fr o m b e nt hi c c o m m u niti e s m a y pl a y a n es s e nti al r ol e i n 

b ott o m s urf a c e c ol o ni z ati o n, e v e n i n a str o n gl y c o nt a mi n at e d ar e a. C o n v ers el y t o pl a n kt o ni c 

c o m m u niti e s, t h e o v er all li mit e d i m p a ct of c h e mi c al c o nt a mi n ati o n o n bi ofil m c o m m u niti e s 

i n di c at e d r e si st a n c e or r e sili e n c e c a p a citi es t o m ulti pl e c h e mi c al str e ss. 
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V. 2. 2.  I ntr o d u cti o n 

M ari n e mi cr o bi al bi ofil m s ar e di v ersifi e d mi cr o or g a ni s m s e m b e d d e d i n a s elf -pr o d u c e d m atri x 

of  e xtr a c ell ul ar  p ol y m eri c  s u bst a n c e s  t h at  a d h er e  t o  a  s u bstr at e.  S urf a c e  c ol o ni z ati o n  b y 

mi cr o b e s i n m ari n e e n vir o n m e nt pr o vi d e n u m er o us a d v a nt a g e s t o t h e s e or g a ni s m s i n cl u di n g 

gr e at er  a c c e s s  t o  n utriti o n al  r e s o ur c e s,  e n h a n c e d  or g a ni s m  i nt er a cti o ns,  a n d  gr e at er 

e n vir o n m e nt al st a bilit y ( C ost ert o n, 1 9 9 5; D e c h o, 2 0 0 0; M c D o u g al d et al. , 2 0 1 1; S alt a et al. , 

2 0 1 3;  D a n g  a n d  L o v ell,  2 0 1 6) .  Es p e ci all y,  bi ofil m  c o nstit ut e s  a  m aj or  b a ct eri al  lif est yl e 

hi g hli g hti n g  t h e  e c ol o gi c al  s u c c e ss  of  bi ofil m s  as  h a bit at  f or m e rs ( Fl e m mi n g et  al. ,  2 0 1 6) 

H o w e v er,  bi ofil m s  al s o  c o ntri b ut e  t o  d el et eri o us  eff e ct s  b y  r e d u ci n g  h y dr o d y n a mi c 

p erf or m a n c e a n d i n cr e a si n g f u el c o ns u m pti o n w h e n c ol o ni zi n g s hi p h ull s ( S c h ult z et al. , 2 0 1 1) 

or pr o m oti n g t h e c orr osi o n of m et alli c str u ct ur e s li k e off -s h or e pl atf or m s or m ari n e r e n e w a bl e 

f a ciliti es ( P aï ss é et al. , 2 0 1 3; Ki p a n d V e e n, 2 0 1 5; M a cl e o d et al. , 2 0 1 6). T h e y ar e al s o a ct ors 

of pl a sti c c ol o ni z ati o n a n d p ot e nti all y d e gr a d ati o n a s k e y m e m b ers of t h e pl a sti s p h er e, w hi c h 

b e c o m e s a pr o mi n e nt m ari n e e n vir o n m e nt al is s u e  ( Z ettl er et al. , 2 0 1 3; D e br o a s et al. , 2 0 1 7; 

D us s u d et al. , 2 0 1 8; O b er b e c k m a n n et a l., 2 0 1 8). I n t hi s c o nt e xt, i m pr o vi n g o ur k n o wl e d g e 

a b o ut mi cr o bi al bi ofil m c o m m u nit y str u ct ur e, e c ol o g y a n d f u n cti o ni n g i n c o a st al e c os y st e m s 

c o ul d  l e a d  t o  a  b ett er  u n d erst a n di n g  of  t h e  r e s p o ns e  a n d  a d a pt ati o n  of  r el at e d 

mi cr o or g a ni s m s  t o  e n vir o n m e nt al  s tr e s s e s,  t h us  c o ntri b uti n g  t o  m a n a g e  m or e  effi ci e ntl y 

e c ol o gi c al ri s k a n d e c o n o mi c h a z ar ds.  

A s  tr a nsiti o n al  z o n e s  b et w e e n  t err e stri al,  ri v eri n e,  a n d  m ari n e  e c os y st e m s,  c o a st al 

e c os y st e ms  pr e s e nt  n at ur all y  str o n g  s p ati al  h et er o g e n eit y  i n  p h y si c o -c h e mi c al  c o n diti o ns. 

B a ct eri al  c o m m u niti e s  of  n at ur al  bi ofil m s  w er e  r e p ort e d  t o  b e  dir e ctl y  dri v e n  b y  t h eir 

e c os y st e m  f e at ur e s  s u c h  a s s ali nit y, t e m p er at ur e ( L a u et  al. ,  2 0 0 5),  ti d al  l e v el ( Qi a n et  al. , 

2 0 0 3) , di s s ol v e d o x y g e n ( N o c k er et al. , 2 0 0 7), n utri e nt s ( L a w e s et al. , 2 0 1 6) or s u bstr at a ( C hi u 

et al. , 2 0 0 7). N at ur al bi ofilm s f or m e d u n d er diff er e nt e n vir o n m e nt al c o n diti o ns c o ul d v ar y i n 

t h eir d e nsit y, m or p h ol o g y, a s w ell as di v ersit y a n d p h yl o g e n eti c str u ct ur e ( G hi gli o n e et al. , 

2 0 0 9;  O b er b e c k m a n n et  al. ,  2 01 8) .  I n  a d diti o n,  d u e  t o  si g nifi c a nt  ur b a n  a n d  i n d ustri al 

d e v el o p m e nt i n c o a st al ar e a s, t h e s e e c os y st e m s ar e e x p os e d t o a di v ersit y of a nt hr o p o g e ni c 

di st ur b a n c e s a cti n g a s l o c al p ot e nti all y s el e cti v e pr e s s ur e s ( H al p er n et al. , 2 0 0 8). C h e mi c al 

c o nt a mi n ati o n,  a n d  e s p e ci all y  tr a c e  m et al  c o nt a mi n ati o n  h a s  n o w  b e e n  d e m o nstr at e d  t o 

o c c ur fr e q u e ntl y i n a nt hr o pi z e d c o a st al ar e a s ( B o y d et al. , 2 0 0 5; T h e M er m e x Gr o u p et al. , 
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2 0 1 1;  L af a bri e et  al. ,  2 0 1 3). B e c a us e  mi cr o bi al  bi ofil m  c o m m u niti e s  w er e  s h o w n  t o  b e 

i nfl u e n c e d b y s o m e l o c al e n vir o n m e nt al c o n diti o ns ( L e e et al. , 2 0 1 4; Bri a n d et al. , 2 0 1 7), t h e y 

c o ul d al s o b e si g nifi c a ntl y aff e ct e d b y c h e mi c al c o nt a mi n a nt s e n c o u nt er e d i n c o a st al s e a w at er 

a n d  s e di m e nt.  T hi s  c o ul d  e x pl ai n  w h y  c o nt a mi n at e d  ar e a s  oft e n  pr e s e nt  di v er g e nt  bi ofil m  

c o m m u nit y  c o m p ositi o n,  c o m p ar e d  t o  u n c o nt a mi n at e d  ar e a s  ( W e bst er  a n d  N e gri,  2 0 0 6; 

Bri a n d et al. , 2 01 2; M c Elr o y et al. , 2 0 1 6; P oll et et al. , 2 0 1 8). A m o n g c h e mi c al c o nt a mi n a nt s, 

m ulti pl e  tr a c e  m et alli c  c o nt a mi n ati o ns  h a v e  b e e n  d e m o nstr at e d  t o  c o ntri b ut e  i n  s h a pi n g 

mi cr o bi al  c o m m u nit y’ s  str u ct ur e  i n h a biti n g  s e v er al  e n vir o n m e nt s  i n cl u di n g  fr e s h w at er 

( A g ui n a g a et al. , 2 0 1 8), s e a w at er ( W e bst er a n d N e gri, 2 0 0 6; S h e e b a et al. , 2 0 1 7; C o cl et et al. , 

2 0 1 9) , fr e s h w at er s e di m e nt ( G o u g h a n d St a hl, 2 0 1 1; Ni et al. , 2 0 1 6; Mi a o et al. , 2 0 1 9) a n d 

m ari n e s e di m e nt ( Q u er o et al. , 2 0 1 5; Mi s s o n et al. , 2 0 1 6). H o w e v er, r el ati o ns hi ps b et w e e n 

n at ur al a n d c o m p l e x m ari n e bi ofil m o n o n e h a n d, a n d tr a c e m et al c o nt a mi n ati o n o n t h e ot h er 

h a n d, r e m ai ns t o b e d et er mi n e d.  

K e y mi cr o bi al i nt er a cti o ns a s c o o p er ati o n a n d c o m p etiti o n or m e c h a ni s m s i n cl u di n g 

i ntr a s p e ci e s  a n d  i nt ers p e ci e s  c o m m u ni c ati o n  h a v e  al s o  b e e n  i d e ntifie d  a s  criti c al  f or  t h e 

mi cr o bi al bi ofil m c o m m u nit y ( D a n g a n d L o v ell, 2 0 1 6). I n a d diti o n t o i nt ers p e ci e s r el ati o ns hi ps 

i nsi d e t h e bi ofil m, mi cr o bi al c o m m u niti e s i n ot h er s urr o u n di n g c o m p art m e nt s li k e s e a w at er 

or  s e di m e nt  c a n  gr e atl y  i nfl u e n c e  t h e  f or m ati o n  a n d  t h e  d e v el o p m e nt  of  n at ur al  m ari n e 

bi ofil m.  S e v er al  st u di es  o n  st ai nl e ss  st e el,  p ol y c ar b o n at e,  a n d  gl a s s  s urf a c e s  i n di c at e  t h at 

artifi ci al s urf a c e s ar e c ol o ni z e d b y a s u bs et of t h e t ot al di v ersit y of mi cr o or g a ni s m s i n h a biti n g 

t h e s urr o u n di n g s e a w at er ( D a n g a n d L o v ell, 2 0 0 2 a, 2 0 0 2 b; J o n e s et al. , 2 0 0 7; L e e et al. , 2 0 0 8). 

W hil e b a ct eri o pl a n kt o ni c a n d bi ofil m c o m m u niti es ar e r e g ul arl y r e p ort e d t o b e di s si mil ar, t h e 

a ct u al  r el ati v e  r ol e  of  pl a n kt o ni c  a n d  b e nt hi c  c o m m u niti e s  o n  bi ofil m  f or m ati o n  r e m ai ns 

l ar g el y  u n k n o w n.  Si n c e  pl a n kt o ni c  a n d  b e nt hi c  c o m m u niti e s  r e s p o n d  r a pi dl y  t o  c h a n gi n g 

e n vir o n m e nt al c o n diti o ns ( D us s u d et al. , 2 0 1 8; O b er b e c k m a n n et al. , 2 0 1 8), w e h y p ot h e si z e d 

t h at  s p ati al  h et er o g e n eit y  of  s urr o u n di n g  mi cr o bi al  c o m m u niti e s  s er vi n g  a s  i n o c ul u m  f or 

bi ofil m s al o n g a c h e mi c al c o nt a mi n ati o n gr a di e nt c o ul d l e a d t o a si mil ar s p ati al tr e n d i n bi ofil m 

c o m m u nit y c o m p ositi o n.  

I n t hi s st u d y, w e us e d 1 6 S r R N A g e n e s e q u e n ci n g t o i n v e sti g at e t h e pr o k ar y oti c bi ofil m 

c o m m u niti e s f or m e d o n i n ert P C pl at e s a n d c oll e ct e d fr o m fi v e sit es at t h e s urf a c e a n d b ott o m 

of t h e s e a w at er c ol u m n, al o n g t h e c h e mi c al c o nt a mi n ati o n gr a di e nt i n t h e T o ul o n B a y ( N W 

M e dit err a n e a n  S e a).  O ur  ai m s  w er e  t o  (i)  c h ar a ct eri z e  p att er ns  of  bi ofil m  mi cr o bi al 
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c o m m u niti e s  al o n g  t h e  w at er  c o l u m n  a n d  a cr os s  e n vir o n m e nt al  gr a di e nt s  i n  t h e  b a y,  (ii) 

i d e ntif y p ot e nti al s o ur c e s of pr o k ar y oti c s urf a c e c ol o ni z ers i n t h e s urr o u n di n g c o m m u niti e s, 

a n d (iii) i d e ntif y k e y e n vir o n m e nt al dri v ers a n d u n d erst a n d h o w t h e y li n k t o mi cr o bi al bi ofil m 

c o m m u nit y s tr u ct ur e. 

 

V. 2. 3.  E x p eri m e nt al Pr o c e d ur e s  

V. 2. 3. 1.  I m m er si o n sit e s, e x p eri m e nt al d e si g n a n d s a m pl e c oll e cti o n 

T h e fi v e i m m ersi o n sit e s ( i. e. 4 1 p, Pt 1 5, Pt 1 2, MI S a n d 6 e xt) w er e l o c at e d t hr o u g h o ut t h e s e mi -

e n cl os e d T o ul o n B a y ( N ort h -W e st er n M e dit err a n e a n S e a, Fr a n c e), fr o m  t h e e ntr a n c e of t h e 

b a y  t o  t h e  n ort h -w e st er n  a nt hr o pi z e d  ar e a  ( Fi g ur e V- 1 ).  A  d e s cri pti o n  of  s a m pl e’ s 

c h ar a ct eri sti cs c a n b e f o u n d i n  T a bl e D - 1. 

P ol y c ar b o n at e w a s c h os e n a s a c o m m o n pl a sti c s u bstr at e f o u n d i n s e a w at er. P C pl at e s 

w er e pr e vi o usl y s a n d bl ast e d t o pr o m ot e mi cr o bi al a d h e si o n. All pl at es h a v e b e e n i m m ers e d 

i n t h e fi v e sit e s at t h e s urf a c e ( 1 m d e pt h) a n d t h e b ott o m ( 1 m a b o v e s e di m e nt) of t h e w at er 

c ol u m n, o v er a p e ri o d of o n e m o nt h, fr o m J u n e 1 st t o J u n e 2 9t h, 2 0 1 5. At t h e e n d of i m m ersi o n 

( 2 8 d a y s), P C pl at e bi ofil m s a m pl e s w er e c oll e ct e d a n d w a s h e d wit h st eril e artifi ci al s e a w at er. 

Bi ofil m s a m pl es w er e c oll e ct e d b y s cr a pi n g i n d i vi d u all y t hr e e pl at e s of 2 5 c m2  at e v er y sit e ( n 

= 3 0), pl a c e d u pri g ht i n st eril e cr y ot u b e s, a n d st or e d fr oz e n at -8 0° C f or l at er a n al y si s ( Bri a n d 

et al. , 2 0 1 7). A d diti o n all y, s e a w at er s a m pl e s ( 1 L) w er e c oll e ct e d fr o m e a c h i m m ersi o n sit e, at 

b ot h s urf a c e a n d b ott o m of w at er c ol u m n, e v er y  w e e k o v er t h e o n e -m o nt h e x p eri m e nt ( n = 

5 0), a s d e s cri b e d i n C o cl et et al.  (2 0 1 9) . 
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V. 2. 3. 2.  E n vir o n m e nt al m e a s ur e m e nt s  

F or e a c h s a m pli n g sit e a n d d e pt h, w at er t e m p er at ur e (° C), s ali nit y, dis s ol v e d o x y g e n ( m g. L - 1 

a n d  %)  a n d  c hl or o p h yll  a  ( µ g. L - 1)  w er e  m e a s ur e d  o n  sit e  usi n g m ulti -p ar a m et er  pr o b e 

( H y dr ol a b  D S 5,  O T T).  N utri e nt s  ( D O C, N O #
$ , P O &

# $ )  a n d  di s s ol v e d  tr a c e  m et al  w er e  als o 

a n al y z e d  a s  d et ail e d  i n C o cl et et  al.   (2 0 1 8,  2 0 1 9) .  A d diti o n all y,  l a bil e  tr a c e  m et al s 

c o n c e ntr ati o ns, c o nsi d er e d t o b e m or e r e pr e s e nt ati v e fr o m t h e bi o a v ail a bl e fr a cti o n ( C aill at 

et al. , 2 0 1 4; H a n et al. , 2 0 1 4; Ki m et al. , 2 0 1 6), w er e a s s es s e d at e v er y s a m pli n g sit e a n d d e pt h 

usi n g t hr e e p a s si v e s a m pl ers ( diff usi v e gr a di e nt s i n t hi n -fil m s – D G T) i m m ers e d f or t h e w h ol e 

s ur v e y ( n = 3 0). D G T d e vi c e s, s a m pl e pr e p ar ati o n a n d a n al yti c al m et h o ds f or m ulti -el e m e nt 

a n al y si s i n D G T el u at e s w er e d e s cri b e d i n Ci n dri ć et al.  (2 0 1 7)  a n d ar e s u m m ari z e d i n  A N N E X E 

D. 

 

V. 2. 3. 3.  D N A e xtr a cti o n, 1 6 S r R N A g e n e a m pli c o n s e q u e n ci n g a n d q u a ntifi c ati o n  

Bi ofil m  m at eri als  w er e  e x tr a ct e d  usi n g  t h e P o w er Bi ofil m â   D N A  is ol ati o n  Kit  ( Qi a g e n) 

f oll o wi n g t h e s u p pli er’ s i nstr u cti o ns. 

T h e 1 6 S r R N A g e n e V 4 -V 5 r e gi o n w a s a m plifi e d wit h pri m ers 5 1 5 F -Y/ 9 2 6 R ( P ar a d a et 

al. ,  2 0 1 6).  T h e  P C R  r e a cti o n  ( 5 0  μL)  c o nt ai n e d  2 5  μ L  of  2 X  G o T a q â   L o n g  P C R  M a st er  Mi x 

( Pr o m e g a), 1 μ M of e a c h pri m er 5 1 5 F-Y / 9 2 6 R, a n d a p pr o xi m at el y 2 n g of D N A. T h e f oll o wi n g 

t h er m al  c y cli n g  s c h e m e  w a s  us e d:  i niti al  d e n at ur ati o n  at  9 5° C  f or  5  mi n,  3 0  c y cl e s  of 

d e n at ur ati o n at 9 5° C f or 4 5 s, a n n e ali n g at 5 0° C f or 1 mi n, f oll o w e d b y e xt e nsi o n at 7 2° C f or 1 

mi n. T h e fi n al e xt e nsi o n w a s c arri e d o ut at 7 2° C f or 1 0 mi n. P C R pr o d u ct s w er e c h e c k e d o n a 

1. 5 % a g ar os e g el. N o a m plifi c ati o n w a s yi el d e d f or n e g ati v e c o ntr ol s c o nsi sti n g i n t h e r e a cti o n 

mi xt ur e wit h Milli Q w at er a s t e m pl at e. A m pli c o ns w er e t h e n p air e d -e n d s e q u e n c e d ( 2 x 2 5 0 

b p)  wit h  a n  Ill u mi n a  Mi S e q  s e q u e n c er  b y  t h e  G e T - P L a G e  pl at ef or m  ( C a st a n et-T ol os a n, 

F R A N C E).  

Q u a ntifi c ati o n of 1 6 S r R N A g e n e w a s p erf or m e d b y q P C R  usi n g pri m ers B A C 3 3 8f/ 5 1 5 R 

( B orr el et al. , 2 0 1 2). A m plifi c ati o n r e a cti o ns w er e p erf or m e d i n tri pli c at e i n a Li g ht C y cl er 4 8 0 

th er m o c y cl er ( Qi a g e n) wit h G o T a q â  S y br Gr e e n m a st er mi x ( Pr o m e g a) i n a fi n al v ol u m e of 1 0 

μl c o nt ai ni n g 0. 2 5 μ M of e a c h pri m er a n d 2 n g of D N A. S eri al 1 0 -f ol d dil uti o ns of a li n e ari z e d 

r e c o m bi n a nt pl a s mi d r a n gi n g fr o m 1 0 7 t o 1 0 2 c o pi e s w er e als o a m plifi e d i n d u pli c at e i n e a c h 
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q P C R r u n t o pr o d u c e a st a n d ar d c ur v e us e d f or d et er mi ni n g 1 6r R N A g e n e c o p y n u m b er i n t h e 

s a m pl e s. 

 

V. 2. 3. 4.  Bi oi nf or m ati c a n al y si s  

F or w ar d a n d r e v ers e r e a ds w er e m er g e d usi n g P E A R 0. 9. 8 wit h d ef a ult o pti o ns (J. Z h a n g et al. , 

2 0 1 4) . R a w s e q u e n c e s w er e a n al yz e d usi n g M a c Qii m e v. 1. 9. 1 s oft w ar e ( C a p or a s o et al. , 2 0 1 0). 

Bri efl y,  b ar c o d e,  pri m er,  s h ort er  s e q u e n c e s  ( < 1 0 0  b p  i n  l e n gt h)  a n d  s e q u e n c e s  wit h 

a m bi g u o us b a s e c all s or h o m o p ol y m er r u ns e x c e e di n g 1 0 b p w er e r e m o v e d. T h e r e m ai ni n g 

s e q u e n c e s  w er e  a s si g n e d  t o  o p er ati o n al  t a x o n o mi c  u nit s  ( O T Us)  a n d  cl ust er e d  at  a  9 7 % 

t hr e s h ol d usi n g U cl ust al g orit h m ( E d g ar, 2 0 1 0), b ot h cl os e d a n d o p e n r ef er e n c e O T U pi c ki n g, 

b a s e d  o n  t h e  SI L V A  (r el e a s e  1 2 8)  d at a b a s e ( Pr u e s s e et  al. ,  2 0 0 7;  Q u a st et  al. ,  2 0 1 3).  L o w 

a b u n d a n c e O T U ( < 0. 0 0 5 %) w er e filt er e d a s r e c o m m e n d e d b y B o k uli c h et al . (2 0 1 3) . S e q u e n c e s 

cl a s sifi e d a s mit o c h o n dri a or c hl or o pl a st w er e r e m o v e d fr o m t h e O T U t a bl e, c orr e s p o n d i n g t o 

6 1 0 O T Us. A t ot al of 2 3 3 1 2 0 r e a ds w er e fi n all y o bt ai n e d r e pr e s e nti n g 1 2  8 7 7 O T Us. O T U t a bl e 

w a s n or m ali z e d b y r a n d o m s u bs a m pli n g t o t h e s m a ll est n u m b er of s e q u e n c e s ( i. e. 5 8 2 8). T h e 

1 6 S  r R N A  g e n e  s e q u e n c e s  h a v e  b e e n  d e p osit e d  i n  t h e  N C BI  S e q u e n c e  R e a d  Ar c hi v e  ( S R A) 

d at a b a s e u n d er Bi o Pr oj e ct I D P RJ N A 5 2 2 3 8 9.  

 

V. 2. 3. 5.  D at a a n al y si s  

All d at a a n al ysis a n d pl ot s w er e d o n e i n R St u di o usi n g t h e c or e di stri b uti o n ( R C or e T e a m, 

2 0 1 7) . D et ail s o n d at a a n al y si s i s gi v e n i n  A N N E X E D . Bri efl y, t h e al p h a di v ersit y w as c al c ul at e d 

i n Qii m e usi n g C h a o 1, e q uit a bilit y, O bs er v e d O T Us, P D w h ol e, S h a n n o n a n d Si m ps o n i n di c e s 

( C a p or a s o et al. , 2 0 1 0). O n e-w a y a n d t w o -w a y A N O V A t e st s a n d p ost -h o c c o m p ari s o ns w er e 

us e d  t o  a s s e s s  diff er e n c e s  b et w e e n  lif est yl e,  s a m pli n g  sit es  a n d  d e pt hs  f or  l a bil e  m et al 

c o n c e ntr ati o ns, al p h a di v ersit y i n di c e s a n d pr o k ar y ot e d e nsiti es. Pri n ci p al c o m p o n e nt a n al y si s 

( P C A) w a s e m pl o y e d t o o bs er v e diff er e n c e i n e n vir o n m e nt al pr ofil e b et w e e n b ot h s a m pli n g 

sit es a n d d e pt hs, usi n g F a ct o Mi n e R p a c k a g e ( L ê et al. , 2 0 0 8). O nl y e n vir o n m e nt al v ari a bl e s 

wit h si g nifi c a nt diff er e n c e ( p <  0. 0 1) w er e fitt e d o n t h e P C A pl ot usi n g e n vfit f u n cti o n ( v e g a n 

p a c k a g e) ( O k s a n e n et al. , 2 0 1 6). N o n m etri c m ulti di m e nsi o n al s c ali n g ( n M D S) or di n ati o n a n d 

Hi er ar c hi c al cl ust eri n g a n al ysis b a s e d o n Br a y -C urti s di s si mil arit y m atri c e s, usi n g t h e v e g a n 
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p a c k a g e, w as us e d t o vis u ali z e t a x o n o mi c c o m m u nit y pr ofil e s. P er m ut ati o n al m ult i pl e a n al ysis 

of  v ari a n c e  ( P E R M A N O V A)  t e st s  w er e  us e d  t o  i d e ntif y  si g nifi c a nt  diff er e n c e s  i n  b a ct eri al 

c o m m u nit y  str u ct ur e  b et w e e n  lif e st yl e,  s a m pli n g  sit es,  a n d  d e pt hs.  T o  i n v e sti g at e  t h e 

r el ati o ns hi ps b et w e e n bi ofil m c o m m u nit y a n d e n vir o n m e nt al v ari a bl es , r e d u n d a n c y a n al y sis 

( R D A)  w a s  p erf or m e d  o n  t h e  gl o b al  c o m m u nit y  usi n g  t h e  v e g a n  p a c k a g e  i n  R  a s  alr e a d y 

d e s cri b e d ( C o cl et et al. , 2 0 1 8, 2 0 1 9). A li n e ar di s cri mi n a nt a n al y si s ( L D A) eff e ct si z e a n al y si s 

( L EfS e) ( S e g at a et al. , 2 0 1 1) w a s us e d t o d et er mi n e si g nifi c a ntl y diff er e nti all y di stri b ut e d O T Us 

b et w e e n  d e pt hs  or  sit e s.  C orr el ati o n  n et w or k s  w er e  g e n er at e d  b y  C o N e T  ( C o o c c urr e n c e 

N et w or k) pl u gi n 1. 1. 1. b et a ( F a ust a n d R a e s, 2 0 1 6). T h e n et w or k s w er e filt er e d b y c orr el ati o n 

m a g nit u d e s <  -0. 8 a n d >  0. 8. T h e n et w or k s w er e v is u aliz e d b y C yt os c a p e 3. 4. 0 ( S h a n n o n et al. , 

2 0 0 3) . K e y st o n e O T Us w er e s el e ct e d usi n g b et w e e n n e s s c e ntr alit y ( B C) > 0. 0 2 a n d cl os e n e s s 

c e ntr alit y ( C C) >  0. 3.  H e at m a ps  w er e  us e d  t o  vi s u ali z e  t h e  S p e ar m a n  c orr el ati o ns  b et w e e n 

bi ofil m  k e yst o n e  O T Us  a n d  e n vir o n m e nt al  v ari a bl e s  g e n er at e d  usi n g  C o m pl e x H e at m a p 

p a c k a g e ( G u et al. , 2 0 1 6). 

 

V. 2. 4.  R e s ult s  

V. 2. 4. 1.  P h y si c al a n d c h e mi c al e n vir o n m e nt al c h ar a ct eri z ati o n of T o ul o n B a y s e a w at er  

T hirt y -t hr e e p h y si c o c h e mi c al e n vir o n m e nt al v ari a bl e s w er e or di n at e d i n a P C A (Fi g ur e V- 2 ) 

a n d a ll r a w v al u e s ar e pr e s e nt e d i n T a bl e D - 2 a n d  T a bl e D - 3. I n t h e P C A, t h e first t w o pri n ci p al 

c o m p o n e nt s e x pl ai n e d 6 4. 4 % of t h e v ari a bilit y i n t h e d at a s et a n d 1 7 e n vir o n m e nt al v ari a bl e s 

w er e si g nifi c a ntl y di s cri mi n a nt s ( e n vfit, p <  0. 0 1). P C 1 w a s m ai nl y i nfl u e n c e d o n t h e o n e h a n d 

b y  tr a c e  m et al  c o nt a mi n a nt s  ( e. g.  di s s ol v e d  a n d  l a bil e  C u,  C d,  P b  a n d  Z n),  w hi c h  w er e 

n e g ati v el y c orr el at e d wit h P C A 1, a n d o n t h e ot h er h a n d b y o c e a ni c tr a c ers ( R b a n d Sr), w hi c h 

s h o w e d a p ositi v e c orr el ati o n wit h t hi s P C. A si g nifi c a nt i n cr e a s e i n b ot h di s cr et e di s s ol v e d a n d 

i nt e gr at e d  D G T-l a bil e  C d,  C u,  P b  a n d  Z n  c o n c e ntr ati o ns  w a s  o bs er v e d  fr o m  t h e 

u n c o nt a mi n at e d  sit e  ( 4 1 p)  t o  e n cl os e d  sit e s  ( MI S  a n d  6 e xt)  i n  t h e  m ost  a nt hr o pi z e d  ar e a 

( A N O V A; p < 0. 0 5) ( T a bl e D - 2). P C 2 w a s n e g ati v el y c orr el at e d wit h di s s ol v e d a n d l a bil e C u 

a n d p ositi v el y c orr el at e d wit h P b, e s p e ci all y. S urf a c e of c o nt a mi n at e d sit es w a s c h ar a ct eri z e d 

b y el e v at e d di ss ol v e d a n d l a bil e C u c o n c e ntr ati o n s w hil e b ott o m w at er w a s c h ar a ct eri z e d b y 

el e v at e d  di ss ol v e d  a n d  l a bil e  P b  c o n c e ntr ati o ns. Di ss ol v e d  a n d  l a bil e  m et al  c o n c e ntr ati o ns 
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w er e str o n gl y p ositi v el y c orr el at e d. T h us, a m o n g t h e 1 7 si g nifi c a nt e n vir o n m e nt al v ari a bl es 

o nl y  l a bil e  m et al  c o n c e ntr ati o ns  ( C d,  C u,  P b,  a n d  Z n)  a n d  t h e  ot h er  si g nifi c a nt  v ari a bl e s 

( Di ss ol v e d B a, B e, Cr, M n, R b, S b, Sr, S ali nit y, a n d T N) w er e us e d i n t h e f oll o wi n g a n al y s es. 

 

V. 2. 4. 2.  Al p h a di v er sit y of pr o k ar y oti c fr a cti o n s 

Ri c h n e s s a n d di v ersit y i n di c es all s h o w e d t h e s a m e tr e n d wit h si g nifi c a ntl y hi g h er v al u e s i n 

bi ofil m  c o m p ar e d  t o  s e a w at er  ( Fi g ur e  D -  1)  ( A N O V A;  p  < 0. 0 5).  I n  bi ofil m  s a m pl e s,  b ot h 

ri c h n e s s  a n d  di v ersit y  i n di c es  w er e  si g nifi c a ntl y  hi g h er  f or  b ott o m  s a m pl e s  c o m p ar e d  t o 

s urf a c e o n e s ( A N O V A; p <  0. 0 5) e x c e pt f or t h e ri c h n e s s a n d P D _ W h ol e at t h e m ost e n cl os e d 

sit e  ( 6 e xt)   (Fi g ur e  D -  2).  A d diti o n all y,  e x c e pt  Si m ps o n  i n d e x,  di v ersit y  a n d  ri c h n e s s  i n di c e s 

diff er e d si g nifi c a ntl y b et w e e n sit es ( A N O V A, p <  0. 0 5) ( Fi g ur e D - 2). B a s e d o n t h e s e i n di c e s, 

l o w e st ri c h n e s s a n d di v ersit y w as f o u n d i n MI S sit e w hil e sit es Pt 1 5 a n d 6 e xt di s pl a y e d t h e 

hi g h e st di v ersit y.  

 

Fi g ur e V- 2 Pri n ci p al c o m p o n e nt a n al y si s b i pl ot of t h e e n vir o n m e nt al v ari a bl e s of s urf a c e a n d b ott o m s e a w at er 

c oll e ct e d at t h e 5 diff er e nt sit e s. C ol or of s y m b ol s d e p e n d o n sit e s a m pli n g.  
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V. 2. 4. 3.  Bi ofil m v er s u s pl a n kt o ni c pr o k ar y oti c c o m m u niti e s 

Alt h o u g h t h e b a ct eri al p h yl a Pr ot e o b a ct eri a, r e pr e s e nti n g 5 8 % a n d 4 9 % of t ot al r e a ds, a n d 

B a ct er oi d et e s, r e pr e s e nti n g 2 7 % a n d 3 1 %, w er e n u m eri c all y d o mi n a nt i n b ot h pl a n kt o ni c a n d 

bi ofil m  c o m m u niti es,  r es p e cti v el y,  s u bst a nti al  diff er e n c e s  i n  c o m m u nit y  c o m p ositi o n 

b et w e e n  lif e st yl es  w er e  o bs er v e d  at  t h e  p h yl u m  l e v el  a n d  b el o w  ( Fi g ur e V- 3 ).  U P G M A 

cl ust eri n g s h o w e d t h at s e a w at er ( cl ust ers I a n d II) a n d bi ofil m ( cl ust ers III t o VII) c o m m u niti e s 

w er e  cl e arl y  di sti n ct,  s h o wi n g  o nl y  2 5 %  of  si mil arit y  ( Br a y -C urti s  i n d e x)  ( Fi g ur e V- 3 ). 

P E R M A N O V A  t e st s  ( T a bl e  D -  4)  c o nfir m e d  t h at  diff er e n c e s  b et w e e n  “lif e st yl e s ”  w er e 

si g nifi c a nt a n d e v e n gr e at er t h a n t h e t a x o n o mi c r a n k i s l o w ( P E R M A N O V A, R 2 = 0. 4 0 t o 0. 6 5, 

p <  0. 0 0 1). S e a w at er s a m pl e s ( cl ust ers I a n d II) w er e d o mi n at e d b y Fl a v o b a ct eri a c e a e ( 2 0 ± 

1. 6 %), S A R 1 1 S urf a c e 1 cl a d e ( 1 5 ± 2. 3 %), R h o d o b a ct er a c e a e ( 1 5 ± 1. 3 %), S y n e c h o c o c c us ( 8. 1 

±  0. 4 5 %),  S A R 1 1 6  cl a d e  ( 7. 3  ±  0. 7 8 %)  a n d  H ali e a c e a e  ( 7. 0  ±  0. 7 9 %).  Bi ofil m  s a m pl e s  ( i. e. 

cl ust ers III t o VII) w er e d o mi n at e d  b y R h o d o b a ct er a c e a e ( 1 9 ± 0. 6 8 %), Fl a v o b a ct eri a c e a e ( 1 5 

± 1. 1 %), S a pr os pir a c e a e ( 7. 7 ± 0. 8 0 %), Pl a n ct o m y c et a c e a e ( 5. 4 ± 0. 6 2 %), Fl a m m e o vir g a c e a e 

( 3. 2 ± 0. 1 7 %) a n d H y p h o m o n a d a c e a e ( 3. 2 ± 0. 3 3 %). 

Ar c h a e a h a d l o w r el ati v e a b u n d a n c e s i n b ot h s e a w at er a n d bi of il m s a m pl e s (l es s t h a n 

0. 0 6 % of t ot al s e q u e n c e s). T h us, Ar c h a e a h a v e b e e n c o nsi d er e d a s “ ot h ers ” i n t h e f oll o wi n g 

a n al y si s, w hi c h w a s t h e r ar e fr a cti o n.  

T h e di sti n ct n e ss of b a ct eri al c o m m u niti e s w a s al s o r efl e ct e d i n t h e n u m b er of s h ar e d 

O T Us a cr os s t h e t w o lif e st yl es ( Fi g ur e D - 3). Bi ofil m h a d t h e l ar g e st n u m b er of u ni q u e O T Us 

( o nl y  o bs er v e d  i n  t hi s  c o m p art m e nt)  ( n  =  1 1 0 9 9;  8 6 %),  b ut  t h e s e  w er e  m ostl y  r ar e  O T Us. 

S e a w at er h a d t h e l o w e st n u m b er of u ni q u e O T Us ( n = 8 3 3; 6. 5 %). W e f o u n d  9 4 5 O T Us ( 7. 3 %) 

s h ar e d  b et w e e n  t h e  bi ofil m  a n d  s e a w at er  s a m pl e s,  w hi c h  w a s  d efi n e d  a s  t h e  “ c or e 

c o m m u nit y ”.  
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Fi g ur e V- 3 C o m p ositi o n of h et er otr o p hi c mi cr o bi al c o m m u nit y at t h e f a mil y l e v el i n s e a w at er ( S W ) a n d bi ofil m ( B F) at s urf a c e ( S) a n d b ott o m ( B) s a m pl e s at t h e 5 diff er e nt 

sit e s of T o ul o n B a y. E a c h b ar r e pr e s e nts t h e r el ati v e a b u n d a n c e of f a mil y i n t h e st u di e d s a m pl e s. T h e d e n dr o gr a m w as c o n d u ct e d fr o m t h e O T U a b u n d a n c e t a bl e usi n g Br a y -

C urti s di ssi m il arit y. T h e s c al e b ar of t h e d e n dr o gr a m r e pr e s e nts t h e di ssi mil arit y l e v el ( %) b et w e e n h et er otr o p hi c c o m m u nit y. 
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T w o  s e p ar at e  c o -o c c urr e n c e  n et w or k s  w er e  c o nstr u ct e d  t o  e x a mi n e  p ot e nti al 

a s s o ci ati o ns  b et w e e n  b a ct eri o pl a n kt o n  a n d  s urf a c e -att a c h e d  b a ct eri a i n  b ot h  s urf a c e  a n d 

b ott o m s a m pl e s ( Fi g ur e V- 4 ). I n b ot h s urf a c e a n d b ott o m n et w or k s, 7 2 % a n d 8 0 % of p ot e nti al 

a s s o ci ati o ns w er e n e g ati v e, wit h t a x a o bs er v e d m ai nl y i n bi ofil m b ei n g p o orl y a s s o ci at e d wit h 

t a x a m ai nl y o bs er v e d i n s e a w at er, a n d v er y f e w t a x a o bs er v e d i n b ot h lif e st yl es a b u n d a ntl y. 

A n o v er vi e w of a s s o ci ati o ns r e v e al e d t h at k e y st o n e O T Us S A R 1 1 6 cl a d e, S A R 1 1 cl a d e, N S 5 

m ari n e gr o u p f or s e a w at er a n d T e n a ci b a c ul u m, u n c ult ur e d O M 1 9 0, B D 1 -7 cl a d e f or bi ofil m 

s h o w e d t h e hi g h e s t n u m b er of n e g ati v e a ss o ci ati o ns. 

 

V. 2. 4. 4.  Diff er e n c e s  i n  bi ofil m  c o m m u niti e s  b et w e e n  s urf a c e  a n d  b ott o m  s e a w at er  of 

T o ul o n B a y  

Pr o k ar y ot e d e nsiti e s, e sti m at e d b y q P C R, r a n g e d b e t w e e n 5. 4 x 1 04  a n d 2. 5 x 1 0 7  1 6 S r R N A 

g e n e c o pi e s. c m - 2 aft er o n e m o nt h of i m m ersi o n (Fi g ur e D - 4). A n A N O V A t e st c o nfir m e d n o 

si g nifi c a nt diff er e n c e b et w e e n s urf a c e a n d b ott o m d e nsiti es ( A N O V A; p >  0. 0 5). Hi er ar c hi c al 

cl ust eri n g  r e v e al e d  pri m ar y  d e pt h  str u ct ur ati o n  of  bi ofil m  c o m m u niti e s.  S a m pl e s  w er e 

gr o u p e d  i nt o fi v e  di sti n ct  cl ust ers,  t h e  cl ust er  V  bri n gi n g  t o g et h er  n e arl y  all  t h e  b ott o m 

c o m m u niti e s e x c e pt t h os e at t h e o p e ni n g of t h e b a y o n t h e o p e n s e a (sit e 4 1 p) ( P E R M A N O V A, 

p <  0. 0 0 1)  ( Fi g ur e V- 3 ; Fi g ur e D - 5 a n d  T a bl e  D -  4). W hil e R h o d o b a ct er a c e a e ( 1 7-2 0 %)  a n d 

Fl a v o b a ct eri a c e a e  ( 1 5 -1 6 %)  w er e  t h e  m ost  a b u n d a nt  f a mili e s  at  b ot h  d e pt hs,  t h e  s urf a c e 

bi ofil m s  w er e  als o  c h ar a ct eri z e d  b y  hi g h  pr o p orti o ns  of  S a pr os pir a c e a e  ( 9. 0  ±  1. 4 %)  a n d 

H y p h o m o n a d a c e a e  ( 4. 4  ±  0. 4 0 %)  w h er e a s  b ott o m  bi ofil m s  w er e  r at h er  c h ar a ct eri z e d  b y 

Pl a n ct o m y c et a c e a e  ( 7. 3  ±  0. 9 4 %)  a n d  S a pr os pir a c e a e  ( 6. 4  ±  0. 5 7 %).  G oi n g  b e y o n d  t h e s e 

d o mi n a nt f a mili es, a t ot al of 1 3 t a x o n o mi c i n di c at ors w er e i d e ntifi e d w h e n c o m p ari n g s urf a c e 

a n d  b ott o m bi ofil m c o m m u niti e s ( T a bl e a u V- 1 ).  At t h e f a mil y l e v el, N S 1 1-1 2  m ari n e  gr o u p 

( S p hi n g o b a ct erii a) a n d U n c ult ur e d E 0 1  9 C-2 6  ( G a m m a pr ot e o b a ct eri a)  w er e  di s cri mi n a nt  of 

t h e  b ott o m  bi ofil m  a s  w ell  a s  t h e  or d ers  B a ct er oi di a  I n c ert ae  S e di s,  U n c ult ur e d 

Pl a n ct o m y c et e s  a n d  Ar e ni c ell al e s  a n d  t h e  p h yl u m  A cti n o b a ct eri a.  O T Us  a s si g n e d  t o  t h e 

g e n er a  Fl u vii c ol a  ( Fl a v o b a ct erii a),  Tr o pi ci m o n a s  ( Al p h a pr ot e o b a ct eri a),  D e s ulf or h o p al us 

( D etlt a pr ot e o b a ct eri a) a n d P ersi cir h a b d us ( V err u c o mi cr o bi a e) w er e si g nifi c a ntl y dis cri mi n a nt 

of  t h e  b ott o m  bi ofil m  c o m m u niti e s.  N o  t a x o n  w a s  si g nifi c a ntl y  dis cri mi n a nt  of  t h e  s urf a c e 

bi ofil m c o m m u niti e s.
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Fi g ur e V- 4 C o -o c c urr e n c e s u b -n et w or ks usi n g C O N E T a n al ysis of b a c t eri al t a x a d eri v e d fr o m t h e O T U t a bl e i n s urf a c e ( A) a n d b ott o m ( B) s a m pl e s a n d s h o wi n g o nl y st ati sti c all y 

si g nifi c a nt c orr el ati o ns. N o d e s c ol or s c orr e s p o n d t o m ai n b a ct eri o pl a n kt o n cl ass e s. Pi e c h art pl ots i nt o n o d e s i n di c at e O T U d i stri b uti o n b et w e e n S W a n d B F s a m pl e s. Gr e e n 

a n d r e d li n e s r e pr e s e nt p ositi v e a n d n e g ati v e c orr el ati o ns, r e s p e cti v el y.  
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T a bl e a u V- 1 R e s ults of li n e ar di scri mi n a nt a n al y si s t e st t o i d e ntif y diff er e nti all y a b u n d a nt O T U s f or s a m pli n g d e pt h c o m p ari s o ns usi n g L Ef S e ( L o g L D A s c or e > 2; p <  0. 0 5).  

D o m ai n  P h yl u m  Cl ass  Or d er  F a mil y  G e n us  L D A s c or e  P 

B a ct eri a  A cti n o b a ct eri a *  A ci di mi cr o bii a  A ci di mi cr o bi al e s  S v a 0 9 9 6 m ari n e gr o u p  Ot h er  2, 7 7  < 0, 0 0 1  

B a ct eri a  A cti n o b a ct eri a *  A ci di mi cr o bii a  A ci di mi cr o bi al e s  S v a 0 9 9 6 m ari n e gr o u p  U n c. a cti n o b a ct eri u m  2, 0 2  < 0, 0 0 1  

B a ct eri a  A cti n o b a ct eri a *  A ci di mi cr o bii a  A ci di mi cr o bi al e s  S v a 0 9 9 6 m ari n e gr o u p  U n c. B a ct.  3, 2 3  < 0, 0 0 1  

B a ct eri a  B a ct er oi d et e s  B a ct er oi di a  I n c ert a e S e di s*  Dr a c o ni b a ct eri a c e a e  Dr a c o ni b a ct eri u m  1, 8 6  < 0, 0 0 1  

B a ct eri a  B a ct er oi d et e s  Fl a v o b a ct erii a  Fl a v o b a ct eri al e s  Cr y o m or p h a c e a e  Fl u vii c ol a *  2, 5 8  < 0, 0 0 1  

B a ct eri a  B a ct er oi d et e s  S p hi n g o b a ct erii a  S p hi n g o b a ct eri al e s  N S 1 1 _ 1 2 m ari n e gr o u p *  U n c. B a ct.  2, 5 0  < 0, 0 0 1  

B a ct eri a  Pl a n ct o m y c et e s  O M 1 9 0  U n c. Pl a n ct o m y c et e *  U n c. pl a n ct o m y c et e  U n c. pl a n ct o m y c et e  2, 4 2  < 0, 0 0 1  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  R hi z o bi al e s *  O C S 1 1 6 cl a d e  U n c. B a ct.  2, 2 5  < 0, 0 0 1  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  R h o d o b a ct er al e s  R h o d o b a ct er a c e a e  Tr o pi ci m o n as *  2, 2 9  < 0, 0 0 1  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  D elt a pr ot e o b a ct eri a  D e s ulf o b a ct er al e s  D e s ulf o b ul b a c e a e  D e s ulf or h o p al us *  2, 1 0  < 0, 0 0 1  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  G a m m a pr ot e o b a ct eri a  Ar e ni c ell al e s *  Ar e ni c ell a c e a e  Ar e ni c ell a  2, 8 3  < 0, 0 0 1  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  G a m m a pr ot e o b a c t eri a E 0 1 _ 9 C _ 2 6 m ari n e gr o u p  U n c. B a ct * . U n c. B a ct.  2, 4 9  < 0, 0 0 1  

B a ct eri a  V err u c o mi cr o bi a  V err u c o mi cr o bi a e  V err u c o mi cr o bi al e s  V err u c o mi cr o bi a c e a e  P er si cir h a b d us *  2, 0 8  < 0, 0 0 1  
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Fi g ur e V- 5 B u b bl e pl ots s h o w i n g t h e k e yst o n e O T U s fr o m s urf a c e ( A) a n d b ott o m ( B) s a m pl e s, e a c h di s pl a yi n g a r el ati v e a b u n d a n c e i n S W ( bl u e) a n d bi ofil m ( gr e e n) s a m pl e s. 
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T h e  n et w or k  t o p ol o gi e s  f or  s urf a c e  or  b ott o m  s a m pl e s  s h o w e d  diff er e nt  p att er ns. 

O v er all,  at  t h e  s urf a c e,  O T Us  ( 5 3  n o d e s)  a n d  s p e ci e s  a ss o ci ati o n  ( 7 2  e d g e s)  w er e  l e s s 

n u m er o us t h a n at t h e b ott o m ( 8 7 n o d e s a n d 2 1 1 e d g e s). A d diti o n all y, m or e k e yst o n e O T Us 

w er e hi g hli g ht e d i n t h e b ott o m ( 2 7) t h a n i n t h e s urf a c e ( 1 6) n et w or k ( Fi g ur e V- 5). K e y st o n e 

O T Us affili at e d t o t h e g e n er a O M 1 9 0 a n d B D 1 -7 w er e f o u n d i n s urf a c e a n d b ott o m bi ofil m. 

K e y st o n e O T Us affili at e d t o t h e g e n er a R u e g eri a, T e n a ci b a c ul u m a n d L e wi n ell a w er e c e ntr al 

i n  s urf a c e  n et w or k  (Fi g ur e V- 5 A)  w hil e  k e yst o n e  O T Us  affili at e d  t o  t h e  f a mili e s 

Fl a v o b a ct eri a c e a e,  A q ui b a ct er,  H ali e a c e a e,  Fl a m m e o vir g a c e a e  a n d  J T B 2 5 5  m ari n e  b e nt hi c 

gr o u p ( M B G) w er e c e ntr al i n b ott o m n et w or k ( Fi g ur e V- 5 B).  

 

V. 2. 4. 5.  Diff er e n c e s i n bi ofil m c o m m u niti e s b et w e e n s a m pli n g sit e s of  T o ul o n B a y  

D e nsiti e s  si g nifi c a ntl y  diff er e d  b et w e e n  sit e s  ( A N O V A,  p  <  0. 0 0 1).  T h e  hi g h e st  a n d  l o w e st 

d e nsiti es w er e o bs er v e d i n t h e sit e  Pt 1 5 ( 1. 2 ± 0. 2 x 1 0 7 c ell. m L - 1) a n d site MI S ( 1. 6 ± 0. 3 x 1 0 6 

c ell. m L - 1), r e s p e cti v el y (Fi g ur e D - 4). 

I n a d diti o n t o t h e d e pt h str u ct ur ati o n of bi ofil m c o m m u niti e s, t h e hi er ar c hi c al a n al ysis 

r e v e al e d t h at c o m m u nit y c o m p ositi o n diff er e d si g nifi c a ntl y b et w e e n sit e s ( P E R M A N O V A, p <  

0. 0 0 1) ( T a bl e D - 4). I n or d er t o i d e ntif y a si g nifi c a nt diff er e nti al di stri b uti o n of b a ct eri al gr o u p s 

at t h e O T U l e v el i n r el ati o n t o sit e of i m m ersi o n, L Ef S e a n al y s e s w er e a p pli e d. F or t hi s t est, w e 

c o nsi d er e d e a c h sit e s e p ar at el y a s i d e ntifi e d b y t h e hi er ar c hi c al a n al y si s a n d c o nfir m e d b y 

A N O SI M. A  t ot al of 3 3 t a x o n o mi c i n di c at ors w er e f o u n d t o b e diff er e nti all y a b u n d a nt i n t h e 5 

sit es i n s urf a c e. Sit es 4 1 p a n d 6 e xt e x hi bit e d t h e hi g h e st n u m b er of t a x o n o mi c i n di c at ors ( 1 0 

f or  b ot h  sit e s).  O T Us  a ssi g n e d  t o  t h e  g e n er a  Cr o c eit al a,  P ol ari b a ct er,  T e n a ci ba c ul u m  a n d 

Wi n o gr a ds k y ell a  ( Fl a v o b a ct eri a c e a e),  P s e u d a hr e nsi a,  A s ci di a c ei h a bit a ns 

( Al p h a pr ot e o b a ct eri a)  a n d  t o  t h e  f a mili e s  R h o d o s pirill a c e a e  a n d  P s e u d o alt er o m o n a d a c e a e 

w er e  si g nifi c a ntl y  di s cri mi n a nt  of  sit e  4 1 p,  t h e  l e s s  c o nt a mi n at e d  sit e  ( T a bl e  D -  5).  O T Us 

affili at e d t o Pr ot e o b a ct eri a ( 5 Al p h a pr ot e o b a ct eri a a n d 2 G a m m a pr ot e o b a ct eri a), e s p e ci all y 

P ar v ul ar c ul a,  T at e y a m ari a,  Er yt hr o b a ct er,  P ar a s p hi n g o p y xis  a n d  J T B 2 5 5  M B G,  w er e 

si g nifi c a ntl y di s cri mi n ati v e of sit e 6 e xt, t h e m ost c o nt a mi n at e d sit e ( T a bl e D - 5). 

At t h e b ott o m, f o ur sit e s ( i. e. 4 1 p, Pt 1 2, MI S, a n d 6 e xt) w er e v er y si g nifi c a ntl y di sti n ct, 

wit h n u m er o us s p e cifi c O T Us ( T a bl e D - 6). A m o n g O T Us t h at di s cri mi n at e d 4 1 p fr o m ot h er 

si t es w er e s e v e n g e n er a a s si g n e d t o B a ct er oi d et e s, t w o a s si g n e d t o Al p h a pr ot e o b a ct eri a a n d 
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o n e t o V err u c o mi cr o bi a. F o ur m e m b ers of t h e G a m m a pr ot e o b a ct eri a cl a s s, e s p e ci all y O M 6 0 

( N O R 5) cl a d e a n d J T B 2 5 5 M B G w er e i d e ntifi e d a s di s cri mi n a nt O T Us of MI S sit e. Fin all y, f o ur 

m e m b ers of Al p h a pr ot e o b a ct eri a cl a s s si g nifi c a ntl y di s cri mi n at e d t h e 6 e xt sit e.  

 

V. 2. 4. 6.  R el ati o n s hi p s b et w e e n bi ofil m c o m m u niti e s a n d e n vir o n m e nt al v ari a bl e s  

I n t hi s st u d y, t h e r el ati v e c o ntri b uti o n of t h e si g nifi c a nt e n vir o n m e nt al v ari a bl e s s el e ct e d b y 

t h e  P C A  a n al y si s  i n  t h e  v ari ati o ns  of  bi ofil m  c o m m u nit y  c o m p ositi o n  w a s  t e st e d  b y  R D A. 

S urf a c e a n d b ott o m s a m pl e s f or m e d t w o s e p ar at e cl ust ers, h o w e v er R D A a n al y si s f o u n d t h at 

t h e s et e n vir o n m e nt al v ari a bl e s w e m e a s ur e d di d n’t c o ntri b ut e si g nifi c a ntl y t o t h e v ari ati o n 

i n t h e o v er all bi ofil m c o m m u nit y str u ct ur e ( A N O V A. C C A, p > 0. 0 5).  

A d diti o n all y, k e y st o n e O T Us fr o m b ot h s urf a c e a n d b ott o m bi ofil m s e x hi bit e d diff er e nt 

r el ati v e a b u n d a n c e s b et w e e n s a m pli n g sit es b ut t h e y di d n’t s e e m t o f oll o w a cl e ar tr e n d  al o n g 

t h e  c h e mi c al  c o nt a mi n ati o n  gr a di e nt s  (Fi g ur e V- 5 )  o bs er v e d  i n  T o ul o n  B a y  (Fi g ur e V- 1 ). 

H o w e v er, a m o n g t h e si g nifi c a nt v ari a bl e s d efi n e d b y P C A, l a bil e C u w a s str o n gl y p ositi v el y 

c orr el at e d t o b ot h s urf a c e a n d b ott o m bi ofil m k e y st o n e O T Us ( Fi g ur e V- 6 ). A d diti o n all y, i n t h e 

s urf a c e bi ofil m s, k e yst o n e O T Us s e e m e d t o b e str o n gl y p ositi v el y c orr el at e d t o l a bil e C d a n d 

di s s ol v e d M n. I n t h e b ott o m bi ofil m s, k e yst o n e O T Us al s o s e e m e d t o b e str o n gl y t o l a bil e P b 

a n d Z n a n d di s s ol v e d B e, B a a n d S b.  

 

V. 2. 5.  Di s c u s si o n  

T h e  v ari ati o ns  of  c o a st al  mi cr o bi al  c o m m u niti e s  al o n g  e n vir o n m e nt al  gr a di e nt s  h a v e  b e e n 

l ar g el y d e s cri b e d ( L oz u p o n e a n d K ni g ht, 2 0 0 7; F u hr m a n et al. , 2 0 0 8; F ort u n at o et al. , 2 0 1 1). 

I n  t hi s  st u d y,  w e  i n v e sti g at e d  t h e  pr o k ar y oti c  c o m m u nit y  i n  T o ul o n  B a y  usi n g  a  m or e 

c o m pr e h e nsi v e  a p pr o a c h  t h at  i n cl u d e d  b ot h  pl a n kt o ni c  a n d  bi ofil m  lif e st yl e s  i n  s urf a c e  v s 

b ott o m  w at ers.  W e  p arti c ul arl y  e x pl or e d  t h e  k e y  e n vir o n m e nt al  dri v ers  s h a pi n g  t h e 

c o m m u nit y str u ct ur e wit hi n a n a nt hr o p o g e ni c all y i m p a ct e d c o a st al ar e a.  
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Fi g ur e V- 6 H e at m a ps s h o wi n g S p e ar m a n c orr el ati o ns b et w e e n s urf a c e ( A) a n d b ott o m ( B) bi ofil m k e yst o n e O T U s a n d t h e m ost di s cri mi n a nt e n v ir o n m e nt al v ari a bl e s s el e ct e d 

fr o m P C a n al ysi s. T h e c ol or i nt e nsit y f or e a c h p a n el c orr e s p o n ds t o s p e a r m a n c orr el ati o n, r e d i n di c at e s hi g h l e v el s of c orr el ati o n w hil e bl u e i n di c at e s l o w l e v el s of c orr el ati o n.  
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V. 2. 5. 1.  Bi ofil m c o m m u niti e s ar e di s si mil ar t o pl a n kt o ni c c o m m u niti e s 

T h e first g o al of t hi s st u d y w a s t o i m pr o v e o ur u n d erst a n di n g o n t h e pr o k ar y oti c c o m m u n it y 

di sti n cti o n a n d r el ati o ns hi ps b et w e e n t w o lif e st yl e s ( i. e. pl a n kt o ni c a n d bi ofil m) i n t h e hi g hl y 

c o nt a mi n at e d T o ul o n B a y. Alt h o u g h S W a n d B F c o m m u niti e s p os s es s e d c o m m o n t a x o n o mi c 

gr o u ps c o nsi d eri n g t h e o v er all c o m m u nit y str u ct ur e, diff er e n c e s of str u c t ur e b et w e e n b ot h 

lif e st yl e s  w er e  o bs er v e d  fr o m  p h yl u m  t o  s p e ci e s  t a x o n o mi c  r a n k s  a n d  t hi s  s e p ar ati o n  of 

c o m m u nit y str u ct ur e w a s hi g h er at t h e l o w e st t a x o n o mi c r a n k ( T a bl e D - 4). A d diti o n all y, al p h a 

di v ersit y  s h o w e d  a  cl e ar  di sti n ct i o n  b et w e e n  lif e st yl e s  wit h  u ni nt uiti v e  hi g h er  di v ersit y  i n 

bi ofil m s  ( Fi g ur e  D -  1).  T h e  r ar ef a cti o n  c ur v e s  r e a c h e d  a  pl at e a u,  i n di c ati n g  t h at  s uffi ci e nt 

s e q u e n c e d e pt h w a s r e a c h e d t o c a pt ur e t h e o v er all di v ersit y i n t h e s a m pl es ( d at a n ot s h o w n). 

T h us, t h e hi g h er di v ersit y i n B F s a m pl e s c o ul d b e e x pl ai n e d b y a gr e at er fl u x of mi cr o or g a ni s m s 

i n d u c e d b y h y dr o d y n a mi c cir c ul ati o n i n S W s a m pl e s t h a n i n B F w hi c h i s a n i nt e gr ati v e s y st e m 

w h er e  mi cr o or g a ni s m s  h a v e  s ettl e d  o nt o  s urf a c e s  d uri n g  t h e  e ntir e  ti m e  of  i m m ersi o n 

( A m ar al-Z ettl er et al. , 2 0 1 5). T h er e b y, mi cr o bi al c o m m u niti e s c ol o ni zi n g i m m erse d P C pl at es 

w er e  m ar k e dl y  diff er e nt  fr o m  t h e  mi cr o bi al  c o m m u niti e s  of  S W,  b ot h  at  t h e  s urf a c e  a n d 

b ott o m  of  t h e  s e a w at er  c ol u m n,  a n d  irr e s p e cti v el y  fr o m  t h e  s a m pli n g  sit e.  T h e s e  fi n di n g s 

s u p p ort  s e v er al  pr e vi o us  st u di e s  p oi nti n g  t o w ar d  a  c o ns e ns us  t h at  b a ct eri o pl a n kt o n 

c o m m u nit y  str u ct ur e  diff ers  fr o m  i m m ers e d  artifi ci al  s urf a c e  att a c h e d  o n e s ( Z ettl er et  al. , 

2 0 1 3;  O b er b e c k m a n n et  al. ,  2 0 1 4;  A m ar al-Z ettl er et  al. ,  2 0 1 5;  D e  T e n d er et  al. ,  2 0 1 5; 

O b er b e c k m a n n et al. , 2 0 1 6; Br y a nt et al. , 2 0 1 6; D e T e n d er, D e vri e s e, et al. , 2 0 1 7; Kirst ei n et 

al. ,  2 0 1 8). Pl a sti c,  w h at e v er  it s  n at ur e ( Kirst ei n et  al. ,  2 0 1 8),  pr o vi d e s  a  n o v el  h a bit at  f or 

mi cr o or g a ni s m s  a n d  t h at  s p e ci e s  s orti n g  o c c urs,  p arti c ul arl y,  d uri n g  t h e  e arl y  c ol o ni z ati o n 

st a g es ( H arri s o n et al. , 2 0 0 7; W. P. Z h a n g et al. , 2 0 1 4; Br y a nt et al. , 2 0 1 6; O g o n o w s ki et al. , 

2 0 1 8) . Pi o n e er  st a g e s  w er e  r e stri ct e d  t o  s p e ci alist s  dis pl a yi n g  a d h e si o n  c a p a cit y  a n d/ or 

e x o p ol y m eri c  s e cr eti o n  p ot e nti al  a n d  pr o b a bl y  c o m m u ni c ati o n  a bilit y ( M c D o u g al d et  al. , 

2 0 1 1; Fl e m mi n g et al. , 2 0 1 6). T h e i n cr e a s e i n di v ersit y o v er ti m e, l e a di n g t o hi g hl y di v ersifi e d 

bi ofil m s  as  r e p ort e d  h er e,  w a s  a s s o ci at e d  t o  t h e  r e cr uit m e nt  of  g e n er ali st s  pr o b a bl y 

s u p pl e m e nti n g t h e i niti al c o m m u nit y i n t er m s of f u n cti o ns. O ur r e s ult s, a c c or di n g t o a n al y s es 

of  artifi ci al  s ur f a c e  s u p p ort e d  bi ofil m s,  s u g g est  t h at  t h e  c o m p ositi o n  of  m ari n e  mi cr o bi al 

bi ofil m s  is  g e n er all y  di sti n ct  fr o m  t h e  s urr o u n di n g  s e a w at er.  T h e s e  diff er e n c e s  c o ul d  b e 
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str o n gl y  li n k e d  t o  e arl y  r e cr uit m e nt  of  s p e ci ali st  mi cr o or g a ni s m s  a n d  t o  a n  i n cr e a s e  of 

di v er sit y d u e t o t h e r e cr uit m e nt of g e n er ali st s.  

I n r e c e nt st u di e s, D e T e n d er, D e vri e s e, et al.  ( 2 0 1 7) a n d Kirst ei n et al.  (2 0 1 8)  r e v e al e d 

t h at  mi cr o bi al  c o m m u niti es a s s o ci at e d  wit h  pl a sti cs  di s pl a y e d  a  hi g h  l e v el  of  v ari ati o n 

b et w e e n  b ot h  lif e st yl e s.  A  c or e  gr o u p  of  s e v er al  si n gl e  O T Us  affili at e d  t o  J T B 2 5 5  M B G, 

Er yt hr o b a ct er a c e a e, S p hi n g o b a ct eri al e s, H ali e a c e a a n d Pl a n ct o m y c et a c e a e w er e f o u n d t o b e 

a b u n d a nt o n B F b ut w er e r ar el y o bs er v e d fr o m S W s a m pl e s. O ur S W s a m pl e s e x hi bit e d a l ar g e 

n u m b er  of  O T Us  affili at e d  t o  S A R 1 1  cl a d e  S urf a c e  1,  S y n e c h o c o c c us,  a n d  S A R 1 1 6  cl a d e, 

c o m m o nl y d et e ct e d i n S W ( Gi o v a n n o ni et al. , 1 9 9 0; C o cl et et al. , 2 0 1 9), b ut r ar el y o bs er v e d 

a m o n g  B F. M or e o v er, b a ct eri al i nt er a cti o n n et w or k a n al y sis r e v e al e d t h at t h e O T Us o bs er v e d 

i n  t h e  t w o lif e st yl e s  m a y  e x p eri e n c e  m ut u al  e x cl usi o n  or  c o m p etiti o n  a s  t h e y w er e  m ai nl y 

n e g ati v el y  c orr el at e d  ( Fi g ur e V- 4 ).  T a k e n  t o g et h er,  o ur  re s ult s  d e n ot e  bi ofil m  a s  a  di sti n ct 

mi cr o bi al  ni c h e  i n  t h e  m ari n e  e n vir o n m e nt,  t h us  c o nfir mi n g  pr e vi o us  st u di es  w hi c h  j ust 

r e p ort e d  a  diff er e n c e  i n  c o m m u nit y  c o m p ositi o n  b et w e e n  i m m ers e d  s urf a c e s  a n d  t h e 

s urr o u n di n g s e a w at er ( D e T e n d er et al. , 2 0 1 5; O g o n o w s ki et al. , 2 0 1 8). 

 

V. 2. 5. 2.  I nfl u e n c e of s e di m e nt s o n bi ofil m mi cr o bi al c o m m u niti e s 

T h e s e c o n d g o al of t hi s st u d y w a s t o i m pr o v e o ur u n d erst a n di n g o n s p ati al v ari ati o ns of t h e 

pr o k ar y oti c  bi ofil m  c o m m u nit y  str u ct ur e s  e s p e ci all y  b et w e e n  t h e  s urf a c e  a n d  b ott o m  of 

s e a w at er  c ol u m n.  Bi ofil m  f or m e d  o n  i m m ers e d  pl at e s  at  t h e  s urf a c e  or  b ott o m  of  w at er 

c ol u m n h a d si g nifi c a ntl y diff er e nt c o m m u nit y str u ct ur e s, e v e n c o nsi d eri n g s h all o w d e pt h of 

T o ul o n  B a y  ( i. e.  8-m  d e pt h  o n  a v er a g e).  T h us,  t h e  str o n g  diff er e n c e s  b et w e e n  b a ct eri al 

c o m m u niti e s  fr o m  b ot h  s urf a c e  a n d  b ott o m  bi ofil m s  w er e  pr o b a bl y  d u e  t o  v ari ati o n  of 

p h y si c o -c h e mi c al c o n diti o ns of s e a w at er c ol u m n. H o w e v er, a n al y si s of t h e a bi oti c v ari a bl es 

s h o w e d t h at t h e g e o c h e mi c al pr ofil e w as h o m o g e n e o us b et w e e n t h e s urf a c e a n d b ott o m of 

s e a w at er c ol u m n. M e m b ers of G a m m a pr ot e o b a ct eri a ( Ar e ni c ell a, H ali a c e a e , B D 1-7 cl a d e, a n d 

J T B 2 5 5 M B G), B a ct er oi d et e s ( Dr a c o ni b a ct eri a c e a e, Cr y o m or p h a c e a e, Fl a v o b a ct eri a c e a e, a n d 

N S 1 1 -1 2  M G)  a n d  t h e  Pl a n ct o m y c et e s  O M 1 9 0  si g nifi c a ntl y  di s cri mi n at e d  b ott o m  bi ofil m’ s 

c o m m u niti e s  fr o m  s urf a c e  o n e s.  All  of  t h e s e  gr o u ps  h a v e  b e e n  d e s cri b e d  fr o m  t h e 

“ pl a sti s p h er e ” ( e. g.  gl as s, p ol y st yr e n e, p ol y pr o p yl e n e, p ol y et h yl e n e mi cr o pl a sti cs) of c o a st al 

e n vir o n m e nt s ( Z ettl er et al. , 2 0 1 3; D e T e n d er et al. , 2 0 1 5; D e T e n d er, D e vri e s e, et al. , 2 0 1 7). 
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F urt h er m or e, m ost of t h e s e gr o u ps w er e al s o o bs er v e d i n c o nt a mi n at e d s e di m e nts h a s b e e n 

w ell r e p ort e d i n pr e vi o us st u di e s ( W e bst er a n d N e gri, 2 0 0 6; W a n g et al. , 2 0 1 6; D ai et al. , 2 0 1 8; 

G o d o y - L oz a n o et al. , 2 0 1 8; Mi a o et al. , 2 0 1 9). I nt er e sti n gl y, t h e pr e s e n c e of Pl a n ct o m y c et e s 

a s  bi o m ar k er  of  b ott o m  bi ofil m s  i n  o ur  st u d y  is  c o nsi st e nt  wit h  t h e  r e s ult s  o bt ai n e d  b y 

W e bst er a n d N e gri ( W e bst er a n d N e gri, 2 0 0 6) i n A nt ar cti c m ari n e bi ofil ms e st a blis h e d o n gl as s 

s urf a c e s  n e ar  hi g hl y  c o nt a mi n at e d  s e di m e nts.  Fi n all y,  r e c e nt  i n v e sti g ati o n  of  b a ct eri al 

c o m m u nit y str u ct ur e i n T o ul o n B a y d e m o nstr at e d t h at B a ct er oi d et e s a n d J T B 2 5 5 M B G w er e 

i n d e e d pr e s e nt i n t h e s e di m e nt a n d i n hi g h er pr o p orti o n i n s u p erfi ci al t h a n i n d e e p s e di m e nt s. 

T a k e n t o g et h er o ur r e s ult s s u g g est t h at s urr o u n di n g s u p erfi ci al s e di m e nt s c o ul d p os si bl y s er v e 

a s  a  dir e ct  s o ur c e  f or  t h e  c ol o ni z ati o n  of  i m m ers e d  s u bstr at e s  b y  o p p ort u ni sti c 

mi cr o or g a ni s m s ( B atti n et  al. ,  2 0 0 1).  S o m e  of  t h e  mi cr o or g a ni s m s  a p p e ar  t o  e x pl oit  t h e 

w at er/s e di m e nt i nt erf a c e, ri c h i n p arti cl e s a n d s urf a c e s t o c ol o ni z e ( M c D o u g al d et al. , 2 0 1 1; 

F a n g et al. , 2 0 1 7) a n d p ot e nti all y r e s us p e n d e d d uri n g st or m e v e nt s or dr e d gi n g a cti viti es.  

 

V. 2. 5. 3.  Li mit e d i m p a ct of c h e mi c al c o nt a mi n a nt gr a di e nt o n mi cr o bi al bi ofil m  

T h e  t hir d  g o al  of  t hi s  st u d y  w a s  t o  i m pr o v e  o ur  u n d erst a n di n g o n s p ati al v ari ati o ns of t h e 

pr o k ar y oti c bi ofil m c o m m u nit y str u ct ur e s w h e n c o v eri n g s h ar p c h e mi c al gr a di e nt s fr o m i n n er 

t o o ut er  T o ul o n  B a y. W e o bs er v e d a si g nifi c a nt i m p a ct of t h e sit e of i m m ersi o n o n bi ofil m 

mi cr o bi al  c o m m u niti es  b ut  s ur pri si n gl y  u nr el at e d  t o  m et al  c o nt a mi n ati o n  gr a di e nt s  at  t h e 

c o m m u nit y s c al e. C o n v er s el y t o pl a n kt o ni c c o m m u niti e s ( C o cl et et al. , 2 0 1 8, 2 0 1 9), s p ati al 

str u ct ur ati o n  of  bi ofil m  c o m m u niti e s  s e e m e d  t o  b e  dri v e n  b y  ot h er  e n vir o n m e nt al  f a ct or s 

t h a n  m ulti c h e mi c al  c o nt a mi n ati o n  or  b y  bi ol o gi c al  pr o c e s s e s.  C o m pl e x  n at ur al  bi ofil m s 

i n cl u d e a di v ersit y of or g a ni s ms wit h diff er e nt m et a b oli c c a p a citi e s a n d p h y si ol o gi es w hi c h 

g e n er at e s  o p p ort u niti e s  f or  c o o p er ati o n ( D a n g  a n d  L o v ell,  2 0 1 6;  Fl e m mi n g et  al. ,  2 0 1 6; 

Kirst ei n et  al. ,  2 0 1 8) a n d  pr o m ot e  r e si st a n c e  t o  m et alli c  str e ss ( H arri s o n et  al .,  2 0 0 7). 

I nt er e sti n gl y, bi ofil m s r e s p o n d d y n a mi c all y t o p oll ut a nt s u bst a n c e s w hi c h l e a d Fl e m mi n g et 

al.  (2 0 1 6)  t o s u g g e st t h at bi ofil m s c a n b e vi e w e d a s f ortr e s s e s m a d e of bi ofil m m atri x. F or 

e x a m pl e,  i n  r e s p o ns e  t o  t h e  e x p os ur e  t o  t ol u e n e,  bi ofil m  w a s  r e p ort e d  t o  pr o d u c e  E P S 

e nri c h e d  i n  c ar b o x yl  gr o u ps  w hi c h  c a n  l e a d  t o  a n  i n cr e a s e  i n  t h eir  i o ns  e x c h a n g e  c a p a cit y 

( H arri s o n et al. , 2 0 0 7; Fl e m mi n g et al. , 2 0 1 6). T h e m atri c e s of bi ofil m s c a n al s o a cc u m ul at e 

m et al s s u c h a s C u 2 +, Z n 2 +, F e 2 +/ 3 +, a n d Al 3 +, w hi c h pr ot e ct s t h e bi ofil m fr o m t h e t o xi cit y of 
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t h e m et al i o ns ( H arri s o n et al. , 2 0 0 7; Gr u m b ei n et al. , 2 0 1 4; Fl e m mi n g et al. , 2 0 1 6; M c Elr o y et 

al. , 2 0 1 6), e s p e ci all y w h e n pr e s e nt at c o n c e ntr ati o ns t o xi c t o fr e e-li vi n g c ell s li k e o bs er v e d i n 

T o ul o n B a y ( C o cl et et al. , 2 0 1 8). I nt uiti v el y, t h e E P S m atri x mi g ht s e e m t o pl a usi bl y r e pr e s e nt 

a diff usi o n b arri er. E P S c o m p o n e nt s of t h e m atri x c a n s u bst a nti all y a n ni hil at e t h e a cti vit y of 

t o xi c s u bst a n c e s t h at diff us e t hr o u g h t h e bi ofil m ( Billi n g s et al. , 2 0 1 5). F or e x a m pl e, c o p p er 

c a n b e c o m pl e x e d b y p ol y s a c c h ari d e s i n t h e m atri x of g a m m a pr ot e o b a ct eri al t o pr ot e ct t h e 

bi ofil m ( Or d a x et al. , 2 0 1 0). A d diti o n all y, n u m er o us m e c h a ni s m s of d et o xifi c ati o n i n bi ofil m 

ar e  w ell  k n o w n  a n d  d e s cri b e d  i n  t h e  lit er at ur e  i n cl u di n g  m et a b oli c  h et er o g e n eit y, 

e xtr a c ell ul ar si g n ali n g, m et al i m m o bili z ati o n a n d c o m pl e xi n g, a n d u pt a k e of r e si st a n c e g e n e s 

b y H G T ( D e c h o, 2 0 0 0; T eit z el a n d P ars e k, 2 0 0 3; H arri s o n et al. , 2 0 0 7; M a h, 2 0 1 2). H o w e v er, 

f ut ur e  st u di e s  ar e  n e e d e d  t o  s p e cif y  if  o nl y  pi o n e er  mi cr o or g a ni s m s  of  bi ofil m  p os s e s s 

m e c h a ni s m s of r e sist a n c e a n d if t h e s e m e c h a nis ms b e c o m e mi n or aft er t h e f or m ati o n of t h e 

m atri x.  

Alt h o u g h m ulti -c o nt a mi n ati o n gr a di e nt s di d n’t a p p e ar t o h a v e m aj or i m p a ct s o n t h e 

o v er all  c o m m u niti es,  s o m e  k e yst o n e  O T Us,  m ai nl y  O M 1 9 0,  B D 1 -7  cl a d e,  T e n a ci b a c ul u m 

Fl a v o b a ct eri a c e a e,  J T B 2 5 5  M B G,  Fl a m m e o vir g a c e a e  a n d  A q ui b a ct er  still  s h o w e d  p ositi v e 

c orr el ati o ns wit h diff er e nt tr a c e m et al s ( i. e. C d, C u, M n). R e c e nt  fi n di n g s h a v e s h o w n t h at 

c o nt a mi n a nt s c o ul d h a v e p ositi v e i nt er a cti o ns wit h mi cr o bi al bi ofil m c o m m u niti e s i n T o ul o n 

B a y ( P oll et et al. , 2 0 1 8) a n d i n ot h er e c os y st e m s ( C h e n et al. , 2 0 1 4; M c Elr o y et al. , 2 0 1 6). M ost 

of  t h e s e  gr o u ps  h a v e  b e e n  i d e ntifi e d  as  r e sist a nt  t o  c o nt a mi n a nt s  i n  bi ofil m  c o m m u niti es 

( Y a n g et al. , 2 0 1 6; P oll et et al. , 2 0 1 8). A d diti o n all y, p ositi v e c orrel ati o ns b et w e e n D G T -l a bil e 

P b  a n d  o nl y  b ott o m  O T U  k e y st o n e s  c o ul d  b e  c o nfir m  t h e  i m p ort a n c e  of  s e di m e nt 

r e s us p e nsi o n  pr o c e s s e s.  T h us,  s e di m e nt  cl os e n e ss  wit h  b ott o m  bi ofil m  c a n  h a v e  t w o  m ai n 

eff e ct s;  t h e  c ol o ni z ati o n  of  s urf a c e s  b y  b e nt hi c  c o m m u niti e s,  a s  dis c us s e d  a b o v e  a n d  t h e 

s el e cti o n of O T Us alr e a d y e st a blis h e d i n bi ofil m b y r e m o bili z e d c o nt a mi n a nt s.  

W h et h er  p ositi v e  c orr el ati o ns  wit h  c o n c e ntr ati o ns  i n  tr a c e  m et al s  c o ul d  a p p e ar 

s ur pri si n g,  t h e y  c o ul d  al s o  i n di c at e  s o m e  li n ks  or  c o -o c c urr e n c e  wit h  or g a ni c  m att er  a n d 

or g a ni c  c o nt a mi n a nt s.  I n d e e d,  t h e  s e di m e nt  of  T o ul o n  B a y  i s  al s o  k n o w n  f or  it s  or g a ni c 

c o nt a mi n ati o n b y P A Hs a n d P C Bs, t h e c o nt a mi n ati o n of t h e s e c o m p o u n ds i n cr e a si n g gl o b all y 

fr o m  S o ut h-E a st  t o  N ort h -W e st  a s  f or  tr a c e  m et al s ( W af o et  al. ,  2 0 1 6).  M or e o v er, 

r e s us p e nsi o n e x p eri m e nt s h a v e d e m o nstr at e d t h at or g a ni c m att er a n d P A H c o ul d effi ci e ntl y 

b e  r e m o bili z e d  i nt o  t h e  w at er  c ol u m n ( G ui g u e et  al. ,  2 0 1 7).  C o nsi d eri n g  t h at  r e m o bili z e d 
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or g a ni c  m att er  a n d  P A H  c a n  s ust ai n  t h e  gr o wt h  of  s p e cifi c  b a ct eri al  li n e a g es ( Q u er o et al. , 

2 0 1 5;  J e a n bill e et  al. ,  2 0 1 6;  S al er n o et  al. ,  2 0 1 8),  m ulti-c o nt a mi n at e d  ar e a s  of  T o ul o n  B a y 

c o ul d pr o vi d e m or e di v ers e e c ol o gi c al ni c h e s a n d c o ul d t h us b e i n h a bit e d b y a m or e di v ers e 

mi cr o bi al  c o m m u nit y.  T h e  pr e s e n c e  of  k n o w n  h y dr o c ar b o n o cl a sti c O T Us,  i n cl u di n g 

Er yt hr o b a ct er a n d H y p h o m o n o d a c e a e t e n d t o c o nfir m t h e i nfl u e n c e of or g a ni c c o nt a mi n a nt s 

h y p ot h e si s ( D uss u d et al. , 2 0 1 8). T hi s h y p ot h e si s i s al s o s u p p ort e d b y o ur o bs er v ati o n of a 

hi g h er di v ersit y i n b ott o m bi ofil ms a n d b y pr e vi o us o bs er v ati o ns d e m o nstr ati n g t h at mi cr o bi al 

di v ersit y w as hi g h er i n t h e m ost c o nt a mi n at e d s e di m e nt s of T o ul o n B a y ( Mi s s o n et al. , 2 0 1 6). 

( W e bst er a n d N e gri, 2 0 0 6) al s o r e p or t e d t h at or g a ni c ( P A Hs) p oll uti o n l e v els i n s e di m e nt s m a y 

h a v e a dir e ct i m p a ct o n t h e c o m m u nit y str u ct ur e of mi cr o bi al bi ofil m s. I n v esti g ati n g s e di m e nt 

e c os y st e m wit h hi g h er r e s ol uti o n m et h o ds i n t h e T o ul o n b a y c o ul d h el p t o s h e d t h e li g ht o n 

t h e  a c c ur at e r ol e  of  b ot h  b e nt hi c  c o m m u niti e s  a n d  s e di m e nt  c o nt a mi n ati o n  o n  bi ofil m 

f or m ati o n a n d e st a bli s h m e nt i n a m ulti-c o nt a mi n at e d e c os y st e m.  

 

V. 2. 6.  C o n cl u si o n  

T hi s st u d y pr o vi d e s o n e of t h e first d et ail e d d e s cri pti o n of t h e n at ur al a n d c o m pl e x pr o k ar y oti c 

bi ofil m  c o m m u niti e s  i n  a  s h all o w  m ari n e  c o a st al  ar e a.  A s  t hi s  c o a st al  e c os y st e m  i s  hi g hl y 

a nt hr o pi z e d  a n d  f a c e s  str o n g  a n d  m ulti pl e  c h e mi c al  c o nt a mi n ati o n  gr a di e nt s,  o ur  st u d y  i s 

i m p ort a nt f or a b ett er u n d erst a n di n g of t h e e c ol o g y of mi cr o bi al bi ofil m i n r e s p o ns e t o a s et 

of  e n vir o n m e nt al  c h a n g e s.  W e  c o n cl u d e  t h at  t h e  b e nt hi c  c o m p art m e nt  c a n  i nfl u e n c e 

mi cr o bi al bi ofil m c o m m u niti e s b y s er vi n g a s a s o ur c e of mi cr o or g a ni s m s f or bi ofil m f or m ati o n 

a n d e st a bli s h m e nt, e v e n i n a hi g h c o nt a mi n at e d e c os y st e m, a s T o ul o n B a y. I n a l e s s er e xt e nt, 

t h e a bi oti c e n vir o n m e nt, a n d e s p e ci all y u n d er t h e i nfl u e n c e of s e di m e nt r e m o bili z ati o n, c o ul d 

al s o  c o ntri b ut e  i n  s h a pi n g  mi cr o bi al  bi ofil m  c o m m u niti e s.  H o w e v er,  t h e  i nfl u e n c e  of  tr a c e 

m et alli c c o nt a mi n ati o n o n bi ofil m c o m m u niti e s a p p e ar e d t o  b e m u c h m or e li mit e d t h a n f or 

b a ct eri o pl a n kt o n c o m m u niti e s, hi g hli g hti n g r e sist a n c e a n d/ or r e sili e n c e a biliti e s of mi cr o bi al 

bi ofil m s  f a ci n g  c h e mi c al  str e s s.  W hil e  t hi s  w or k  bri n g s  n e w  e vi d e n c e s  a b o ut  b e nt h os 

i m p ort a n c e o n bi ofil m lif e st yl e, f ut ur e st u di es n e e d t o i d e ntif y s e di m e nt mi cr o bi al i n di c at or 

t a x a r el at e d t o bi ofil m f or m ati o n a n d t o el u ci d at e h o w a n d w h et h er m ulti pl e c o nt a mi n a nt s 

fr o m s e di m e nt r e m o bili z ati o n i nfl u e n c e t h e f u n cti o ni n g of t h e bi ofil m c o m p art m e nt. 
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A c k n o wl e d g e m e nt s 

T hi s  st u d y  w as  s u p p ort e d  b y  P R E V E N T  r e s e ar c h  pr o gr a m  (f u n d e d  b y  T o ul o n  U ni v ersit y, 

T o ul o n -Pr o v e n c e -M é dit err a n é e ( T P M) a n d t h e C o ns eil D é p art e m e nt al d u V ar). C. C o cl et P h D 

w a s f u n d e d b y t h e Pr o v e n c e -Al p e s -C ôt e d’ A z ur r e gi o n a n d s u p p ort e d b y T P M. T h e a ut h ors 

wi s h t o t h a n k t h e  Fr e n c h N a v y a n d t h e L A S E M f or di vi n g a n d s a m pli n g a s si st a n c e, Dr. G. C uli oli 

( M A PI E M, T o ul o n, Fr a n c e) a n d L. F a vr e ( M A PI E M, T o ul o n, Fr a n c e) f or s a m pli n g a n d s a m pl e 

tr e at m e nt a s si st a n c e. T h e a ut h ors d e cl ar e t h at t h e y h a v e n o c o nfli ct of i nt er e st. 
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V. 3.  C o n cl u s i o n d u c h a pitr e 

D a ns  c e  c h a pitr e,  l’i m p a ct  d e  l a  c o nt a mi n ati o n  e n  E T M  s ur  l a  d e nsit é  et  l a  str u ct ur e  d e s 

pr o c ar y ot e s  h ét ér otr o p h e s  et  a ut otr o p h e s  ( b a ct éri e s,  ar c h é e s  et  c y a n o b a ct éri e s)  d a ns  l es 

bi ofil m s e n s urf a c e et a u  f o n d d e l a c ol o n n e d’ e a u a ét é ét u di é . C e c h a pitr e  c o nstit u e  u n e d e s 

pr e mi èr e s ét u d e s d é cri v a nt l a di v ersit é t a x o n o mi q u e d e s pr o c ar y ot e s d a ns l e s bi ofil m s  m ari ns  

à  diff ér e nt e s  pr of o n d e urs  d e  l a  c ol o n n e  d’ e a u  et  l e  l o n g  d’ u n  gr a di e nt  m ulti pl e  d e 

c o nt a mi n ati o n e n E T M s.  

L e s  pri n ci p a u x  r é s ult at s pr é s e nt é s  d a ns  c e  c h a pitr e  o nt  p er mi s  d e  m o ntr er  q u e  l a 

c o nt a mi n ati o n e n E T M n’ ét ait p a s l e  f a ct e ur m aj e ur  d e l a str u ct ur ati o n d e s c o m m u n a ut é s d e 

bi ofil m d a ns l a r a d e d e T o ul o n. L e c o m p ort e m e nt d e s bi ofil m s vi s- à- vi s d e s c o nt a mi n a nt s e st 

a p p ar u  tr è s  diff é r e nt  d e  c el ui  d e s  c o m m u n a ut é s  pl a n ct o ni q u e s.  C e s  r é s ult at s  t e n d e nt  à 

m o ntr er  q u e  l e s  bi ofil m s  a ur ai e nt  u n e  s e nsi bilit é  pl us  f ai bl e  f a c e  à  u n e  c o nt a mi n ati o n  e n 

E T M s.  P o ur  e x pli q u er  c ett e  diff ér e n c e  d e  s e nsi bilit é  a v e c  l e s  c o m m u n a ut é s 

ultr a pl a n ct o ni q u e s, d e u x h y p ot h è s es p e u v e nt êtr e a v a n c é e s. T o ut d’ a b or d, l e s c a p a cit és d e 

r é si st a n c e et d’ a d a pt ati o n d e s bi ofil m s o nt p u êtr e s u p éri e ur e s à c ell es d e s c o m m u n a ut é s d e 

b a ct éri o pl a n ct o n. E ns uit e ,  l a  n at ur e  m ê m e  d u  bi ofil m,  a v e c  l a  pr é s e n c e  d’ u n e  m atri c e 

e xtr a c ell ul a ir e  q ui  j o u e  l e  r ôl e  d e  b arri èr e  p h y si q u e  a  p u  a us si  f a v ori s er  l a  pr ot e cti o n  d e s 

c o m m u n a ut é s d e pr o c ar y ot e s à l’i nt éri e ur d u bi ofil m f a c e a u x E T M s.  

Si l es E T M n’ o nt e u q u’ u n e f ai bl e i nfl u e n c e, l a pr of o n d e ur d’i m m ersi o n d e s pl a q u e s a 

j o u é u n r ôl e pl us i m p ort a nt d a ns l a str u ct ur ati o n d e s c o m m u n a ut é s d e bi ofil m. E n eff et, l a 

c o m p ositi o n d e s bi ofil m s pr o c h e s d e s s é di m e nts ét ait tr è s diff ér e nt e d e c ell e d e s bi ofil ms e n 

s urf a c e d e l a c ol o n n e d’ e a u. L e s c o m m u n a ut é s pr é s e nt e s d a ns l e c o m p arti m e nt b e nt hi q u e 

e n vir o n n a nt d e s bi ofil m s o nt  p u  p arti ci p er  à l a c ol o ni s ati o n d e s s urf a c e s i m m er g é es. C ett e 

h y p ot h è s e  e st  s o ut e n u e  p ar  l e  f ait  q u’il  n’ a  p a s  ét é  p os si bl e  d e  m ettr e  e n  é vi d e n c e d e s 

r el ati o ns f ort es e ntr e l e c o m p arti m e nt pl a n ct o ni q u e et l e c o m p arti m e nt bi ofil m d ur a nt  c ett e 

ét u d e. Ai nsi, d a ns l a r a d e d e T o ul o n, l a c o m p ositi o n d e s c o m m u n a ut é s pr o c ar y ot e s d a ns l e s 

bi ofil m s a s e m bl é d a v a nt a g e i nfl u e n c é e p ar l e s c o m m u n a ut é s b e nt hi q u e s e n vir o n n a nt e s q u e 

p ar l a m ulti c o nt a mi n ati o n e n E T M s d e l a c ol o n n e d’ e a u. T o ut ef oi s, il e s t i m p ort a nt d e n ot er 

q u e l a c o nt a mi n ati o n d e s s é di m e nt s e n vir o n n a nt s, n ot a m m e nt e n P b , a p u i nfl u e n c er d a ns 

u n e m oi n dr e m e s ur e l a c o m p ositi o n d e s c o m m u n a ut é s d e pr o c ar y ot e s d e s bi ofil m s d e f o n d.  
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L a c o nt a mi n ati o n f ort e e n E T M d e l a r a d e d e T o ul o n e st a p p ar u e m oi ns str u ct ur a nt e 

p o ur  l e s  c o m m u n a ut é s  d e  bi ofil m s  q u e  p o ur  l e s c o m m u n a ut é s  pl a n ct o ni q u e s.  T o ut ef oi s,  il 

a p p ar aît n é c e s s air e d e v ali d er c e s o bs er v ati o ns d e t err ai n p ar d e s ét u d e s e x p éri m e nt al e s e n 

c o n diti o ns  c o ntr ôl é e s  afi n  d e  r é d uir e  l a  c o m pl e xit é  d e  l ’ é c os yst è m e  ét u di é  et  ét u di er 

s p é cifi q u e m e nt  l’i nfl u e n c e  d e  c ert ai ns  m ét a u x  s ur  l e s  c o m m u n a ut é s  d e  pr o c ar y ot e s 

pl a n ct o ni q u e s et d a ns l e s bi ofil m s. C’ est d a ns c ett e o pti q u e q u e l e c h a pitr e  VI pr o p os e d e 

pr é s e nt er l’ eff et s p é cifi q u e d e s E T M s s ur l es c o m m u n a ut é s pr o c ar y ot e s et s ur l’i m p ort a n c e 

d e l’ hi st ori q u e d e c o nt a mi n ati o n d e c e s c o m m u n a ut é s p ar u n e a p pr o c h e e x p éri m e nt al e e n 

l a b or at oir e. 
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C H A PI T R E VI.  R É P O N S E S  S P É CI FI Q U E S  D E S  C O M M U N A U T É S  D E 

P R O C A R Y O T E S À U N E C O N T A MI N A TI O N M É T A L LI Q U E R E P R É S E N T A TI V E D E L A 

R A D E D E T O U L O N S E L O N L E U R P A S SI F D’ E X P O SI TI O N  

VI. 1.  I ntr o d u cti o n d u c h a pitr e

D a ns  l es  c h a pitr e s  pr é c é d e nt s,  l e s  eff ets  d’ u n e  c o nt a mi n ati o n  m ét alli q u e  m ulti pl e  s ur 

l’ a b o n d a n c e,  l a  di v ersit é  et  l a  c o m p ositi o n  d e s  c o m m u n a ut é s  ultr a pl a n ct o ni q u e s  d a ns  u n 

e n vir o n n e m e nt  m ari n  c ôti er  o nt  ét é  pr é s e nt é s .  T o ut ef oi s,  l e s  o bs er v ati o ns  f ait es  l ors  d e s 

c a m p a g n e s d e t err ai n d a ns u n e n vir o n n e m e nt n at ur el p e u v e nt êtr e l e r é s ult at d’i nt er a cti o ns 

c o m pl e x e s e ntr e pl usi e urs f a ct e urs. E n eff et, l e s m ét a u x p e u v e nt i nt er a gir e ntr e e u x et a v oir 

d e s  eff et s  a d ditifs,  s y n er gi q u e s  o u  a nt a g o ni st e s.  Il s  p e u v e nt  a us si  i nt er a gir  a v e c  d’ a utr e s 

p ar a m ètr e s c o m m e l e s n utri m e nt s o u l a q u a ntit é et l a q u alit é d e l a m ati èr e or g a ni q u e. C e s 

i nt er a cti o ns p e u v e nt r é d uir e l a t o xi cit é d e s E T M o u f a v ori s er l a t ol ér a n c e d e s c om m u n a ut é s 

vi s - à-vi s d e l a c o nt a mi n ati o n. D’ a utr e s p ar a m ètr e s c o m m e l a pr é d ati o n o u l’ h y dr o d y n a mi s m e 

p e u v e nt  a us si  i nfl u e n c er  l e  f o n cti o n n e m e nt  d e s  e n vir o n n e m e nt s  c o nt a mi n é s  et  r e n dr e 

diffi cil e l a c o m pr é h e nsi o n d u r ôl e d e s E T M p o ur l e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s.  

D a ns c e c o nt e xt e, c e c h a pitr e s’ arti c ul e a ut o ur d e d e u x e x p éri e n c e s e n m é s o c os m e s 

a u l a b or at oir e. C e s m é s o c os m es o nt c o nsi st é e n 4 c o n diti o ns d e 2 0 - L e n tri pli c at. L’ e a u filtr é e 

à 5 -1 0 µ m pr o v e n a nt d e sit e s c hi mi q u e m e nt c o ntr a st é s d a ns l a r a d e d e T o ul o n  a ét é utilis é e . 

L ’ a b o n d a n c e et l a str u ct ur e d e s c o m m u n a ut é s d e pr o c ar y ot e s pl a n ct o ni q u e s, d ét er mi n é e s p ar 

c yt o m étri e  e n  fl u x  et  p ar  l a  t e c h ni q u e  d e  s é q u e n ç a g e  h a ut  d é bit  Ill u mi n a  Mi s e q  a  ét é 

pri n ci p al e m e nt ét u di é e . U n e ét u d e pl us fi n e  de s eff et s d’ u n e c o nt a mi n ati o n e n C u et e n P b a 

ét é  r é alis é c ar  c e  s o nt  l e s  c o nt a mi n a nt s  q ui  o nt  pr é s e nt é  l e s   pl us  f ort s gr a di e nt s  d e 

c o n c e ntr ati o ns e ntr e l e s z o n e s p e u c o nt a mi n é e s et l e s z o n e s tr è s c o nt a mi n é e s d e l a r a d e d e 

T o ul o n. D e pl us, l e C u et l e P b r e pr é s e nt e nt d e s s o ur c e s d e c o nt a mi n ati o n diff ér e nt e s d a ns l a 

r a d e d e T o ul o n. L a c o nt a mi n ati o n e n C u pr o vi e nt g é n ér al e m e nt d e s a cti vit és n a uti q u e s, d e 

l’ utili s ati o n d e s p ei nt ur e s a ntif o uli n g et e st h a bit u ell e m e nt r etr o u v é e s pr è s d e s p ort s ci vils. L a 

c o nt a mi n ati o n e n P b pr o vi e nt m aj orit air e m e nt d e s s é di m e nts c o nt a mi n é s et e st , e n g é n ér al , 

r etr o u v ée d a ns l e s z o n e s e n cl a v é es d u n or d d e l a p etit e r a d e. E nfi n, l es m é c a nis m e s d e t o xi cit é 
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d e  c e s  d e u x  c o nt a mi n a nt s  v ari e nt  et  il s  n’ o nt  p a s  l e  m ê m e  i m p a ct  s ur  l e s  c o m m u n a ut é s 

mi cr o bi e n n e s. Ai nsi, l e s pri n ci p a u x o bj e ctifs d e c ett e ét u d e ét ai e nt  : (i) d e m ettr e e n é vi d e n c e 

l e s eff et s s p é cifi q u e s d u C u, d u P b et  d’ u n c o c kt ail d e s d e u x c o nt a mi n a nt s s ur l a c o m m u n a ut é 

d e pr o c ar y ot e s pl a n ct o ni q u e s pr o v e n a nt d’ u n e z o n e tr è s p e u c o nt a mi n é e et ( ii) d e d ét er mi n er 

l e  p ot e nti el  a d a pt atif  d e  c e  t y p e  d e  c o m m u n a ut é  à  u n e  c o nt a mi n ati o n  e n  C u  vi a  l a 

c o m p ar ai s o n d e c o m m u n a ut é s pr é s e nt a nt diff ér e nt s p a s sifs d’ e x p ositi o n.  
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VI. 2.  T h e  s p e cifi c  i m p a ct s  of  c o p p er  a n d  l e a d  e x p o s ur e  o n  b a ct eri o pl a n kt o n 

c o m m u niti e s  ori gi n ati n g  fr o m  c o nt a mi n at e d  c o ntr a st e d  c o a st al 

s e a w at er s: t h e i nfl u e n c e of e x p o s ur e hi st or y  

 

C ett e p arti e e st pr é s e nt é e s o us l a f or m e d’ u n arti cl e e n pr é p ar ati o n  e n v u e d’ u n e s o u mi s si o n 

d a ns S ci e n c e s of t h e T ot al E n vir o n m e nt.  L e s r éf ér e n c e s s o nt t o ut e s pr é s e nt e s d a ns l a p arti e 

R éf ér e n c e s à l a fi n d e c e m a n us crit.  

 

Cl é m e nt C o cl et 1, 2 , C é dri c G ar ni er1 , S é b a sti e n D’ o n ofri o1 , G a ël D urri e u1 , Ni c ol as L a y gl o n1 , D ari o 

O m a n o vi ć 3 , M ull ot J e a n-Ulri c h 4 , J e a n-Fr a n ç oi s Bri a n d 2 , B e nj a mi n Mi s s o n1, *  

 

1  U ni v ersit é  d e  T o ul o n,  A i x  M ars eill e  U ni v ersit é,  C N R S,  I R D,  M e dit err a n e a n  I n stit ut e  of 

O c e a n o gr a p h y ( MI O), U M 1 1 0, Fr a n c e.  

2 U ni v ersit é d e T o ul o n, M A PI E M, E A 4 3 2 3, T o ul o n, Fr a n c e.  

3 R u đ er  B o š k o vi ć  I n stit ut e,  Di vi si o n  f or  M ari n e  a n d  E n vir o n m e nt al  R e s e ar c h,  Bij e ni č k a  5 4, 

Z a gr e b, Cr o ati a.  

4  L A S E M- T o ul o n, B a s e N a v al e D e T o ul o n, B P 6 1, 8 3 8 0 0 T o ul o n, Fr a n c e.  

* :  c orr e s p o n di n g  a ut h or;  e m ail: mi s s o n @ u ni v -tl n.fr;  t el:  + 3 3 4 9 4  1 4 6  7 4 6;  U ni v ersit é  d e 

T o ul o n, C S 6 0 5 8 4, 8 3 0 4 1 T o ul o n C e d e x 9  
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VI. 2. 1.  I ntr o d u ctio n  

I n t h e l ast d e c a d e s, c o a st al e x p a nsi o ns c o u pl e d wit h a nt hr o p o g e ni c pr e s s ur e s h a v e e n h a n c e d 

m ari n e c o nt a mi n ati o n i n c o a st al ar e a s ( H al p er n et al. , 2 0 0 8; T h e M er m e x Gr o u p et al. , 2 0 1 1). 

C o p p er ( C u) c o nt a mi n ati o n i n c o a st al ar e a s i s m ai nl y c a us e d b y ur b a n a n d i n d ustri al w a st es 

( L e vi n et al. , 2 0 0 1; O urs el et al. , 2 0 1 3), or a ntif o uli n g c o ati n g s s p e cifi c all y i n h ar b ors ( T ur n er, 

2 0 1 0) . L e a d ( P b) c o nt a mi n ati o n i s m ai nl y a s s o ci at e d wit h hi st ori c al s h ort-t er m e v e nt s ( X u et 

al. , 2 0 1 4; D a n g, L e n o bl e, et al. , 2 0 1 5; D a n g, S c h äf er, et al. , 2 0 1 5) or hi st ori c al f u el c o ns u m pti o n 

f or  n a uti c al  tr affi c ( C all e n d er,  2 0 0 3).  If  C u  r e m ai ns  m ostl y i n  t h e  w at er  c ol u m n,  P b  m ai nl y 

a c c u m ul at e d  i n  t h e  s e di m e nt  b ut  c a n  c o nt a mi n at e  c o a st al  s e a w at er  t hr o u g h  r e s us p e nsi o n 

( D a n g,  S c h äf er, et  al. ,  2 0 1 5;  L a y gl o n et  al. , S u b mitt e d ).  El e v at e d  C u  a n d  P b  l e v els  c a n  b e 

d et e ct e d i n m a n y c o a st al ar e a s all ar o u n d t h e w orl d ( S c hiff et al. , 2 0 0 7; Ci n dri ć et al. , 2 0 1 5; 

C or c oll et  al. ,  2 0 1 7;  E g ar dt et  al. ,  2 0 1 8).  I n  T o ul o n  B a y,  C u  a n d  P b  c o n c e ntr ati o ns c a n  b e 

e nri c h e d u p t o m or e t h a n 1 0 0 -f ol d a b o v e g e o c h e mi c al b a c k gr o u n d l e v el s d e p e n di n g o n t h e 

c o m p art m e nt ( C a s a s et al. , 2 0 0 8; T e s si er e t al., 2 0 1 1; J e a n et al. , 2 0 1 2; D. C oss a et al. , 2 0 1 4; 

D a n g, S c h äf er, et al. , 2 0 1 5; T wi ni n g et al. , 2 0 1 5; C o cl et et al. , 2 0 1 9). T h e ori gi n alit y of T o ul o n 

B a y  i s  i n  gr a d u al  gr a di e nt s  of  m ulti pl e  tr a c e  m et al  el e m e nts  ( T M Es)  fr o m  v er y  l o w 

c o n c e ntr ati o ns cl os e t o t h e o p e n M e dit err a n e a n S e a t o e xtr e m el y hi g h c o n c e ntr ati o ns i n t h e 

m ost  e n cl os e d  a n d  a nt hr o pi z e d  ar e a s.  T h us,  T o ul o n  b a y  a p p e ars  a s  a  m o d el  e c os y st e m  t o 

st u d y t h e c o ntri b uti o n of tr a c e m et alli c c o nt a mi n ati o n t o m ari n e mi cr o bi al e c ol o g y.  

T h e  r e s p o ns e  o f  b a ct eri o pl a n kt o n  c o m m u niti e s  t o  T M Es  i n  n at ur al  m ari n e  c o a st al 

ar e a s r e m ai ns p o orl y i n v e sti g at e d ( S h e e b a et al. , 2 0 1 7; C o cl et et al. , 2 0 1 8, 2 0 1 9; G o ni-Urri z a 

et  al. ,  2 0 1 8). T h e s e  st u di e s  cl e arl y  i d e ntifi e d  T M Es  a s  str u ct uri n g  f a ct ors  of  a b u n d a n c e, 

di v ersit y a n d c o m p ositi o n of b a ct eri o pl a n kt o ni c c o m m u niti e s. Es p e ci all y i n T o ul o n B a y, w h er e 

c o nt a mi n ati o n gr a di e nt s ar e wi d er t h a n cl a s si c al p h y si c o -c h e mi c al gr a di e nt s, T M Es e x pl ai n e d 

t h e l ar g e st p art of t h e v ari ati o n of b a ct eri o pl a n kt o ni c di v ersit y o bs er v e d ( C o cl et et al. , 2 0 1 9). 

T h e i m p a ct s of T M Es c a n al s o b e dir e ct or i n dir e ct, d e p e n di n g o n t h e n at ur e a n d t h e str e n gt h 

of  i nt er a cti o ns  a m o n g  b a ct eri o pl a n kt o ni c  s p e ci e s  a n d  b et w e e n  b a ct eri o pl a n kt o n  a n d 

p h yt o pl a n kt o n ( G o ni-Urri z a et al. , 2 0 1 8; C o cl et et al. , 2 0 1 9). I n d e e d, pr e vi o us st u di e s r e p ort e d 

t h at p h yt o pl a n kt o n a p p e ar e d v er y s e nsiti v e t o T M E c o nt a mi n ati o n i n c o a st al ar e as ( M a c k e y 

et  al. ,  2 0 1 2;  L af a bri e et  al. ,  2 0 1 3;  C o cl et et  al. , 2 0 1 8;  G o ni-Urri z a et  al. ,  2 0 1 8). C h a n g e s  i n 

p h yt o pl a n kt o n  c o m p ositi o n  a n d  m ort alit y  i n d u c e d  b y  T M E  c o nt a mi n ati o n  c a n  l e a d  t o 
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diff er e n c e s  i n  b ot h  q u a ntit y  a n d  q u alit y  of  e x u d e d  or g a ni c  m att er,  t h at  c a n  b e  us e d  b y 

b a ct eri o pl a n kt o n c o m m u niti e s f or gr o wt h ( G o ni-Urri z a et al. , 2 0 1 8). M or e o v er, G o ni -Urri z a et 

al.  ( 2 0 1 8) s u g g e st e d  a  r el ati v e  t ol er a n c e  of  mi cr o bi al  c o m m u niti e s  t o  T M E  c o nt a mi n ati o n, 

e s p e ci all y  i n  c hr o ni c all y  c o nt a mi n at e d  ar e a s. T hi s  c o ul d  b e  attri b ut e d  t o  t h e  s el e cti v e 

e nri c h m e nt  of  mi cr o or g a ni s m s  b y  T M Es  w hi c h  pr o m ot e  t h e  gr o wt h  of  m et al  r e si st a nt 

mi cr o or g a ni s m s ( S h e e b a et al. , 2 0 1 7). S e v er al gr o u ps, e s p e ci all y Al p h a pr ot e o b a ct eri a S A R 1 1 

a n d S y n e c h o c o c c u s  h a v e  b e e n  i d e ntifi e d  a s  r el ati v el y  l es s  a b u n d a nt  w h er e  T M E s 

c o n c e ntr ati o ns  w h er e  t h e  hi g h e st  w hil e  Fl a v o b a ct eri a, B et a pr ot e o b a ct eri a  or 

G a m m a pr ot e o b a ct eri a h a v e b e e n i d e ntifi e d a s r e si st a nt or t ol er a nt t o hi g h c o n c e ntr ati o ns of 

T M Es ( W a n g et al. , 2 0 1 5; Qi a n et al. , 2 0 1 7; C o cl et e t al., 2 0 1 9). H o w e v er, all of t h e s e st u di e s 

w er e  b a s e d  o n  fi el d  st u di e s  c o n d u ct e d  i n  m ulti c o nt a mi n at e d  sit es,  w h er e  v ari ati o ns  of 

a d diti o n al  e n vir o n m e nt al  c o n diti o ns  c o ul d  e x pl ai n  c h a n g e s  i n  b a ct eri o pl a n kt o n  c o m m u nit y 

( Pi n h a s si et al. , 2 0 0 4; L oz u p o n e a n d K ni g ht, 2 0 0 7; F u hr m a n et al. , 2 0 0 8; Gil b ert et al. , 2 0 09; 

F ort u n at o et al. , 2 0 1 1; Gil b ert et al. , 2 0 1 2; C h o w et al. , 2 0 1 3). I n a m ulti c o nt a mi n at e d ar e a, 

i nt er a cti o ns a m o n g T M Es or b et w e e n T M Es a n d or g a ni c m att er or n utri e nt s f or e x a m pl e c o ul d 

al s o o c c ur a n d r e s ult i n a d diti o n al, s y n er gisti c or a nt a g o ni sti c ef f e ct s ( L or e nz o et al. , 2 0 0 2). 

F oll o wi n g  d et ail e d  fi el d  d e s cri pti o n,  m e s o c os m s -b a s e d  e x p eri m e nt,  pr o vi di n g  c o m p ar ati v e 

c o n diti o ns of a s p e cifi c e c os y st e m a n d all o wi n g t o c o ntr ol s e v er al e n vir o n m e nt al v ari a bl e s, i s  

a  us ef ul  str at e g y  t o  st u d y  h y p ot h e s e s  a s s o ci at e d  wit h  s p e cifi c  eff e ct s  of  c o nt a mi n a nt s  o n 

b a ct eri o pl a n kt o n c o m m u niti e s. T h e n, a r e c e nt mi cr o c os m -b a s e d st u d y r e v e al e d t h at artifi ci al 

mi xt ur e  of  c o nt a mi n a nt s  ( n utri e nt s,  m et als,  a n d  h er bi ci d e s)  i n d u c e d  a  str o n g  i n hi biti o n  of 

gr o wt h,  pr o d u cti o n,  r e s pir ati o n  a n d  si g nifi c a nt  m o difi c ati o ns  of  t h e  f u n cti o n al  p att er ns  of 

b a ct eri o pl a n kt o n ( Pri n g a ult et  al. ,  2 0 1 6).  H o w e v er,  n o  f urt her  i nf or m ati o n  a b o ut  t h e 

p h yl o g e ni c  di v ersit y  a n d  str u ct ur e  of  b a ct eri o pl a n kt o n  aff e ct e d  b y  t hi s  mi xt ur e  h a s  b e e n 

a n al y z e d  i n  t hi s  st u d y  a n d  s p e cifi c  T M E  i m p a cts  w er e  n ot  i n v e sti g at e d.  I n  a d diti o n,  b ot h 

i n d ustri al effl u e nt di s c h ar g e a n d t h e r e s us p e nsi o n of m et al -c o nt a mi n at e d m ari n e s e di m e nt s 

w er e s h o w n t o i n cr e a s e mi cr o bi al di v ersit y i n a r e s us p e nsi o n e x p eri m e nt ( Z o u c h et al. , 2 0 1 8). 

S o m e Fl a v o b a ct eri a c e a e m e m b ers w er e i d e ntifi e d a s d o mi n a nt s p e ci e s i n t h e s e e x p eri m e nt s 

wit h a ci di c w a st e w at ers, wit h i n cr e a si n g di ss ol v e d C d c o n c e ntr ati o ns ( Z o u c h et al. , 2 0 1 8). T w o 

a d diti o n al st u di es r e p ort e d t h at c a d mi u m ( C d) i m p a ct e d b ot h al p h a - a n d b et a -di v ersiti e s of 

b a ct eri o pl a n kt o n  c o m m u niti e s  b y  c o ntri b uti n g  t o  h y dr o c ar b o n -d e gr a di n g  m e m b ers 

d e v el o p m e nt i n t h e c o m m u nit y ( W a n g et al. , 2 0 1 5; Qi a n et al. , 2 0 1 7). H o w e v er, t o o ur b e st 
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k n o wl e d g e, n o st u d y h a s f o c us e d o n t h e s p e cifi c eff e ct s of C u or P b a n d o n a c o -e x p os ur e of 

b ot h  m et al s  o n  di v ersit y  a n d  c o m p ositi o n  of  c o m pl e x  b a ct eri o pl a n kt o n  c o m m u niti es  fr o m 

n at ur al m ari n e c o a st al e c os y st e m.  

F urt h er m or e,  i n  c o nt a mi n at e d  e c os y st e ms,  t h e  i m p a ct s  of  c o nt a mi n ati o n  o n 

b a ct eri o pl a n kt o n  m a y  al s o  b e  i nfl u e n c e d  b y  l o n g -t er m  e x p os ur e  t o  T M E  c o nt a mi n ati o n. 

Pr e vi o us T M E e x p ositi o n c a n l e a d t o a n i n cr e a s e of m et al t ol er a n c e i n mi cr o bi al c o m m u niti e s 

b y t h e eli mi n ati o n of t h e m ost s e nsiti v e i n di vi d u al s a n d t h e r e pl a c e m e nt of s e nsiti v e s p e ci e s 

b y  t ol er a nt  o n e s ( G ust a v s o n et  al. ,  1 9 9 9).  T hi s  sti m ul at es  p oll uti o n-i n d u c e d  c o m m u nit y 

t ol er a n c e  ( PI C T),  w hi c h  h a s  b e e n  pri m aril y  r e v e al e d  b y  a  m e a s ur e  of  t h e  s e nsiti vit y  of 

bi ol o gi c al c o m m u niti es t o T M E ( Bl a n c k et al. , 1 9 8 8; Bl a n c k, 2 0 0 2). F or e x e m pl e, S err a et al.  

(2 0 0 9)  f o u n d  t h at  c o p p er  p ul s e  e x p os ur e  m a y  b e  t o xi c  t o  p eri p h yt o n  c o m m u niti e s  w hil e 

c o nti n u o us  c o p p er e x p os ur e m a y l e a d t o c o m m u nit y a d a pt ati o n, w hi c h i s oft e n  r el at e d t o 

c h a n g e s  i n  s p e ci e s  c o m p ositi o n.  H o w e v er,  if  n u m er o us  st u di e s  d e v el o p e d  PI C T  a p pr o a c h 

b a s e d  o n  p h ot os y nt h eti c  effi ci e n c y,  e xtr a c ell ul ar  e nz y m e  a cti viti e s  or  r e s pir ati o n  a cti vit y 

( C ar m a n et al. , 2 0 0 0; S ol d o et al. , 2 0 0 5; S err a et al. , 2 0 0 9; Tlili, 2 0 1 3), littl e i s k n o w n a b o ut 

h o w  m et al  e x p os ur e  i m p a ct  di v ersit y  of  b a ct eri o pl a n kt o n  alr e a d y  e x p os e d  t o  a  l o n g -t er m 

c o nt a mi n ati o n.  

I n t hi s st u d y, w e p erf or m e d a first m e s o c os m e x p eri m e nt i n or d er t o a s s e s s t h e eff e ct s 

of  C u  or/ a n d  P b  e x p os ur e  o v er  5  w e e k s  o n  t h e  a b u n d a n c e,  di v ersit y  a n d  str u ct ur e  of  a 

b a ct eri o pl a n kt o n  c o m m u nit y  fr o m  a  v er y  f e w  c o nt a mi n at e d  c o a st al  s e a w at er.  C u  a n d  P b 

s pi k es  w er e  us e d  t o  t ar g et  t h e  hi g h e st  t ot al  c o n c e ntr ati o ns  o bs er v e d  f or  s urf a c e  w at er  i n 

T o ul o n B a y, i. e. 1 5 0 n M f or C u a n d 7 n M f or P b ( C o cl et et al. , 2 0 1 8, 2 0 1 9). Fl o w c yt o m etr y w a s 

us e d t o e sti m at e mi cr o bi al a b u n d a n c e s w hil e hi g h -t hr o u g h p ut s e q u e n ci n g of 1 6 S r R N A g e n e 

a m pli c o ns w a s us e d f or di v ersit y a n d s tr u ct ur e a n al y s e s. Gi v e n t h e l ar g e diff er e n c e o bs er v e d 

i n r e s p o ns e t o C u or P b, a s e c o n d m e s o c os m e x p eri m e nt w a s t h e n c arri e d o ut wit h si mil ar 

m et h o ds t o f o c us o n t h e s p e cifi c eff e ct s of C u e x p os ur e  o n b a ct eri o pl a n kt o n c o m m u niti e s 

fr o m  b ot h  m o d er at el y  a n d str o n gl y  c o nt a mi n at e d  s e a w at ers  of  T o ul o n  B a y.  T hi s  s e c o n d 

e x p eri m e nt all o w e d us t o a s s es s t h e i nfl u e n c e of e x p os ur e hi st or y o n t h e a d a pti v e p ot e nti al 

a n d t h e m et al r e si st a n c e c a p a cit y of c o a st al b a ct eri o pl a n kt o n.  
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2 3 7  

VI. 2. 2. 2.  S e a w at er c oll e cti o n, pr o c e s si n g, a n d st or a g e  

All  t h e s a m pli n g  m at eri al,  b ottl es,  t a n ks,  a n d  filt ers  w er e  pr e -cl e a n e d  f oll o wi n g  ri g or o us 

pr ot o c ol s,  d et ail e d  i n A N N E X E  E  a n d  i n ( C o cl et et  al. ,  2 0 1 9),  i n  or d er  t o  k e e p  m et al s’ 

c o n c e ntr ati o ns a s cl os e a s p os si bl e t o t h eir i niti al l e v els.  

S e a w at er us e d f or t h e first m e s o c os m e x p eri m e nt w a s c oll e ct e d at 1 -m d e pt h fr o m sit e 

4 1 p ( Fi g ur e VI - 1) o n M a y 1 0 t h, 2 0 1 6 a n d s e a w at er us e d f or t h e s e c o n d m e s o c os m e x p eri m e nt 

w a s c oll e ct e d at 1 - m d e pt h fr o m b ot h sit e s L A Z a n d 6 e xt o n M ai 2n d , 2 0 1 7 (Fi g ur e VI - 1). D et ail s 

o n  s a m pl e’ s  i nf or m ati o n  ar e  gi v e n  i n  t h e  T a bl e  E -  1.  S e a w at er  w a s  c oll e ct e d  usi n g  a n  air-

c o m pr e s s e d  T efl o n  p u m p  ( A sti P ur e T M  II,  S ai nt-G o bi n)  c o n n e ct e d  wit h  T efl o n  t u bi n g.  It  w a s 

filt er e d o n sit e t hr o u g h a 5-1 0 µ m c ell ul os e P ol y c a p filt er ( W h at m a n) c o n n e ct e d t o t h e T efl o n 

t u bi n g aft er t h e p u m p i n or d er t o r e m o v e t h e l ar g e st gr a z ers. Filt er e d s e a w at er w a s c oll e ct e d 

i n 5 0-L l o w - d e nsit y p ol y et h yl e n e ( L D P E) t a n k s ( N al g e n e). B a c k t o t h e l a b, e a c h m e s o c os m w a s 

fill e d  wit h  2 0- L  of  filt er e d  s e a w at er.  T h e  r e m ai ni n g  s e a w at er  w as  filt er e d  t hr o u g h  0. 2  µ m 

T efl o n  P ol y c a p  filt ers  ( W h at m a n)  t o  eli mi n at e  all  or g a ni s m s,  t h e n  st or e d  at  4° C  a n d 

s u bs e q u e ntl y us e d t o r e -fill m e s o c os m s d uri n g t h e e x p eri m e nt. 

 

VI. 2. 2. 3.  M e s o c o s m s et u p, a n d e x p eri m e nt al d e si g n  

F or b ot h m e s o c os m st u di e s, t w el v e 2 0 - L L D P E t a n k s ( N al g e n e) w er e fill e d wit h 5-1 0 µ m filt er e d 

w at er, a n d t h us i n cl u d e a n at ur al s e a w at er mi cr o bi al c o m m u nit y m ai nl y c o m p os e d of fr e e -

li vi n g or g a ni s ms. S e a w at er i n e a c h t a n k w a s c o nti n u o usl y mi x e d wit h a T efl o n m a g n eti c stir 

b ar us e d at l o w s p e e d a n d o x y g e niz e d wit h 0. 2 µ m -filt er e d a n d h u mi difi e d a m bi e nt. T h e 1 2 

t a n k s  w er e  s u b mitt e d  t o  a  d ail y  li g ht / d ar k  c y cl e  of  1 4 / 1 0 h,  usi n g  f ull  s ol ar  s p e ctr u m 

a q u ari o p hill y n e o n t u b e s a n d a s urf a c e li g ht irr a di a n c e of 5 0 µ m ol. m 2 . s1  of w hit e li g ht. T h e 

first y e ar, t h e r o o m t e m p er at ur e a n d t h e m e s oc os m i nt eri or w er e k e pt  c o nst a nt at 1 9 ± 1. 6° C 

a n d  2 3  ±  1. 5° C,  r e s p e cti v el y.  T h e  s e c o n d  y e ar,  t h e  r o o m  t e m p er at ur e  a n d  t h e  m e s o c os m 

i nt eri or w er e k e pt c o nst a nt at 2 2 ± 2. 0° C a n d at 1 9 ± 2. 2° C, r e s p e cti v el y. T o m ai nt ai n r e s o ur c e 

a v ail a bilit y d uri n g t h e e x p e ri m e nts, e a c h t a n k h a d a c o nti n u o us o p e n e d w at er r e cir c ul ati o n 

s y st e m, usi n g a p erist alti c p u m p ( Mi ni p ul s E v ol uti o n â , Gil s o n), t o r e n e w 5 0 % of t h e t ot al w at er 

v ol u m e  i n  a  w e e k  b y  0. 2  µ m  filt er e d  w at er.  All  t h e  e x p eri m e nt al  m at eri al  (t a n k s,  li g ht, 

m a g n eti c stirr ers, cir c ul ati o n a n d a er ati o n s y st e ms) w er e e n cl os e d i n a l ar g e b o x c o v er e d of 
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i m m e di at el y r es a m ple d f or f ut ur e tr a c e m et al s ( T M), di s s ol v e d or g a ni c c ar b o n ( D O C), t ot al 

nitr o g e n  ( T N)  a n d  p h os p h at e  ( P O #
$ % )  q u a ntifi c ati o ns.  S u bs a m pl e s  f or  di s s ol v e d  T M 

c o n c e ntr ati o ns  ( 1 2 5 - m L) w er e  filt er e d o n 0. 2 µ m c ell ul os e nitr at e s yri n g e filt er ( S art ori us), 

st or e d  i n  fl u ori n at e d  et h yl e n e  pr o p yl e n e  ( F E P)  b ottl e s  ( N al g e n e),  a ci difi e d  wit h  H N O 3  

(s u pr a p ur, M er c k) t o p H < 2, a n d irr a di at e d dir e ctl y i n F E P b ottl e s b y U V li g ht ( 1 5 0 -W m er c ur y 

l a m p, H a n a u, G er m a n y) f or at l e a st 2 4 h i n or d er t o d e c o m p os e n at ur al or g a ni c m att er ( Ci n dri ć 

et  al. ,  2 0 1 5).  S u bs a m pl e s  ( 2 4- m L)  f or  D O C  a n d  T N  q u a ntifi c ati o n  w er e  filt er e d  o n  0. 2  µ m 

c ell ul os e nitr at e s yri n g e filt er ( S art or i us), st or e d i n pr e-c al ci n e d ( 4 h, 4 5 0 ° C) gl a s s t u b e s wit h a 

T efl o n/sili c o n s e pt u m ( W h e at o n), a n d pr e s er v e d i n 0. 0 1 2 M H Cl ( Tr a c e S el e ct, Fl u k a) at 4° C. 

S u bs a m pl e s ( 5 0 - m L) f or p h os p h at e (P O #
$ % ) a n al y si s w er e c oll e ct e d i n c e ntrif u g e t u b e s ( F al c o n) 

a n d st or e d at -2 0° C u ntil a n al y si s.  

A d diti o n all y, s e a w at er ( 1 0 - m L) f or fl o w c yt o m etr y a n al ysis w er e dir e ctl y c oll e ct e d i n 

1 5 -m L c e ntrif u g e t u b e s ( F al c o n) fr o m e a c h of 1 2 t a n k s, fi x e d wit h 0. 2 5 % (fi n al c o n c e ntr ati o n) 

gl ut ar al d e h y d e, a n d st or e d at -8 0° C u ntil a n al y sis.  

Fi n all y, at e a c h s a m pli n g ti m e, 1 - L of s e a w at er fr o m e a c h of 1 2 t a n k s w a s c oll e cte d i n 

1- L H D P E b ottl e s a n d filt er e d t hr o u g h 0. 2 µ m p ol y c ar b o n at e m e m br a n e s ( Milli p or e). Filt ers 

w er e st or e d at -8 0° C u ntil D N A e xtr a cti o n.  

 

VI. 2. 2. 5.  S e a w at er p h y si c o -c h e mi c al m e a s ur e m e nt s a n d a n al y s e s  

T e m p er at ur e  (° C),  p H,  di s s ol v e d  o x y g e n  c o n c e ntr ati o n  ( m g. L - 1)  a nd  s at ur ati o n  ( %)  w er e 

dir e ctl y m o nit or e d d ail y i nt o t a n k s, o v er t h e c o urs e of b ot h m e s o c os m e x p eri m e nt s, usi n g 

H Q 4 0 d ( H a c h) a n d L D O 1 0 1 0 5 ( H a c h) m ulti p ar a m et er pr o b e s. 

Diff er e nti al p uls e a n o di c stri p pi n g v olt a m m etr y ( D P A S V) w a s us e d t o m e a s ur e C d, C u, 

P b, a n d Z n di s s ol v e d c o n c e ntr ati o ns. M e as ur e m e nt s w er e p erf or m e d o n a f ull y a ut o m at e d 

s y st e m b a s e d o n a h o m e m a d e a ut os a m pl er ( d e v el o p e d i n o ur l a b or at or y) a n d fi v e C a vr o X E 

1 0 0 0  s yri n g e  p u m ps  f or  st a n d ar d  a d diti o ns,  a n  A ut o b aIll  ( E c o C h e mi e)  p ot e nti ost at,  a n d  a 

V A 6 6 3  ( M etr o h m)  m er c ur y  dr o p  el e ctr o d e,  c o ntr oll e d  b y  G P E S  4. 9  s oft w ar e  ( E c o C h e mi e). 

D et ail s a b o ut i nstr u m e nt s, a n al y si s c o n diti o ns, a n d d at a tr e at m e nt ar e pr o vi d e d el s e w h er e 

( O urs el et al. , 2 0 1 3; Ci n dri ć et al. , 2 0 1 5). 

D O C c o n c e ntr ati o ns w er e d et er mi n e d usi n g a T O C - VC S H  a n al y z er ( S hi m a dz u) (f urt h er 

d et ails i n D a n g, T e ssi er, et al. , 2 0 1 4; C o cl et et al. , 2 0 1 8, 2 0 1 9). C o n c e ntr ati o ns i n P O #
$ %  w er e 
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d et er mi n e d usi n g a U V 1 8 0 0 S hi m a dz u S p e ctr o p h ot o m et er a n d mi cr o c ell Q u art z S U P R A SI L â , 

5 0 -m m  li g ht  p at h  ( H ell m a  A n al yti cs),  b a s e d  o n  t h e  M A G n e si u m  I n d u c e d  C o pr e ci pit ati o n 

( M A GI C) m et h o d ( Ri m m eli n a n d M o uti n, 2 0 0 5). 

 

VI. 2. 2. 6.  Fl o w c yt o m etr y a n al y si s  

A ut otr o p hi c pr o k ar y ot e s ( S y n e c h o c o c c u s -li k e, S Y N), p h ot os y nt h eti c pi c o e u k ar y ot e s ( P P E) a n d 

p h ot os y nt h eti c n a n o e u k ar y ot e s ( P N E) p o p ul ati o ns w er e c h ar a ct eri z e d a n d e n u m er at e d usi n g 

a B D A c c ur y T M  C 6 ( B D Bi os ci e n c e s) fl o w c yt o m et er, a s pr e vi o usl y d e s cri b e d ( C o cl et et al. , 2 0 1 8, 

2 0 1 9) .  H et er otr o p hi c  pr o k ar y ot e s  w er e  e n u m er at e d  aft er  st ai ni n g  wit h  S Y B R  Gr e e n  a s 

pr e vi o usl y d e s cri b e d ( C a br ol et al. , 2 0 1 7). 

 

VI. 2. 2. 7.  D N A e xtr a cti o n, P C R a m plifi c ati o n, a n d s e q u e n ci n g of 1 6 S r R N A g e n e a m pli c o n s  

D N A w a s e xtr a ct e d fr o m t h e p ol y c ar b o n at e filt ers b y a c o m bi n ati o n of e nz y m ati c c ell l y si s 

( G hi gli o n e et  al. ,  2 0 0 9)  a n d  All Pr e p  D N A/ R N A  Mi ni  Kit  ( QI A G E N)  a c c or di n g  t o  t h e 

m a n uf a ct ur er’ s i nstr u cti o ns. T h e pr ot o c ol f or t h e D N A e xtr a cti o n a n d t h e li br ar y pr e p ar ati o n 

i s f ull y d e s cri b e d i n C o cl et et a l. ( 2 0 1 9). W e a s s es s e d h et er otr o p hi c pr o k ar y oti c c o m m u nit y 

c o m p ositi o n b y t ar g eti n g t h e V 4 -V 5  r e gi o n  of  t h e  1 6 S  r R N A  g e n e ( P ar a d a et al. , 2 0 1 6) a n d 

usi n g Ill u mi n a Mi s e q 2 x 2 5 0 p b p air e d -e n d s e q u e n ci n g ( G e n os cr e e n, Fr a n c e).  

 

VI. 2. 2. 8.  Bi oi nf or m ati c a n al y si s  

S e q u e n c e s  w er e  d e m ulti pl e x e d  a n d  a s si g n e d  t o  c orr e s p o n di n g  s a m pl e s  usi n g  C A S A V A 

(Ill u mi n a).  W e  n oti c e d  t h at  w e  p erf or m e d  bi oi nf or m ati c  a n al y sis  o n  s e q u e n c e s  fr o m  t w o 

s e q u e n ci n g  a n al y s es.  H a vi n g  d at a s et  fr o m  o nl y  o n e  s e q u e n ci n g  a n al y si s  w o ul d  h a v e  b e e n 

m or e us u al. H o w e v er, w e r e m ai n c o nfi d e nt, c o nsi d eri n g t h e s a m e D N A e xtr a cti o n, t h e s a m e 

pri m ers,  t h e  s a m e  P C R  a m plifi c ati o n  a n d  t h e  s a m e  s e q u e n ci n g  l a b or at or y  f or  o ur  t w o 

m e s o c os m e x p eri m e nt s, t h at o ur d at a ar e r o b ust. T h e a n al y si s of t h e r a w s e q u e n c e s w a s d o n e 

b y f oll o wi n g t h e st a n d ar d pi p eli n e of D A D A 2 ( C all a h a n et al. , 2 0 1 6) i n R St u di o ( R C or e T e a m, 

2 0 1 7)  wit h t h e f oll o wi n g p ar a m et ers: m a x N = 0, m a x E E = c( 2, 2), tr u n c Q = 2. Bri efl y, t h e p a c k a g e 
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i n cl u d e s t h e f oll o wi n g st e ps: filt eri n g, d er e pli c ati o n, s a m pl e i nf er e n c e, c hi m er a i d e ntifi c ati o n, 

a n d m er gi n g of p air e d -e n d r e a ds. D A D A 2 i nf ers e x a ct a m pli c o n s e q u e n c e v ari a nt s ( A S Vs) fr o m 

s e q u e n ci n g d at a, i nst e a d of b uil di n g o p er ati o n al t a x o n o mi c u nit s fr o m s e q u e n c e si mil arit y. 

T h e t a x o n o m y a s si g n m e nt s w er e d o n e wit h t h e SI L V A v. 1 2 8 d at a b a s e ( Pr u e s s e et al. , 2 0 0 7; 

Q u a st et al. , 2 0 1 3) a n d t h e “ a s si g n T a x o n o m y ” f u n cti o n i n D A D A 2. F or s o m e A S Vs, i n or d er t o 

o bt ai n a fi n er t a x o n o mi c al r e s ol uti o n, D A D A 2 p a c k a g e i m pl e m e nt s a m et h o d t o m a k e s p e ci e s 

l e v el a s si g n m e nts b a s e d o n e x a ct m atc hi n g b et w e e n A S Vs a n d s e q u e n c e d r ef er e n c e str ai ns i n 

t h e SI L V A v. 1 2 8 d at a b a s e, usi n g “ a d d S p e ci e s ” f u n cti o n. L o w a b u n d a n c e A S V ( < 0. 0 0 5 %) w er e 

filt er e d a s r e c o m m e n d e d b y B o k uli c h et al.  (2 0 1 3) . S e q u e n c e s cl a s sifi e d a s mit o c h o n dri a or 

c hl or o pl a st  w er e  r e m o v e d  fr o m  t h e  A S V  t a bl e.  T h e  d at a s et s  fr o m  t h e  s a m pl e s  w er e 

n or m ali z e d b y r a n d o m s u bs a m pli n g t o i n cl u d e a n e q u al n u m b er of r e a ds. S a m pl e s wit h l o w er 

n u m b er of s e q u e n c e s t h a n t h e n u m b er of r e a ds c h os e t o t h e n or m ali z ati o n w er e di s c ar d e d .  

 

VI. 2. 2. 9.  St ati sti c al a n al y si s  

All pl ot s a n d st ati sti c al a n al ys e s w er e p erf or m e d wit h R St u di o ( R C or e T e a m, 2 0 1 7). Al p h a 

di v ersit y a n d err or e sti m at es w er e p erf or m e d usi n g QII M E s cri pt c or e _ di v ersit y _ a n al ys e s. p y 

( C a p or a s o et  al. ,  2 0 1 0),  i n cl u di n g  C h a o 1,  e q uit a bilit y,  o bs er v e d  ri c h n e s s,  S h a n n o n  a n d 

Si m ps o n’ s  di v ersit y.  T w o -w a y a n al ysis  of  v ari a n c e  ( A N O V A)  w a s  a p pli e d  t o  i n v esti g at e  t h e 

i nfl u e n c e s of C u a n d P b a d diti o n, e x p eri m e nt al ti m e, a n d t h eir i nt er a cti o n o n al p h a-di v ersit y 

m etri cs a n d t h e a b u n d a n c e h et er otr o p hi c mi cr o bi al c o m m u nit y. N o n m etri c m ulti di m e nsi o n al 

s c ali n g ( N M D S)  b a s e d o n Br a y -C urti s di st a n c e w a s a p pli e d t o e v al u at e t h e o v er all diff er e n c e s 

i n h et er otr o p hi c mi cr o bi al c o m m u nit y str u ct ur e, u si n g t h e v e g a n  p a c k a g e i n R ( O k s a n e n et al. , 

2 0 1 6) . Gl o b al a n d p air wi s e PE R M A N O V A  t e st s,  usi n g v e g a n  a n d R V Ai d e M e m oir e  p a c k a g es, 

r e s p e cti v el y  w er e  a p pli e d  t o  t e st  si g nifi c a nt  diff er e n c e s  b et w e e n  tr e at m e nt s  a n d  s a m pli n g 

ti m e. T o fi n d r e pr e s e nt ati v e p h yl ot y p e s a ss o ci at e d wit h t h e tr e at m e nt s, si mil arit y p er c e nt a g e 

( SI M P E R)  a n al y s es  w er e  first  a p pli e d  t o  s cr e e n  O T Us  pri m aril y  r e s p o nsi bl e  f or  t h e  o v er all 

di s si mil arit y  ( i. e. c o ntri b uti n g  t o  m or e  t h a n  1 %  of  t ot al  di s si mil arit y)  i n  t h e  pr o k ar y oti c 

c o m m u niti e s b et w e e n tr e at m e nts at e a c h ti m e p oi nt usi n g v e g a n  p a c k a g e.  
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VI. 2. 3.  R e s ult s  

VI. 2. 3. 1.  P h y si c o -c h e mi c al c h ar a ct eri z ati o n of s e a w at er i n m e s o c o s m s  

T h e p h y si c o -c h e mi c al v ari a bl es w er e m o nit or e d i n i niti al s e a w at er a n d at e a c h s a m pli n g ti m e 

t o i n v e sti g at e t h e e n vir o n m e nt al q u alit y of s e a w at er i n b ot h m e s o c os m e x p eri m e nt s ( T a bl e E - 

2 a n d T a bl e E - 3). I niti al s e a w at er s a m pl e s us e d f or t h e first (i. e. 4 1 p) a n d t h e s e c o n d ( i. e. L A Z 

a n d 6 e xt) e x p eri m e nt s w er e g e o c h e mi c all y c o ntr a st e d a n d pr e s e nt e d v ari ati o ns i n tr a c e m et al 

c o n c e ntr ati o ns. T ot al C u, P b, a n d Z n i n 6 e xt s e a w at er w er e 2. 5 -, 3-, a n d 3. 6-f ol d hi g h er t h a n 

i n L A Z r e s p e cti v el y, a n d 1 5-, 1 8-, a n d 2 6-f ol d hi g h er t h a n i n 4 1 p r e s p e cti v el y. T h e D O C a n d T N 

c o n c e ntr ati o ns w er e n ot si g nifi c a ntl y diff er e nt b et w e e n i niti al s e a w at ers.  

At t h e b e gi n ni n g of t h e m e s o c os m e x p eri m e nt s, tr a c e m et al c o n c e ntr ati o ns m e a s ur e d 

i n c o ntr ol c o n diti o ns w er e cl os e d t o t h e o n e s e n c o u nt er e d i n i niti al s e a w at er s a m pl e s fr o m 

4 1 p, L A Z, 6 e xt. T h us, t hi s c o nfir m s t h at n o a ds or pti o n or c o nt a mi n ati o n i n m et al s o c c urr e d 

b e c a us e of e x p eri m e nt al m at eri al s (t a n k s, T efl o n t u bi n g, a n d p u m p). I n t h e first m e s o c os m 

e x p eri m e nt, 1 3 5 n M a n d 7 n M of C u a n d P b r e s p e cti v el y w er e m e a s ur e d aft er m et al a d diti o n 

( T 0), w hi c h w er e cl os e d t o t h e t ar g et e d c o n c e ntr ati o ns (i. e. 1 5 0 n M a n d 7 n M f or C u a n d P b). 

I n t h e s ec o n d m e s o c os m e x p eri m e nt, 1 6 0 n M of C u w er e r e all y a d d e d aft er C u a d diti o n ( T 0). 

Fi n all y, m et al c o n c e ntr ati o ns ( i. e. C u, P b, a n d Z n) m e a s ur e d at t h e b e gi n ni n g a n d at t h e e n d 

of  e a c h  e x p eri m e nt  w er e  cl os e d,  att e sti n g  t h at  t h e  e x p e ct e d  tr a c e  m et al  l e v el s  r e m ai n e d 

c o nst a nt d uri n g t h e e ntir e of b ot h m e s o c os m e x p eri m e nt.  

F or b ot h m e s o c os m e x p eri m e nt s, w at er t e m p er at ur e, p H, D O, a n d D O C di d n ot e x hi bit 

si g nifi c a nt diff er e n c e s a m o n g c o n diti o ns b ut all of t h e s e p ar a m et ers e x p eri e n c e d t e m p or al 

si g nifi c a nt c h a n g e s d u ri n g t h e e ntir e c o urs e of e x p eri m e nt s ( Kr us k al-W allis, p  < 0. 0 5). T h us, 

a v er a g e  w at er  t e m p er at ur e s  w er e  2 1  ±  1. 0° C,  a n d  2 1  ±  1. 6° C  f or  t h e  first  a n d  t h e  s e c o n d 

e x p eri m e nt  r e s p e cti v el y,  wit h  l o w est  t e m p er at ur e s  r e c or d e d  at  t h e  b e gi n ni n g  of  b ot h 

e x p eri m e nt s a n d hi g h est v al u e s r e c or d e d at t h e e n d of b ot h e x p eri m e nt s. A v er a g e p H, D O, 

a n d D O C w er e 8. 2 ± 0. 0 1, 1 1 0 ± 0. 2 %, a n d 1. 3 1 ± 0. 0 1 m g. C. L - 1 r e s p e cti v el y, d uri n g t h e first 

m e s o c os m. F or t h e s e c o n d m e s o c os m, a v er a g e p H, D O, a n d D O C w er e 8. 2 ± 0. 0, 1 0 5 ± 0. 2 %, 

a n d 1. 3 ± 0. 0 m g. C. L - 1 r e s p e cti v el y. Gl o b all y, f or b ot h m e s o c os m e x p eri m e nt s, p H i n cr e a s e d 

wit h ti m e w hil e D O s at ur ati o n a n d D O C c o n c e ntr ati o n d e cr e a s e d wit h ti m e.  
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VI. 2. 3. 2.  Ultr a p h yt o pl a n kt o ni c a n d h et er otr o p hi c pr o k ar y ot e s a b u n d a n c e 

T h e a b u n d a n c e of t hr e e ultr a p h yt o pl a n kt o ni c ( i. e. S y n e c h o c o c c u s -li k e, pi c o e u k ar y ot e-li k e a n d 

n a n o e u k ar y ot e -li k e)  gr o u ps  a n d  h et er otr o p hi c  pr o k ar y ot e s  w er e  c o nsi d er e d  i n  t h e 

e x p eri m e nt s.  F or  t h e  first  m e s o c os m  e x p eri m e nt,  t ot al  a b u n d a n c e  of  ultr a p h yt o pl a n kt o n 

a p p e ar e d si mil ar b et w e e n i n iti al s e a w at er fr o m 4 1 p a n d b ot h c o n diti o ns 4 1 p C T R L a n d 4 1 p 

P b,  wit h  l o w  t e m p or al  v ari a bilit y  d uri n g  t h e  e ntir e  c o urs e  of  e x p eri m e nt  ( 1. 1  ±  0. 1  x  1 0 4  

c ell. m L - 1 o n a v er a g e) ( Fi g ur e VI - 4 A). I n c o n diti o ns 4 1 p C u a n d 4 1 p C u + P b, t h e t otal a b u n d a n c e 

of ultr a p h yt o pl a n kt o n st art e d t o d e cr e a s e 3 d a y s aft er m et al a d diti o n, l e a di n g t o si g nifi c a ntl y 

l o w er a b u n d a n c e s t h a n i n c o n diti o ns 4 1 p C T R L a n d 4 1 p P b fr o m 7 d a y s aft er m et al a d diti o n 

t o t h e e n d of t h e e x p eri m e nt ( A N O V A, P  < 0. 0 0 1). T h e mi ni m al a b u n d a n c e r e a c h e d 0. 3 % of 

i niti al a b u n d a n c e. At t h e b e gi n ni n g of t h e e x p eri m e nt ( T 0), h et er otr o p hi c b a ct eri a a b u n d a n c e 

m e a s ur e d i n all c o n diti o ns ( 1 1 ± 0. 3 x 1 0 4  c ell. m L - 1 o n a v er a g e) w a s si g nifi c a ntl y l o w er t h a n i n 

i niti al s e a w at er fr o m t h e 4 1 p sit e ( 2. 5 x 1 05 c ell. m L - 1) ( A N O V A, P  < 0. 0 0 1) ( Fi g ur e VI - 4 B). Fr o m 

t hr e e  d a y s  aft er  m et al  a d diti o n  t o  t h e  e n d  of  t h e  e x p eri m e nt,  h et er otr o p hi c  b a ct eri al 

a b u n d a n c e w a s si g nifi c a ntl y hi g h er i n c o n diti o ns 4 1 p C u a n d 4 1 p C u + P b t h a n i n c o n diti o ns 4 1 p 

C T R L a n d 4 1 p P b u ntil t h e e n d of t h e e x p eri m e nt ( A N O V A, P  < 0. 0 0 1).  

F or t h e s e c o n d m e s o c os m e x p eri m e nt, t ot al a b u n d a n c e of ultr a p h yt o pl a n kt o n i n L A Z 

( 1. 9 x 1 04  c ell. m L - 1) w as si g nifi c a ntl y hi g h er t h a n i n 6 e xt s e a w at er ( 7. 9 x 1 03  c ell. m L - 1) ( A N O V A, 

P  <  0. 0 0 1).  Aft er  t h e  a c cli m ati o n  p eri o d  ( T 0),  t ot al  a b u n d a n c e  of  ultr a p h yt o pl a n kt o n  w a s 

si mil ar  i n  all  c o n diti o ns  ( Fi g ur e VI - 5 A).  I n  all  c o n diti o ns,  t h e  t ot al  a b u n d a n c e  of 

ultr a p h yt o pl a n kt o n st art e d t o d e cr e a s e 3 d a y s aft er m et al a d diti o n, l e a di n g t o si g nifi c a ntl y 

l o w er  a b u n d a n c e s  t h a n  i n  b ot h  L A Z  a n d  6 e xt  i niti al  s e a w at ers.  Fr o m  3  d a y s  aft er  m et al 

a d diti o n t o t h e e n d of t h e e x p eri m e nt, t h e t ot al a b u n d a n c e of ultr a p h yt o pl a n kt o n w er e l o w er 

i n C u-tr e at e d c o n diti o ns t h a n i n b ot h L A Z a n d 6 e xt c o ntr ol c o n diti o ns ( A N O V A, P  < 0. 0 0 1). 

Fi n all y, t h e t ot al a b u n d a n c e of ultr a p h yt o pl a n kt o n i n L A Z a n d 6 e xt aft er C u a d diti o n w a s n ot 

si g nifi c a ntl y  diff er e nt  d uri n g  t h e  e ntir e  c o urs e  of  t h e  e x p eri m e nt.  H et er otr o p hi c  b a ct eri a 

a b u n d a n c e w a s n ot si g nifi c a ntl y diff er e nt b et w e e n L A Z ( 5. 8 x 1 0 5  c ell. m L - 1) a n d 6 e xt ( 5. 0 x 1 05  

c ell. m L - 1)  i niti al  s e a w at ers  (Fi g ur e VI - 5 B).  At  t h e  b e gi n ni n g  of  t h e  e x p eri m e nt  ( T 0), 

h et er otr o p hi c b a ct eri a a b u n d a n c e w a s si mil ar i n all c o n diti o ns ( 4 1 ± 1. 0 x 1 0 4  c ell. m L - 1). Fr o m 

7 d a y s aft er m et al a d diti o n t o t h e 1 7 d a y s, h et er otr o p hi c b a ct eri a a b u n d a n c e w a s hi g h er i n 

C u -tr e at e d c o n diti o ns t h a n i n c o ntr ol c o n diti o ns ( A N O V A, P  < 0. 0 0 1). Fr o m 2 1 d a y s aft er m et al 



  C H A PI T R E VI.  

 

2 4 5  

a d diti o n t o t h e e n d of t h e e x p eri m e nt, h et er otr o p hi c  b a ct eri a a b u n d a n c e w a s si mil ar i n 6 e xt 

C T R L a n d 6 e xt C u w hil e h et er otr o p hi c b a ct eri a a b u n d a n c e i n L A Z C u w a s still hi g h er t h a n i n 

L A Z C T R L. 

 

 

Fi g ur e VI - 4 T ot al u ltr a p h yt o pl a n kt o n ( A) a n d t ot al pr o k ar y ot e ( B) a b u n d a n c e ( c ell. m L- 1) d y n a mi c s d uri n g t h e fir st 

m e s o c os m   e x p eri m e nt.  S y m b ol s  a n d  err or s  b ar s  r e pr e s e nt  a v er a g e  a n d  st a n d ar d  d e vi ati o n  o n  r e pli c at e s, 

r e s p e cti v el y. 
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A 
C h a o 1   E q uit a bilit y   O bs er v e d O T U s   S h a n n o n   Si m ps o n  

F P  F P  F P  F P  F P 

Ti m e  8. 6 2 9  < 0. 0 0 1   1. 3 9 2  0. 2 6 1   8. 0 7 8  < 0. 0 0 1   5. 6 5 1  0. 0 0 1   6. 9 2 3  < 0. 0 0 1  

C o n diti o n  3. 7 1 8  0. 0 2 4   1. 3 8 6  0. 2 7 0   2. 4 5 0  0. 0 8 7   0. 6 1 8  0. 6 1 0   3. 3 6 7  0. 0 3 4  

Ti m e x C o n diti o n  3. 4 9 9  0. 0 0 5   0. 9 9 4  0 . 4 7 8  2. 8 9 0  0. 0 1 4   1. 8 2 9  0. 1 0 2   3. 6 2 4  0. 0 0 4  

 

 

B 
C h a o 1   E q uit a bilit y   O bs er v e d O T U s   S h a n n o n   Si m ps o n  

F P  F P  F P  F P  F P 

Ti m e  8. 2 7 7  < 0. 0 0 1   5 4. 4 4 2  < 0. 0 0 1   1 3. 9 9 5  < 0. 0 0 1   6 2. 2 7 4  < 0. 0 0 1   2 9. 6 4 0  < 0. 0 0 1  

C o n diti o n  1 1. 0 0 3  < 0. 0 0 1   0. 6 8 6  0. 6 0 6   1 1. 8 9 2  < 0. 0 0 1   3. 2 6 8  0. 0 2 0   1. 7 1 9  0. 1 6 3  

Ti m e x C o n diti o n  2. 2 5 8  0. 0 2 5   1. 9 9 3  0. 0 4 8   2. 3 4 6  0. 0 2 0   2. 8 5 2  0. 0 0 6   2. 2 8 7  0. 0 2 3  

T a bl e a u VI - 1 T w o -w a y a n al ysi s of v ari a n c e ( A N O V A) f or al p h a di v er sit y i n d e x e s  of s e a w ater  a cr oss diff er e nt c o n diti o ns a n d s a m pli n g ti m e s f or t h e fir st ( A) a n d t h e s e c o n d ( B) 

m e s o c os m e x p eri m e nt . 
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Fi g ur e VI - 6 C o m p ositi o n  of  h et er otr o p hi c mi cr o bi al c o m m u nit y  at  t h e f a mil y  l e v el i n 4 1 p s e a w at er an d  i n  t h e 4  c o n diti o ns  o v er  t h e  e ntir e  c o ur s e  of  t h e  fir st  m e s o c os m 

e x p eri m e nt . E a c h b ar r e pr e s e nts t h e r el ati v e a b u n d a n c e of f a mil y i n t h e st u di e d s a m pl e s. F a mili e s t h at o n a v er a g e c o m pri s e d l e ss t h a n 1 % of t h e li br ari e s ar e gr o u p e d as 

“ Ot h er s. ”  
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U n a s si g n e d

Ot h er s

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ B a ct er oi d et e s. D _ 2 _ _ Fl a v o b a ct erii a. D _ 3 _ _ Fl a v o b a ct eri al e s. D _ 4 _ _ Cr y o m or p h a c e a e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ B a ct er oi d et e s. D _ 2 _ _ Fl a v o b a ct erii a. D _ 3 _ _ Fl a v o b a ct eri al e s. D _ 4 _ _ Fl a v o b a ct eri a c e a e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ C y a n o b a ct eri a. D _ 2 _ _ C y a n o b a ct eri a. D _ 3 _ _ S u b s e cti o nI. D _ 4 _ _ F a mil yI

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ Al p h a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ C a ul o b a ct er al e s. D _ 4 _ _ H y p h o m o n a d a c e a e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ Al p h a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ P ar v ul ar c ul al e s. D _ 4 _ _ P ar v ul ar c ul a c e a e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ Al p h a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ R hi z o bi al e s. D _ 4 _ _ R h o d o bi a c e a e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ Al p h a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ R h o d o b a ct er al e s. D _ 4 _ _ R h o d o b a ct er a c e a e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ Al p h a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ Ri c k ett si al e s. D _ 4 _ _ S A R 1 1 6 _ cl a d e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ Al p h a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ S A R 1 1 _ cl a d e. D _ 4 _ _ S urf a c e _ 1

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ Al p h a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ S A R 1 1 _ cl a d e. D _ 4 _ _ S urf a c e _ 2

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ Al p h a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ S p hi n g o m o n a d al e s. D _ 4 _ _ S p hi n g o m o n a d a c e a e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ G a m m a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ Alt er o m o n a d al e s. D _ 4 _ _ Alt er o m o n a d a c e a e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ G a m m a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ Alt er o m o n a d al e s. D _ 4 _ _ P s e u d o alt er o m o n a d a c e a e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ G a m m a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ C ell vi bri o n al e s. D _ 4 _ _ C ell vi bri o n a c e a e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ G a m m a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ C ell vi bri o n al e s. D _ 4 _ _ H ali e a c e a e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ G a m m a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ L e gi o n ell al e s. D _ 4 _ _ L e gi o n ell a c e a e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ G a m m a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ O c e a n o s pirill al e s. D _ 4 _ _ O c e a n o s pirill a c e a e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ G a m m a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ O c e a n o s pirill al e s. D _ 4 _ _ S A R 8 6 _ cl a d e.
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F or t h e s e c o n d m e s o c os m e x p eri m e nt, all t h e ⍺ -di v ersit y i n di c es e x c e pt e q uit a bilit y 

v ari e d si g nifi c a ntl y o v er ti m e ( T a bl e a u VI - 1 B a n d Fi g ur e E - 2). All b a ct eri al ⍺ -di v ersit y i n di c e s 

si g nifi c a ntl y  d e cr e a s e d  o v er  ti m e  i n  all  c o n diti o ns,  e s p e ci all y  aft er t h e  7t h d a y  of  t h e 

e x p eri m e nt ( A N O V A, P < 0. 0 5). A v er a g e C h a o 1, o bs er v e d O T Us, a n d S h a n n o n i n di c e s v ari e d 

a cr os s c o n diti o ns, a n d t h e y w er e l o w er i n c o n diti o n L A Z C u r el ati v e t o L A Z C T R L a n d ot h er 

c o n diti o ns ( A N O V A, P < 0. 0 5). N o si g nifi c a nt diff er e n c e w a s o bs er v e d i n all ⍺ -di v ersit y i n di c es 

b et w e e n  c o n diti o ns  6 e xt  C T R L  a n d  6 e xt  C u.  Fi n all y,  all ⍺ -di v ersit y  i n di c es  m e a s ur e d  i n  t h e 

s e c o n d  m e s o c os m  e x p eri m e nt  w er e  l o w er  c o m p ar e d  wit h  t h os e  of  t h e  first  m e s o c os m 

e x p eri m e nt.  

 

VI. 2. 3. 4.  Pr o k ar y oti c c o m m u nit y c o m p o siti o n str o n gl y s h a p e d b y C u i n c o ntr a st t o P b  

VI. 2. 3. 4. 1.  T a x o n di stri b uti o n a n d pr o k ar y oti c c o m m u nit y str u ct ur e  

I n  t h e  first  m e s o c os m,  t h e  m ost  a b u n d a nt  d o mi n a nt  p h yl a/ cl a s s es  ( >  1 %  of  all  s e q u e n c e s 

a cr os s  all  s a m pl es)  w er e  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  ( 5 8  ±  1. 2 %),  G a m m a pr ot e o b a ct eri a  ( 1 9  ± 

0. 8 8 %), Fl a v o b a ct erii a ( 1 0 ± 1. 2 %) a n d C y a n o b a ct eri a ( 9. 0 ± 1. 2 %). At t h e f a mil y t a x o n o mi c 

r a n k,  H y p h o m o n a d a c e a  ( 1 7  ±  2. 6 %),  S A R 1 1  cl a d e  S urf a c e  1  ( 1 2  ±  1. 6 %),  H ali e a c e a e  ( 1 0  ± 

0. 7 2 %), Fl a v o b a ct eri a c e a e ( 9. 9 ± 1. 2 %), R h o d o b a ct er a c e a e ( 8. 7 ± 1. 1 %), P ar v ul ar c ul a c e a e  ( 7. 8 

±  1. 3 %),  a n d  F a mil y  I  ( C y a n o b a ct eri a)  ( 5. 5  ±  0. 8 3 %)  c o m pri s e d  t h e  m aj orit y  of  t h e  t ot al 

s e q u e n c e s ( Fi g ur e VI - 6). Fi n all y, Ar c h a e a r e pr e s e nt e d l e ss t h a n 1 % of t h e mi cr o bi al c o m m u nit y 

of all s a m pl e s. T h us, w e c o nsi d er e d Ar c h a e a a s r ar e t a x a i n t h e f urt h er a n al y s e s.  

N o n m etri c  m ulti di m e nsi o n al  s c ali n g  ( N M D S)  pl ot  a n d  gl o b al  P E R M A N O V A  t e st s 

s h o w e d t h at t h e s a m pl e s of t h e first m es o c os m w er e cl ust er e d b y b ot h s a m pli n g ti m e s a n d 

c o n diti o ns ( Fi g ur e VI - 7), a n d s egr e g ati o n w as t h e hi g h e st at t h e or d er a n d f a mil y t a x o n o mi c 

r a n k s (T a bl e E - 4 A). E x c e pt at t h e p h yl u m r a n k, c o n diti o n cl ust eri n g ( P E R M A N O V A, R2  = 0. 4 1; 

P <  0. 0 0 1)  s h o w e d  a  gr e at er  i nfl u e n c e  o n  c o m m u nit y  v ari ati o n  t h a n  ti m e  cl ust eri n g 

( P E R M A N O V A, R2  = 0. 3 4; P < 0. 0 0 1) or i nt er a cti o n ( P E R M A N O V A, R 2  = 0. 1 7; P < 0. 0 0 1) ( T a bl e 

E-  4 ).  At  t h e  b e gi n ni n g  of  t h e  e x p eri m e nt  ( T 0),  p air wi s e  P E R M A N O V A  s h o w e d  t h at  t h e 

b a ct eri al  c o m m u nit y  str u ct ur e s  w er e  si mil ar  b et w e e n  all  c o n diti o ns,  a n d  t h e y  w er e 

si g nifi c a ntl y  diff er e nt  t o  t h e  i niti al  s e a w at er  fr o m  4 1 p  ( T a bl e  E -  4 B).  Aft er  t h e  7t h d a y, 

si g nifi c a nt diff er e n c e s b et w e e n C u -tr e at e d c o n diti o ns ( 4 1 p C u a n d 4 1 p C u + P b) a n d t h e ot h er 
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c o n diti o ns ( 4 1 p, 4 1 p C T R L , a n d 4 1 p P b) at e a c h s a m pli n g ti m e w er e cl e arl y o bs er v e d. Br a y-

C urti s di st a n c e b et w e e n C u -tr e at e d c o n diti o ns a n d t h e ot h er c o n diti o ns at e a c h ti m e r e a c h e d 

it s m a xi m u m at t h e e n d of t h e e x p eri m e nt ( T F), i n di c ati n g t h at t h e b a ct eri al c o m m u niti e s i n 

C u -tr e ate d c o n diti o ns t e n d e d t o gr a d u all y di v er g e fr o m ot h er c o n diti o ns fr o m t h e 7 t h d a y, a n d 

u ntil t h e e n d of t h e e x p eri m e nt. F urt h er m or e, p air wi s e P E R M A N O V A s h o w e d n o si g nifi c a nt 

diff er e n c e i n c o m m u niti e s n eit h er b et w e e n 4 1 p C T R L a n d 4 1 p P b n or b et w e e n 4 1 p C u a n d 

4 1 p C u + P b at e a c h s a m pli n g ti m e ( T a bl e E - 4 B). 

 

 

Fi g ur e VI - 7 N o n -m etri c di m e nsi o n al s c ali n g ( n M D S) or di n ati o n b as e d o n Br a y – C urti s di ssi mil arit y f or 1 6 S r R N A 

g e n e li br ari e s b et w e e n t h e diff er e nt c o n diti o ns at diff er e nt s a m pli n g ti m e s of t h e fir st m e s o c os m e x p eri m e nt . 

E a c h s y m b ol c orr e s p o n ds t o a di sti n ct c o n diti o n, ti m e a n d r e pli c at e . E m pt y s y m b ol s r e pr e s e nt i niti al s e a w at er 

s a m pl e s. 
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VI. 2. 3. 4. 2.  R e pr e s e nt ati v e  t a x a  r e s p o n si bl e  f or  str u ct ur al  c h a n g e  o v er  t h e  d ur ati o n  of  t h e 

e x p eri m e nt  

I n  a d diti o n  t o  P E R M A N O V A  a n al y s e s,  SI M P E R  t e st s  w er e  c o n d u ct e d  i n  or d er  t o  hi g hli g ht 

pr o k ar y oti c  f a mili e s  a n d  g e n er a  t h at  si g nifi c a ntl y  c o ntri b ut e d  t o  t h e  diff er e n c e s  o bs er v e d 

b et w e e n tr e at m e nt s o v er ti m e d uri n g t h e  first m e s o c os m e x p eri m e nt. 

Wit hi n  t h e  a b u n d a nt  f a mili e s  ( >  1 %  of  all  s e q u e n c e s  a cr os s  all  s a m pl e s),  1 0 

r e pr e s e nt ati v e  f a mili es  w er e  si g nifi c a ntl y  di s cri mi n ati n g  tr e at m e nt s  al o n g  t h e  e x p eri m e nt 

(T a bl e E - 5). T hi s i s i n a c c or d a n c e wit h t h e r el ati v e a b u n d a n c e s s h o w n i n Fi g ur e VI - 6, w h er e 

R h o d o b a ct er a c e a e,  F a mil y  I  ( C y a n o b a ct eri a) ,  Alt er o m o n a d a c e a e,  a n d  S A R 1 1  S urf a c e  1 

d e cr e a s e d i n C u -tr e at e d c o n diti o ns c o m p ar e d t o 4 1 p C T R L or 4 1 p P b a n d c o ntri b ut e d t o 2 0 ± 

1. 3 %,  1 6 ± 4. 6 %, 6. 7 ± 2. 5 %, a n d 3. 0 ± 0. 7 6 % r e s p e cti v el y of t h e o v er all di s si mil arit y b et w e e n 

t h e s e t w o gr o u ps of c o n diti o ns. C o n v ers el y, t h e r el ati v e a b u n d a n c e s of H y p h o m o n a d a c e a e, 

Fl a v o b a ct eri a c e a e, a n d H ali e a c e a e i n cr e a s e d i n C u -tr e at e d c o n diti o ns c o m p ar e d t o 4 1 p C T R L 

or 4 1 p P b a n d c o ntri b ut e d t o 3 4 ± 8. 1 %, 1 7 ± 4. 4 %, a n d 4. 8 ± 1. 6 % r e s p e cti v el y of t h e o v er all 

di s si mil arit y b et w e e n t h e s e t w o gr o u ps of c o n diti o ns.  

At  a  l o w er  t a x o n o mi c  r a n k,  a m o n g  t h e  1 7 6  g e n er a  r e c or d e d,  o nl y  1 9  si g nifi c a ntl y 

di s cri mi n at e d e x p eri m e nt al c o n diti o ns at t h e e n d of t h e e x p eri m e nt ( T F) ( Fi g ur e VI - 8 a n d T a bl e 

E-  6 ).  Al p h a pr ot e o b a ct eri al  g e n er a,  m ai nl y R h o d o bi u m,  Lit ori m o cr o bi u m ,  a n d C a n di d at u s 

P el a gi b a ct er ,  c y a n o b a ct eri al  g e n us S y n e c h o c o c c u s ,  fl a v o b a ct erii al  g e n us Cr y o m or p h a c e a e , 

g a m m a pr ot e o b a ct eri al g e n er a Gl a ci e c ol a  a n d i n a l e ss er e xt e n d C H A B XI 2 7, d e cr e a s e d i n C u -

tr e at e d c o n diti o ns c o m p ar e d t o 4 1 p C T R L or 4 1 p P b a n d c o ntri b ut e d t o 4 8 ± 1 6 % of t h e o v er all 

di s si mil arit y  b et w e e n  t h e s e t w o  gr o u ps  of  c o n diti o ns.  C o n v ers el y,  Al p h a pr ot e o b a ct eri al 

g e n er a, m ai nl y Hirs c hi a , H y p h o m o n a d a c e a e,  a n d M ari c a uli s , fl a v o b a ct eri al g e n us N S 5 m ari n e 

gr o u p  a n d  g a m m a pr ot e o b a ct eri al  g e n us  O M 6 0( N O R 5)  cl a d e  i n cr e a s e d  i n  C u -tr e at e d 

c o n diti o ns  c o m p ar e d  t o  4 1 p  C T R L  or  4 1 p  P b  a n d  c o ntri b ut e d  t o  6 0  ±  1 7 %  of  t h e  o v er all 

di s si mil arit y b et w e e n t h e s e t w o gr o u ps of  c o n diti o ns. Fi n all y, Alt er o m o n a s, Er ytr hr o b a ct er , 

a n d  Gl a ci e c ol a w er e r e s p o nsi bl e f or t h e str u ct ur al c h a n g e i n P b -tr e at e d c o n diti o n. T h e r el ati v e 

a b u n d a n c e of  Gl a ci e c ol a  t a x o n si g nifi c a ntl y i n cr e a s e d w hil e Er yt hr o b a ct er  n e arl y di s a p p e ar e d 

w h e n o nl y P b w a s a d d e d.  
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Fi g ur e VI - 8 R el ati v e a b u n d a n c e of g e n er a f o u n d at w e e k 5 ( T F) of t h e fir st m e s o c os m e x p eri m e nt s h o w i n g si g nifi c a nt diff er e n c e s i n a b u n d a n c e b et w e e n c o n diti o ns ( SI M P E R). 

Err or b ar s r e pr e s e nt t h e st a n d ar d d e vi ati o n ( n = 3). S p e cifi c c o ntri b uti o n ( %) of p arti c ul ar g e n er a t o t ot al di ssi mil arit y b e t w e e n pr o k ar y oti c c o m m u niti e s of t w o c o n diti o ns 

usi n g SI M P E R i s d et ail e d i n T a bl e E - 6. 

Alt er o m o n a s Gl a ci e c ol a O M 6 0( N O R 5) cl a d e C H A B XI 2 7 Ot h er

S urf a c e 2 Ot h er Er yt hr o b a ct er S y n e c h o c o c c u s Cr y o m or p h a c e a e _ Ot h er N S 5 m ari n e gr o u p

Lit ori mi cr o bi u m S ali ni h a bit a n s R h o d o b a ct er a c e a e Ot h er R h o d o s pirill a c e a e Ot h er C a n di d at u s P el a gi b a ct er

Hir s c hi a H y p h o m o n a s M ari c a uli s H y p h o m o n a d a c e a e Ot h er R h o d o bi u m
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VI. 2. 3. 5.  I nfl u e n c e of m et al e x p o s ur e hi st or y o n c o p p er eff e ct s 

VI. 2. 3. 5. 1.  T a x o n di stri b uti o n a n d b a ct eri al c o m m u nit y str u ct ur e  

I n or d er t o c o m p ar e t h e i nfl u e n c e of m et al pr e-e x p os ur e o n c o p p er eff e ct s, w e a n al y z e d C u -

s p e cifi c  r e s p o ns e s  of  b a ct eri o pl a n kt o n  c o m m u niti e s  s a m pl e d  fr o m  3  g e o c h e mi c all y 

c o ntr a st e d  sit e s:  a  v er y  f e w  c o nt a mi n at e d  sit e  ( 4 1 p),  a n  i nt er m e di at el y  c o nt a mi n at e d  sit e 

( L A Z), a n d a hi g hl y c o nt a mi n at e d sit e ( 6 e xt). T h e m ost a b u n d a nt d o mi n a nt p h yl a/ cl a s s es ( > 

1 %  of  all  s e q u e n c e s  a cr os s  all  s a m pl e s)  w er e  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  ( 5 4  ±  1. 2 %), 

G a m m a pr ot e o b a ct eri a  ( 2 0  ±  0. 9 0 %),  Fl a v o b a ct erii a  ( 1 7  ±  1. 2 %)  a n d  C y a n o b a ct eri a  ( 2. 9  ± 

0. 5 2 %). At t h e f a mil y t a x o n o mi c r a n k, R h o d o b a ct er a c e a e ( 2 5 ± 1. 5 %), Fl a v o b a ct eri a c e a e ( 1 6 ± 

1. 1 %), H y p h o m o n a d a c e a e ( 1 1 ± 1. 3 %), Fl a v o b a ct eri a c e a e ( 9. 9 ± 1. 2 %), S A R 1 1 cl a d e S urf a c e 1 

( 6. 3 ± 0. 8 9 %), a n d H ali e a c e a e ( 6. 0 ± 0. 5 9 %) c o m pri s e d t h e m aj orit y of t h e t ot al s e q u e n c e s 

(Fi g ur e VI - 9). A s f or t h e first m e s o c os m e x p eri m e nt, Ar c h a e a r e pr e s e nt e d l e s s t h a n 1 % of t h e 

mi cr o bi al  c o m m u nit y  of  all  s a m pl e s,  a n d  t h e y  w er e  c o nsi d er e d  a s  r ar e  t a x a  i n  t h e  f urt h er 

a n al y s es.  

N M D S pl ot a n d P E R M A N O V A t e st s s h o w e d t h at t h e s a m pl e s w er e cl ust er e d b y b ot h 

s a m pli n g  ti m es  a n d  c o n diti o ns  ( Fi g ur e VI -1 0  a n d T a bl e  E -  7 A).  At  all  t a x o n o mi c  r a n k,  C u 

a d diti o n  ( P E R M A N O V A,  R 2  =  0. 5 8; P <  0. 0 0 1)  s h o w e d  a  gr e at er  i nfl u e n c e  o n  c o m m u nit y 

v ari ati o ns t h a n  ti m e  ( P E R M A N O V A,  R 2  =  0. 1 4; P <  0. 0 0 1)  or  i nt er a cti o n  b et w e e n  t i m e  a n d 

e x p eri m e nt al  c o n diti o n  ( P E R M A N O V A,  R 2  =  0. 2 0; P <  0. 0 0 1)  ( T a bl e  E -  7 B).  P air wi s e 

P E R M A N O V A s h o w e d t h at b a ct eri al c o m m u nit y str u ct ur e s w er e si g nifi c a ntl y si mil ar b et w e e n 

i niti al s e a w at ers fr o m L A Z a n d 6 e xt a n d si g nifi c a ntl y diff er e nt t o t h e i niti al s e a w at er fr o m 4 1 p 

(T a bl e E - 7 B). At t h e b e gi n ni n g of t h e e x p eri m e nt ( T 0), si mil arl y t o w h at o bs er v e d f or 4 1 p i n 

t h e first e x p eri m e nt, t h e b a ct eri al c o m m u nit y str u ct ur e, i n e a c h c o ntr ol c o n diti o ns, w a s n ot 

si g nifi c a ntl y di ssi mil ar t h a n r el at e d C u -tr e at e d o n e s ( L A Z C T R L v s L A Z C u, a n d 6 e xt C T R L v s 6 e xt 

C u). Aft er t h e 7 t h d a y, a n d u ntil t h e e n d of t h e e x p eri m e nt, si g nifi c a nt diff er e n c e s w er e cl e arl y 

o bs er v e d b et w e e n C u -tr e at e d a n d n o n-C u -tr e at e d c o m m u niti e s f or 41 p a n d L A Z. C o n v ers el y, 

p air wi s e  c o m p ari s o ns  s h o w e d  n o  si g nifi c a nt  diff er e n c e  b et w e e n  6 e xt  C T R L  a n d  6 e xt  C u, 

w h at e v er t h e s a m pli n g ti m e.  
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Fi g ur e VI - 9 C o m p ositi o n of h et er otr o p hi c mi cr o bi al c o m m u nit y at t h e f a mil y l e v el i n i niti al s e a w at er s a n d i n t h e 6 c o n diti o ns o v er t h e e ntir e c o ur s e of b ot h c o ntr ol a n d C u -

tr e at e d c o n diti o ns fr o m b ot h m e s o c os m e x p eri m e nts. E a c h b ar r e pr e s e nts t h e r el ati v e a b u n d a n c e of f a mil y i n t h e st u di e d s a m pl e s. F a mili e s t h at o n a v er a g e  c o m pri s e d l e ss 

t h a n 1 % of t h e li br ari e s ar e gr o u p e d as “ Ot h er s. ” 

Ti T 0 T 7 T 1 4 T 2 1 T F

4 1
p
L A Z

6 e
xt

4 1
p _

C T
R L

4 1
p _

C u

L A Z
_
C T

R L

L A Z
_
C u

6 e
xt
_
C T

R L

6 e
xt
_
C u

4 1
p _

C T
R L

4 1
p _

C u

L A Z
_
C T

R L

L A Z
_
C u

6 e
xt
_
C T

R L

6 e
xt
_
C u

4 1
p _

C u

L A Z
_
C T

R L

L A Z
_
C u

6 e
xt
_
C T

R L

6 e
xt
_
C u

4 1
p _

C u

L A Z
_
C T

R L

L A Z
_
C u

6 e
xt
_
C T

R L

6 e
xt
_
C u

4 1
p _

C T
R L

4 1
p _

C u

L A Z
_
C T

R L

L A Z
_
C u

6 e
xt
_
C T

R L

6 e
xt
_
C u

0

2 5

5 0

7 5

1 0 0

R
el

at
iv

e 
a
b
u
n
d
a
nc

e 
(

%)

F a mil y

U n a s si g n e d

Ot h er s

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ B a ct er oi d et e s. D _ 2 _ _ Fl a v o b a ct erii a. D _ 3 _ _ Fl a v o b a ct eri al e s. D _ 4 _ _ Cr y o m or p h a c e a e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ B a ct er oi d et e s. D _ 2 _ _ Fl a v o b a ct erii a. D _ 3 _ _ Fl a v o b a ct eri al e s. D _ 4 _ _ Fl a v o b a ct eri a c e a e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ C y a n o b a ct eri a. D _ 2 _ _ C y a n o b a ct eri a. D _ 3 _ _ S u b s e cti o nI. D _ 4 _ _ F a mil yI

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ Al p h a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ C a ul o b a ct er al e s. D _ 4 _ _ H y p h o m o n a d a c e a e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ Al p h a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ P ar v ul ar c ul al e s. D _ 4 _ _ P ar v ul ar c ul a c e a e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ Al p h a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ R hi z o bi al e s. D _ 4 _ _ R h o d o bi a c e a e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ Al p h a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ R h o d o b a ct er al e s. D _ 4 _ _ R h o d o b a ct er a c e a e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ Al p h a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ Ri c k ett si al e s. D _ 4 _ _ S A R 1 1 6 _ cl a d e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ Al p h a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ S A R 1 1 _ cl a d e. D _ 4 _ _ S urf a c e _ 1

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ Al p h a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ S A R 1 1 _ cl a d e. D _ 4 _ _ S urf a c e _ 2

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ Al p h a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ S p hi n g o m o n a d al e s. D _ 4 _ _ S p hi n g o m o n a d a c e a e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ G a m m a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ Alt er o m o n a d al e s. D _ 4 _ _ Alt er o m o n a d a c e a e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ G a m m a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ Alt er o m o n a d al e s. D _ 4 _ _ P s e u d o alt er o m o n a d a c e a e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ G a m m a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ C ell vi bri o n al e s. D _ 4 _ _ C ell vi bri o n a c e a e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ G a m m a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ C ell vi bri o n al e s. D _ 4 _ _ H ali e a c e a e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ G a m m a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ L e gi o n ell al e s. D _ 4 _ _ L e gi o n ell a c e a e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ G a m m a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ O c e a n o s pirill al e s. D _ 4 _ _ O c e a n o s pirill a c e a e

D _ 0 _ _ B a ct eri a. D _ 1 _ _ Pr ot e o b a ct eri a. D _ 2 _ _ G a m m a pr ot e o b a ct eri a. D _ 3 _ _ O c e a n o s pirill al e s. D _ 4 _ _ S A R 8 6 _ cl a d e.
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Fi g ur e VI -1 0  N o n -m etri c di m e nsi o n al s c ali n g ( n M D S) or di n ati o n b as e d o n Br a y – C urti s di ssi mil arit y f or 1 6 S r R N A g e n e li br ari e s b et w e e n t h e dif f er e nt c o n diti o ns of b ot h c o ntr ol 

a n d C u -tr e at e d c o n diti o ns fr o m b ot h m e s o c os m e x p eri m e nts. E a c h s y m b ol c orr e s p o n ds t o a di sti n ct c o n diti o n, ti m e a n d r e pli c at e . E m pt y s y m b ol s r e pr e s e nt i niti al s e a w at er 

s a m pl e s. 
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Fi g ur e VI -1 1  R el ati v e  a b u n d a n c e of g e n er a  f o u n d at w e e k 5 ( T F) i n b ot h c o ntr ol a n d C u -tr e at e d c o n diti o ns fr o m b ot h m es o c os m e x p eri m e nts s h o wi n g si g nifi c a nt diff er e n c e s 

i n a b u n d a n c e b et w e e n c o n diti o ns (SI M P E R ). Err or b ar s r e pr e s e nt t h e st a n d ar d d e vi atio n ( n = 3).  S p e cifi c c o ntri b uti o n ( %) of p arti c ul ar g e n er a t o t ot al di ssi mil arit y b et w e e n 

pr o k ar y oti c c o m m u niti e s of t w o c o n diti o ns usi n g SI M P E R i s d et ail e d i n  T a bl e E - 9. 

C H A B XI 2 7 Ot h er J T B 2 3 Ot h er O P B 3 5 s oil gr o u p Ot h er

S ulfit o b a ct er 1 T h al a s s o bi u s R h o d o b a ct er a c e a e Ot h er Al p h a pr ot e o b a ct eri a Ot h er M et h yl ot e n er a S p o n gii b a ct er

O c e a ni c ol a P el a gi c ol a R o s e o v ari u s R u e g eri a S ali ni h a bit a n s S ulfit o b a ct er

O C S 1 1 6 cl a d e Ot h er R h o d o bi u m A s ci di a c ei h a bit a n s J a n n a s c hi a Lit ori mi cr o bi u m M ari n o v u m

S a pr o s pir a c e a e Ot h er S y n e c h o c o c c u s Hir s c hi a H y p h o m o n a s P o nti c a uli s P ar v ul ar c ul a

Cr y o m or p h a c e a e Ot h er F or m o s a N S 4 m ari n e gr o u p N S 5 m ari n e gr o u p P ol ari b a ct er 4 T e n a ci b a c ul u m
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VI. 2. 3. 5. 2.  R e pr e s e nt ati v e  t a x a  r e s p o n si bl e  f or  str u ct ur al  c h a n g e s  o v er  t h e  d ur ati o n  of  t h e 

e x p eri m e nt  

SI M P E R a n al y s e s r e v e al e d t h at wit hi n t h e a b u n d a nt f a mili e s, 1 2 r e pr e s e nt ati v e f a mili es w er e 

si g nifi c a ntl y di s cri mi n ati n g i niti al s e a w at ers, a n d als o c o ntr ol a n d C u -tr e at e d c o n diti o ns a cr os s 

e x p eri m e nt d ur ati o n ( T a bl e E - 8). T hi s i s i n a c c or d a n c e wit h t h e r el ati v e a b u n d a n c e s s h o w n i n 

Fi g ur e VI - 9,  w h er e  S A R 1 1  cl a d e  S urf a c e  1  a n d  S urf a c e  2,  H y p h o m o n a d a c e a e,  a n d  F a mil y  I 

( C y a n o b a ct eri a)  w er e  hi g h er  i n  4 1 p  t h a n  i n  L A Z  a n d  6 e xt,  w hil e Fl a v o b a ct eri a c e a e  a n d 

R h o d o b a ct er a c e a e w er e m or e a b u n d a nt i n L A Z a n d 6 e xt t h a n i n 4 1 p ( T a bl e E - 8). Fi n all y, m aj or 

diff er e n c e s  b et w e e n  L A Z  C T R L  a n d  L A Z  C u  w er e  e x pl ai n e d  b y  t h e  v ari ati o n  of  r el ati v e 

a b u n d a n c e s of H y p h o m o n a d a c e a e, R h o d o bi a c e a e, Cr y o m or p h a c e a e a n d Alt er o m o n a d a c e a e.  

At  a  l o w er  t a x o n o mi c  r a n k,  a m o n g  t h e  1 7 6  g e n er a  r e c or d e d,  3 4  w er e  si g nifi c a ntl y 

di s cri mi n ati n g c o ntr ol a n d C u -tr e at e d c o n diti o ns at t h e e n d of t h e e x p eri m e nt ( T F) (Fi g ur e 

VI -1 1  a n d T a bl e E - 9). S ali ni h a bit a n s  a n d R h o d o bi u m  d e cr e a s e d i n L A Z C u c o m p ar e d t o L A Z 

C T R L w hil e J a n n a s c hi a, Cr y o m or p h a c e a e Ot h er , a n d Hirs c hi a  i n cr e a s e d i n L A Z C u c o m p ar e d t o 

L A Z C T R L. R u e g eri a d e cr e a s e d i n 6 e xt C u c o m p ar e d t o 6 e xt C T R L w hi l e F or m o s a , O C S 1 1 6 cl a d e, 

a n d M et h yl ot e n er a  i n cr e a s e d i n 6 e xt C u c o m p ar e t o 6 e xt C T R L. Fi n all y, r e pr e s e nt ati v e g e n er a 

r e s p o nsi bl e f or str u ct ur al c h a n g e b et w e e n c o ntr ol c o n diti o ns a n d C u -tr e at e d c o n diti o ns f or 

4 1 p a n d L A Z w er e m ai nl y a b u n d a nt g e n er a w hil e f or 6 e xt, r e pr e s e nt ati v e g e n er a w er e m ai nl y 

r ar e g e n er a. 

 

VI. 2. 4.  Di s c u s si o n  

VI. 2. 4. 1.  C o p p er e x p o s ur e i n d u c e c h a n g e s i n b a ct eri o pl a n kt o n c o m m u niti e s 

I n b ot h m e s o c os m e x p eri m e nt s, t e m p or al v ari ati o ns i n b a ct eri o pl a n kt o n c o m m u nit y str u ct ur e 

w er e o bs er v e d r e g ar dl e s s of m et al a d diti o ns. H o w e v er, m et al a d diti o n e x hi bit e d a str o n g er 

i nfl u e n c e o n c o m m u nit y str u ct ur e t h a n t h e e x p eri m e nt al s et u p or t h e e x p eri m e nt ti m e di d. 

C u a d diti o n s e e m e d t o c a us e a n i n cr e a s e i n b a ct eri o pl a n kt o n a b u n d a n c e a n d i n s o m e al p h a 

di v ersit y m etri cs, a s w e ll a s i m p ort a nt c h a n g e s i n c o m m u nit y str u ct ur e. O n e w a y t o e x pl ai n 

t h e s e o bs er v ati o ns r eli e s i n t h e i nt er m e di at e di st ur b a n c e h y p ot h e si s (I D H), w hi c h pr e di ct s t h e 

hi g h e st  di v ersit y  f or  di st ur b a n c e  of  i nt er m e di at e  fr e q u e n c y  a n d  i nt e nsit y ( Co n n ell,  1 9 7 8) . 
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A ct u all y,  hi g h  b a ct eri o pl a n kt o n  a b u n d a n c e  a n d  di v ersit y  s e e m  t o  b e  c o m m o n  f e at ur e s  of 

m ari n e mi cr o bi al c o m m u niti e s i n m a n y p oll ut e d e n vir o n m e nt s ( N o g al e s et al. , 2 0 1 1; W a n g et 

al. , 2 0 1 5), al o n g wit h c o m m u nit y t ur n o v er li n k e d t o t h e di s a p pe ar a n c e of c ert ai n gr o u ps a n d 

t h e pr olif er ati o n of r ar e t a x a r e si st a nt t o c orr e s p o n di n g str e s s es ( Gill a n et al. , 2 0 0 5; N o g al e s 

et al. , 2 0 1 1). 

C o p p er e x p os ur e kill e d m or e t h a n 9 9 % of t h e p h yt o pl a n kt o ni c c o m m u nit y. T h e fr e s h 

a n d l a bil e or g a ni c m att er r el e a s e d b y t his c ell l y si s c o ul d h a v e cr e at e d n e w e c ol o gi c al ni c h e s, 

all o wi n g t h e pr olif er ati o n of t h e t ot al c o m m u nit y a n d t h e gr o wt h of i niti all y r ar e s p e ci es. T h u s, 

t h e  str o n g  i nt er d e p e n d e n c e  b et w e e n  b a ct eri o pl a n kt o n  a n d  p h yt o pl a n kt o n  c o m m u niti e s 

c o ul d p artl y e x pl ai n C u -s p e cifi c r e s p o ns e s of mi cr o bi al c o m m u niti es ( K e nt et al. , 2 0 0 7; Li u et 

al. ,  2 0 1 4) T h e  s el e cti v e  pr e s s ur e  of  m et al s  o n  p h yt o pl a n kt o n  a n d  m or e  pr e ci s el y  o n 

ultr a p h yt o pl a n kt o n  i s  n o w  w ell  d o c u m e nt e d ( E c h e v e st e et  al. ,  2 0 1 2;  L af a bri e et  al. ,  2 0 1 3; 

C o cl et et al. , 2 0 1 8)  a n d s e v er al d e m o nstr ati o ns of t h e c o ns e q u e n c e s of a hi g h p h yt o pl a n kt o ni c 

m ort alit y f or b a ct eri o pl a n kt o n d y n a mi cs h a v e b e e n r e p ort e d ( Pin h a s si et al. , 2 0 0 4; K e nt et al. , 

2 0 0 7; Li u et al. , 2 0 1 4; G o ni-Urri z a et al. , 2 0 1 8). 

A d diti o n all y, w h e n c o nsi d eri n g t h e wi d el y r e p ort e d b a ct eri al m et al r e si st a n c e ( Ni e s, 

1 9 9 9; B a k er -A usti n et al. , 2 0 0 6), t h e r e s p o ns e of t h e b a ct eri al c o m m u nit y t o C u a d diti o n mi g ht 

al s o b e d u e t o t h e pr olif er a ti o n r at e of r e si st a nt t a x a, w hi c h c a n b e hi g h er t h a n t h e e xti n cti o n 

r at e of s e nsiti v e t a x a ( W a n g et al. , 2 0 1 5; Qi a n et al. , 2 0 1 7). 

Alt h o u g h a t e m p or al v ari a bilit y i n t h e b a ct eri al c o m m u nit y w a s o bs er v e d d uri n g b ot h 

m e s o c os m e x p eri m e nt s, w e f o u n d C u -i n d u c e d p att er ns of c o m m u nit y at e a c h s a m pli n g ti m e 

fr o m d a y 7, m e a ni n g t h at t e m p or al v ari a bilit y di d n ot m a s k t h e s el e cti v e pr e s s ur e of C u o n 

b a ct eri o pl a n kt o n c o m m u nit y c o m p ositi o n. S e v er al f a mili e s w er e si g nifi c a ntl y aff e ct e d b y t h e 

c o m m u nit y  t ur n o v er  i n  C u -tr e at e d  c o n diti o ns.  A m o n g  t h e s e  f amili e s,  H y p h o m o n a d a c e a e, 

Fl a v o b a ct eri a c e a e, a n d H ali e a c e a e, i n cl u di n g m e m b ers of t h e g e n er a Hirs c hi a , H y p h o m o n a s , 

M ari c a uli s , N S 5 m ari n e gr o u p, O M 6 0( N O R 5) cl a d e, J a n n a s c hi a, a n d Cr y o m or p h a c e a e w er e t h e 

m ost  si g nifi c a ntl y  dis cri mi n ati n g  o n e s  b et w e e n  c o ntr ol s  a n d  C u -tr e at e d  c o n diti o ns. 

P arti c ul arl y, Hirs c hi a  ( H y p h o m o n a d a c e a e)  i n cr e a s e d  i n  C u-tr e at e d  c o n diti o ns  f or  b ot h 

m e s o c os m e x p eri m e nt s, i n di c ati n g t h at t h e y c o ul d b e m or e r e si st a nt or t a k e a d v a nt a g e t o 

c o p p er a d diti o n. H y p h o m o n a d a c e a e w er e k n o w n t o b e a b u n d a nt i n pl a sti c -att a c h e d bi ofil m 

c o m m u niti e s  ( Z ettl er et  al. ,  2 0 1 3;  Br y a nt et  al. ,  2 0 1 6;  D e  T e n d er,  D e vri e s e, et  al. ,  2 0 1 7; 

O b er b e c k m a n n et al. , 2 0 1 8), e s p e ci all y i n di st ur b e d e n vir o n m e nt s ( Bri a n d et al. , 2 0 1 7; C o cl et 



  C H A PI T R E VI.  

 

2 5 9  

et  al.  S u b mitt e d ).  H o w e v er,  it  i s  fr o m  o ur  k n o wl e d g e  t h e  first  o bs er v ati o n  of  si g nifi c a nt 

pr e s e n c e of t hi s gr o u p i n  m et al c o nt a mi n at e d s e a w at er. Fl a v o b a ct eri a c e a w as als o a m aj or 

c o m p o n e nt  of  t h e  b a ct eri al  c o m m u nit y  i n  str o n gl y  di st ur b e d  a n d  m et al -c o nt a mi n at e d 

e n vir o n m e nt s ( All e n et al. , 2 0 1 3; W a n g et al. , 2 0 1 5; Z o u c h et al. , 2 0 1 8; C o cl et et al. , 2 0 1 9). I n 

C u  c o nt ai ni n g  c o n diti o ns,  si g nifi c a nt  i n cr e a s e s  i n  t h e  r el ati v e  a b u n d a n c e  of  t h e s e  t a x a 

s u g g est e d a n a bilit y of t h e s e mi cr o or g a ni s m s t o t a k e a d v a nt a g e of t h e pr e s e n c e of C u a n d 

o ut c o m p et e  ot h er  mi cr o or g a ni s m s.  C o n v ers el y,  m e m b ers  of  R h o d o b a ct er a c e a e,  F a mil y  I 

( C y a n o b a ct eri a,  m ai nl y S y n e c h o c o c c u s ),  Alt er o m o n a d a c e a e,  a n d  S A R 1 1  S urf a c e  1 f a mili e s 

d e cr e a s e d i n C u -tr e at e d c o n diti o ns, i n a c c or d a n c e wit h pr e vi o us r e p ort s w h er e t h e s e f a mili e s 

w er e s e nsiti v e t o m et al c o nt a mi n ati o n. F or a m aj orit y of t h e m, t h e y a p p e ar e d s e nsiti v e t o hi g h 

i n sit u tr a c e m et al l e v el s ( C as si er-C h a u v at a n d C h a u v at, 2 0 1 4; C o cl et e t al., 2 0 1 8, 2 0 1 9) or 

c h ar a ct eri sti c of m ari n e z o n e s a w a y fr o m a nt hr o p o g e ni c i nfl u e n c e ( Gil b ert et al. , 2 0 0 9, 2 0 1 2; 

F u hr m a n et  al. ,  2 0 1 5).  O ur  st u d y  p oi nt s  o ut  t h eir  s e nsiti vit y  t o  C u  c o nt a mi n ati o n 

r e pr e s e nt ati v e  fr o m  a  h arb or,  alt h o u g h  t h e  dir e ct  ( i. e. t o xi cit y)  or  i n dir e ct  (i. e. r el at e d  t o 

p h yt o pl a n kt o n  d e c a y)  pr o c e s s e s  i n v ol v e d  r e m ai n  t o  b e  d et er mi n e d.  Fi n all y,  c o p p er 

s e nsiti vit y’s diff er e n c e s of b a ct eri o pl a n kt o ni c c o m m u niti e s c o ul d b e t h e r e s ult of t h eir m et al 

e x p os ur e h i st or y i n t h e n at ur al e n vir o n m e nt, e s p e ci all y i n a d y n a mi c s y st e m s u c h T o ul o n B a y 

w h er e mi cr o or g a ni s m c o ul d b e di s p ers e d a n d mi x e d b y c urr e nt s.  

 

VI. 2. 4. 2.  R e s p o n s e s  of  b a ct eri o pl a n kt o n  c o m m u niti e s  t o  C u  c o nt a mi n ati o n  a c c or di n g  t o 

t h eir e x p o s ur e hi st or y 

Tr a c e m et al c o nt a mi n ati o n gr a di e nt s i n T o ul o n b a y h a v e b e e n alr e a d y d e s cri b e d b y p u n ct u al 

m a p pi n g s (J e a n et al. , 2 0 1 2; D a n g, S c h äf er, et al. , 2 0 1 5; C o cl et et al. , 2 0 1 8) or d uri n g s h ort 

( C o cl et et al. , 2 0 1 9) or l o n g -t er m s ur ve y s ( L a y gl o n et al. , S u b mitt e d ). T a k e n t o g et h er, t h es e 

st u di e s  d e m o nstr at e d  t h at  T M E  c o nt a mi n ati o n  gr a di e nt  p ersi st s  at  a  pl uri -a n n u al  s c al e  i n 

T o ul o n  B a y.  It s  a m plit u d e  a n d  di stri b uti o ns  d e p e n d  o n  c o nt a mi n ati o n  s o ur c e s  a n d  T M E 

tr a nsf ers  wit h  t h e  bi ot a  a n d  t h e  s e di m e nt s.  Alt h o u g h  h ar d  t o  m o d el  i n  t h e  m ost  e n cl os e d 

p art s, h y dr o d y n a mi cs i s al s o s u p p os e d t o pl a y a m aj or r ol e i n T M E e x p ort ( M a z o yer, 2 0 1 9) . All 

t h e s e pr o c e s s e s s u g g e st v ari ati o ns i n m et al c o nt a mi n a nt e x p os ur e (fr o m a c ut e t o c hr o ni c) f or 

mi cr o or g a ni s m s  al o n g  m et al  c o nt a mi n a nt  gr a di e nt s.  T h e  3  s a m pli n g  s e a w at ers  us e d  f or 

m e s o c os m  e x p eri m e nt s  w er e  g e o c h e mi c all y  c o ntr a st e d.  T h e y  w er e  r e pr e s e nt ati v e  of  t h e 
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N ort h -W e st  t o  S o ut h -E a st  d e cr e a si n g  c o nt a mi n ati o n  gr a di e nt  of  tr a c e  m et al  c o nt a mi n a nt s 

( m ai nl y C u a n d P b) i niti all y o bs er v e d i n T o ul o n B a y, wit h a mi ni m al c o nt a mi n ati o n r e c or d e d i n 

t h e sit e o p e n e d o n t h e s e a ( 4 1 p) a n d a m a xi m al c o nt a min ati o n r e c or d e d i n t h e n ort h er n a n d 

e n cl os e d p art of t h e littl e b a y ( 6 e xt) w h er e t h e T M E c o nt a mi n ati o n i s c hr o ni cl e ( L a y gl o n et al. , 

S u b mitt e d ). 

O n o n e h a n d, w e o bs er v e d t h at  C u a d diti o n i n l o w ( 4 1 p) a n d i n i nt er m e di at el y ( L A Z) 

c o nt a mi n at e d  s e a w at ers  i n d u c e d  i m p ort a nt  c h a n g e s  i n  c o m p ositi o n  of  b a ct eri o pl a n kt o n 

c o m m u niti e s  at  e a c h  s a m pli n g  ti m e  fr o m  d a y  7.  W e  h y p ot h e si z e  t h at  si mil ar  r e s p o ns e s, 

i n cl u di n g  m e c h a ni s m s  of  t o xi cit y a n d  r e si st a n c e  t o  C u,  o c c urr e d  wit h  b ot h  c o m m u niti e s. 

H o w e v er, if t h e t w o s a m e f a mili e s ( i. e. H y p h o m o n a d a c e a e a n d R h o d o b a ct er a c e a e) w er e t h e 

m aj or c o ntri b ut ors of t h e v ari ati o ns o bs er v e d i n c o m p ositi o n b et w e e n c o ntr ol a n d C u -tr e at e d 

c o n diti o ns,  w e  f o u n d  t h at  m ai n  g e n er a  c o ntri b uti n g  t o  v ari ati o ns  i n  c o m p ositi o n  b et w e e n 

c o ntr ol a n d C u -tr e at e d c o n diti o ns w er e di s si mil ar f or t h e t w o c o m m u niti e s. T hi s o bs er v ati o n 

c o ul d b e t h e r e s ult of diff er e n c e s i n i niti al c o m m u nit y c o m p ositi o n i n 4 1 p a n d L A Z s e a w at ers. 

O n  t h e  ot h er  h a n d,  C u  a d diti o n  i n  s e a w at er  ori gi n ati n g  fr o m  a  c hr o ni c all y 

c o nt a mi n at e d sit e ( 6 e xt) o nl y w e a kl y i m p a ct e d t h e b a ct eri o pl a n kt o n c o m m u nit y str u ct ur e. 

T h e gr e at e st diff er e n c e s i n c o m m u nit y str u ct ur e i n d u c e d b y C u a d diti o n w er e n ot o bs er v e d at 

t h e f a mil y l e v el b ut at t h e g e n us l e v el a n d t h e y w er e m ai nl y o bs er v e d f or r ar e b a ct eri al g e n er a 

of t h e n at ur al b a ct eri al a s s e m bl a g e. F or e x a m pl e, T e n a ci b a c ul u m , R u e g eri a , F or m o s a , O C S 1 1 6 

cl a d e, a n d M et h yl ot e n er a  b e c a m e m or e a b u n d a nt aft er t h e C u a d diti o n. S u c h i n cr e a s e of r ar e 

b a ct eri a i n r e s p o ns e t o e n vir o n m e nt al di st ur b a n c e h a d alr e a d y b e e n  d e s cri b e d ( Atl a s et al. , 

1 9 9 1; C a m p b ell et al. , 2 0 1 1, 2 0 1 5; C a m p b ell a n d Kir c h m a n, 2 0 1 2; Li n d h et al. , 2 0 1 6; R o drí g u e z 

et  al. , 2 0 1 8) .  T hi s  i s  i n  a gr e e m e nt  wit h  t h e  r e pl a c e m e nt  s c e n ari o ( C o mt e  a n d  D el  Gi or gi o, 

2 0 1 1) , a n d pr e vi o us fi n di n g s s h o wi n g t h at t h e r ar e bi os p h er e i s a n i m p ort a nt r e s er v oir f or t h e 

r e cr uit m e nt  of  b a ct eri al  t a x a  d uri n g  e n vir o n m e nt al  dist ur b a n c e ( Sj öst e dt et  al. ,  2 0 1 8). 

A d diti o n all y, c o ntri b ut or g e n er a i n 6 e xt C u -tr e at e d w at ers w er e e x cl usi v e a n d di d n’t pr o v e t o 

b e si g nifi c a nt c o ntri b ut ors t o t h e v ari ati o n of c o m p ositi o n w h e n c o p p er w a s a d d e d i n 4 1 p a n d 

L A Z s e a w at ers. T h us, t his c o nfir m s t h at v ari ati o ns of r e s p o ns e s t h at w e o bs er v e d c o ul d b e t h e 

r e s ult of diff er e n c e s i n i niti al c o m m u nit y c o m p ositi o n wit h t h e pr e s e n c e of a hi g h er  pr o p orti o n 

of  t ol er a nt  s p e ci e s  c o ns e q u e ntl y  t o  a  l o n g er  m et al -e x p os ur e  hi st or y  f or  t h e  c o m m u nit y 

s a m pl e d i n t h e m ost c o nt a mi n at e d sit e ( C ar m a n et al. , 2 0 0 0). C o nsi d eri n g t h e rat h er s h ort 

r e si d e n c e ti m e of t h e w at er e val u at e d i n T o ul o n B a y ( 1 -7 d a y s)  ( D ufr e s n e et al. , 2 0 1 4), e v e n if 
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t hi s  e sti m ati o n  i s  pr o b a bl y  n ot  r e pr e s e nt ati v e fr o m  v er y  e n cl os e d  p art s  s u c h  a s  w h er e  i s 

l o c at e d  o ur  s a m pli n g  sit e  6 e xt,  o ur  o bs er v ati o n  hi g hli g hts  t h e  a bilit y  of  m ari n e 

b a ct eri o pl a n kt o n t o q ui c kl y a d a pt s t o C u c o nt a mi n ati o n i n h ar b or. T h e pr e vi o us o bs er v ati o n 

of T e n a ci b a c ul u m  a n d F or m o s a  g e n er a,  p osi ti v el y  s el e ct e d  i n  C u-a m e n d e d  6 e xt  w at er,  a s 

a b u n d a nt  a n d  r e pr e s e nt ati v e  t a x a  fr o m  6 e xt  sit e  d uri n g  a  o n e -m o nt h -l o n g  s ur v e y  i s  i n 

a gr e e m e nt wit h t his h y p ot h e si s ( C o cl et et al. , 2 0 1 9). 

 

VI. 2. 4. 3.  Li mit e d eff e ct s of P b c o nt a mi n ati o n o n b a ct eri o pl a n kt o n c o m m u niti e s 

I n o ur st u d y, t h e eff e ct of P b a d diti o n o n b a ct eri al c o m m u niti e s w as a ct u all y l e ss pr o n o u n c e d 

t h a n t h e eff e ct o bs er v e d d u e t o C u a dditi o n. P b a d diti o n a p p e ar e d t o h a v e littl e i m p a ct o n 

b a ct eri o pl a n kt o n al p h a di v ersit y i n di c e s or c o m m u nit y str u ct ur e a n d n o d et e ct a bl e eff e ct o n 

ultr a p h yt o pl a n kt o n. M or e o v er, si mil ar eff e ct s b et w e e n C u a d diti o n al o n e a n d c o -a d diti o n of 

C u a n d P b w er e o bs e r v e d o n b a ct eri o pl a n kt o n a b u n d a n c e a n d str u ct ur e, w hi c h c o nfir m e d t h e 

h y p ot h e si s t h at P b e x p os ur e h a d li mit e d i m p a ct s o n b a ct eri o pl a n kt o n c o m m u niti e s c o m p ar e d 

t o C u e x p os ur e i n o ur e x p eri m e nt al c o n diti o ns. T h e w e a k t o xi cit y of P b o n b a ct eri a c o ul d b e 

e x pl a i n b y t h eir r e si st a n c e a n d d et o xifi c ati o n m e c h a ni s m s a g ai nst P b t o xi cit y, w hi c h ar e v er y 

effi ci e nt ( Tr e v ors, 1 9 8 9; Ni e s, 1 9 9 9; N a y ar et al. , 2 0 0 4), e s p e ci all y a g ai nst P b t o xi cit y ( N ai k a n d 

D u b e y, 2 0 1 3) . A d diti o n all y, t h e di c h ot o m y b et w e e n C u a n d P b eff e ct s c o ul d b e d u e t o t h e 

diff er e n c e i n m et al c o n c e ntr ati o ns a d d e d i n o ur m e s o c os m. I n d e e d, P b c o n c e ntr ati o ns w er e 

2 0 -f ol d l o w er t h a n C u c o n c e ntr ati o ns, t h us r e d u ci n g t h e d os e at w hi c h t h e c ell s w er e e x p os e d. 

N o  d at a  i s  a v ail a bl e  i n  t h e  lit er at ur e  c o n c er ni n g  t ol er a n c e  t hr e s h ol d  of  m ari n e  b a ct eri al 

c o m m u niti e s a g ai nst P b c o nt a mi n ati o n. H o w e v er, f or i nst a n c e, c a d mi u m h a s b e e n d e s cri b e d 

t o  h a v e  n o  eff e ct  o n  b a ct eri al  di v ersit y  at  i nt er m e di at e  c o n c e ntr ati o n  ( i. e. 9 0  n M),  w hil e 

n e g ati v e eff e ct s w er e s h o w n u n d er hi g h c o n c e ntr ati o ns ( i. e. 1 0 µ M) ( W a n g et al. , 2 0 1 5; Qi a n 

et al. , 2 0 1 7). 

G e n er a Gl a ci e c ol a  a n d Er yt hr o b a ct er  w er e r e s p o n si bl e f or t h e f e w str u ct ur al c h a n g e s 

i n  P b-tr e at e d  c o n diti o n.  T h e  r el ati v e  a b u n d a n c e  of Gl a ci e c ol a  t a x o n  si g nifi c a ntl y  i n cr e a s e d 

w hil e Er yt hr o b a ct er  b e c a m e  u n d et e ct a bl e  w h e n  o nl y  P b  w a s  a d d e d. Gl a ci e c ol a  h a s  b e e n 

d e s cri b e d  t o  b e  a  n o n -a b u n d a nt  m e m b er  of  b a ct eri o pl a n kt o n  c o m m u niti e s,  b ut  t h eir 

a b u n d a n c e c a n r a pi dl y i n cr e a s e f oll o wi n g t h e i n p ut of D O C c o n c e ntr ati o ns ( Si pl er et al. , 2 0 1 7; 

v o n S c h ei b n er et al ., 2 0 1 7). T h us, si n c e D O C c o n c e ntr ati o ns i n o ur e x p eri m e nt w er e si mil ar i n 
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all c o n diti o ns, t h e a bilit y of Gl a ci e c ol a  t o t a k e a d v a nt a g e c o m p ar e d t o ot h er t a x a i n a m et al 

c o nt a mi n at e d e c os y st e m r e m ai n e d u n e x pl ai n e d. T h e g e n us Er yt hr o b a ct er  w as f o u n d t o b e 

im p ort a nt  t a x a  i n  s urf a c e -att a c h e d  c o m m u niti e s ( Z ettl er et  al. ,  2 0 1 3;  D us s u d et  al. ,  2 0 1 8; 

O b er b e c k m a n n et al. , 2 0 1 8), a n d n ot a bl y i n c o nt a mi n at e d e c os y st e m s ( Bri a n d et al. , 2 0 1 7; 

P oll et et al. , 2 0 1 8; C at ã o et al. s u b mitt e d ; C o cl et et al. , S u b mitt e d ). T h us, t h e str o n g d e cr e a s e 

of Er yt hr o b a ct er  i n t h e s e a w at er w h e n P b w a s a d d e d c o ul d b e e x pl ai n e d b y t h e a bilit y of t h e s e 

gr o u ps t o f or m bi ofil m i n c h e mi c all y c o nt a mi n at e d c o n diti o ns. I n d e e d, bi ofil ms ar e o n e of t h e 

m ost wi d el y di stri b ut e d a n d s u c c e s sf ul m o d e of  lif e i n w at er e n vir o n m e nt ( St o o dl e y et al. , 

2 0 0 2; Fl e m mi n g et al. , 2 0 1 6) a n d a str a t e g y t h at mi cr o or g a ni s m s mi g ht us e t o pr ot e ct t h e m 

fr o m t o xi c m et al s ( H arri s o n et al. , 2 0 0 7). 

 

VI. 2. 5.  C o n cl u si o n  

I n  c o n cl usi o n,  fr o m  o ur  m e s o c os m  e x p eri e n c e s,  w e  c a n  c o n cl u d e  t h at  c o p p er  e x p os ur e 

aff e ct e d a b u n d a n c e, di v ersit y a n d c o m p ositi o n of b a ct eri o pl a n kt o n fr o m b ot h v er y f e w a n d 

i nt er m e di at el y T M E c o nt a mi n at e d s e a w at ers. T h e eff e ct of C u a d diti o n w a s m ai nl y vi si bl e o n 

t h e  r el ati v e  a b u n d a n c e  of  H y p h o m o n a d a c e a e,  Fl a v o b a ct eri a c e a e,  a n d  H ali e a c e a e  f a mili e s. 

P arti c ul arl y,  w e r e p ort f or t h e first ti m e t h e i n cr e a s e of Hirs c hi a  ( H y p h o m o n a d a c e a e) r el ati v e 

a b u n d a n c e  i n  hi g h  l e v el  of  C u  c o n c e ntr ati o ns.  A d diti o n all y,  w e  d e m o nstr at e d  t h at  r at h er 

s h ort -t er m T M E e x p os ur e hi st or y h a d str o n g i nfl u e n c e o n t h e r e s p o ns e of b a ct eri o pl a n kt o n t o 

a n e w c o nt a mi n ati o n . B a ct eri o pl a n kt o n c o m m u niti e s fr o m t h e c o nt a mi n at e d sit e w er e l e s s 

i m p a ct e d b y C u e x p os ur e t h a n c o m m u niti e s fr o m v er y l o w or i nt er m e di at el y c o nt a mi n at e d 

sit es.  A d diti o n all y,  w e  s h o w e d  t h at  c h a n g e s  i n  b a ct eri o pl a n kt o n  c o m m u niti e s  fr o m 

c o nt a mi n at e d  sit e s  w e r e  m ai nl y  d u e  t o  r ar e  t a x a  a s T e n a ci b a c ul u m , R u e g eri a , F or m o s a , 

O C S 1 1 6 cl a d e, a n d M et h yl ot e n er a . T h us, c hr o ni c c o nt a mi n ati o n of t h e s e a w at er c a n l e a d t o a 

r a pi d a d a pt ati o n of c o m m u niti e s, r el at e d t o c h a n g e s i n s p e ci e s c o m p ositi o n a n d t h e s el e cti o n 

of m et al -r e si st a nt t a x a, w h e n a n e w m et al c o nt a mi n ati o n o c c urr e d. Fi n all y, w e s h o w e d li mit e d 

i m p a ct s  of  P b  e x p os ur e  c o m p ar e d  t o  C u  c o nt a mi n ati o n,  pr o b a bl y  d u e  t o  t h e  l o w  t o xi c 

p ot e nti al  a g ai nst  b a ct eri o pl a n kt o n  a n d  t h e  effi ci e n c y  of  t h eir  r e si st a n c e  a n d  d et o xifi c a ti o n 

m e c h a ni s m s. T a k e n t o g et h er, t h e s e r e s ult s s h o w e d str o n g er i nfl u e n c e of C u c o nt a mi n ati o n 

t h a n P b c o nt a mi n ati o n f or b a ct eri o pl a n kt o n c o m m u niti e s. H o w e v er, e v e n i n a si m plif y s y st e m 
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a s m e s o c os m s w e c a n’t c o n cl u d e a b o ut dir e ct a n d i n dir e ct eff e ct s of T M E c o nt a mi n ati o ns d u e 

t o t h e c o m pl e xit y of b ot h bi oti c a n d a bi oti c i nt er a cti o ns. 

 

A c k n o wl e d g e m e nt s 

T hi s st u d y w a s s u p p ort e d b y I M P R E CI- M2  r e s e ar c h pr o gr a m (f u n d e d b y E C 2 C O ). C. C o cl et P h D 

w a s f u n d e d b y t h e Pr o v e n c e -Al p e s -C ôt e d’ A z ur r e gi o n a n d s u p p ort e d b y T P M. T h e a ut h ors 

wi s h t o t h a n k t h e Fr e n c h N a v y a n d t h e L A S E M f or di vi n g a n d s a m pli n g as si st a n c e, C. M arti n o 

f or b uil di n g a s sist a n c e of m e s o c os m str u ct ur e ( T o ul o n U ni v ersit y , Fr a n c e) f or s a m pli n g a n d 

s a m pl e tr e at m e nt a ssist a n c e. T h e a ut h ors d e cl ar e t h at t h e y h a v e n o c o nfli ct of i nt er e st.  
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VI. 3.  C o n cl u si o n d u c h a pitr e  

D a ns c e c h a pitr e, l’i m p a ct s p é cifi q u e d’ u n e c o nt a mi n ati o n e n C u et e n P b s ur l’ a b o n d a n c e et 

l a c o m p ositi o n d e s c o m m u n a ut é s d e b a ct éri o pl a n ct o n pr o v e n a nt d’ u n sit e tr è s p e u c o nt a mi n é 

a  ét é  ét u di é . L ’i nfl u e n c e  d e  l’ hist ori q u e  d e  c o nt a mi n ati o n  s ur  l’ eff et  d’ u n e  n o u v ell e 

c o nt a mi n ati o n e n C u  a e ns uit e ét é e x a mi n é e . C ett e ét u d e e st b a s é e s ur l a r é alis ati o n d e d e u x 

m é s o c os m e s e n l a b or at oir e et l’ a n al y s e d e s c o m m u n a ut é s d e pr o c ar y ot e s p ar l a c yt o m étri e 

e n fl u x et l a t e c h ni q u e d e s é q u e n ç a g e h a ut d é bit Ill u mi n a Mi s e q.  

L e s r é s ult at s pr é s e nt és d a ns c e c h a pitr e o nt p er mi s d e m ettr e e n é vi d e n c e l’i nfl u e n c e 

i m p ort a nt e d’ u n e c o nt a mi n ati o n e n E T M s s ur l e s c o m m u n a ut é s d e b a ct éri o pl a n ct o n. Ai nsi, 

l’ aj o ut  d e  C u  a  s e m bl é  i n duir e  u n e  a u g m e nt ati o n  d e  l’ a b o n d a n c e  et  d e  l a  di v ersit é  d e s 

c o m m u n a ut é s d e pr o c ar y ot e s. L a c o nt a mi n ati o n e n C u a a us si e ntr ai n é l a di mi n uti o n d e pr è s 

d e 9 9 % d e l a bi o m a s s e ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e d a ns l a c ol o n n e d’ e a u. L’ aj o ut d e C u d a ns u n e 

e a u d’ or di n air e  tr è s p e u c o nt a mi n é e a e ntr ai n é u n c h a n g e m e nt d e c o m p ositi o n i m p ort a nt 

a pr è s s e ul e m e nt q u el q u e s j o urs d’ e x p éri e n c e. C ert ai n e s f a mill e s c o m m e R h o d o b a ct er a c e a e, 

F a mil y I ( C y a n o b a ct eri a, pri n ci p al e m e nt S y n e c h o c o c c u s ), Alt er o m o n a d a c e a e et S A R 1 1 S urf a c e 

1 s o nt a p p ar u e s tr è s s e nsi bl e s à l a c o nt a mi n ati o n e n C u. E n r e v a n c h e, l e s f a mill es t ell e s q u e 

H y p h o m o n a d a c e a e, Fl a v o b a ct eri a c e a e et H ali e a c e a e s o nt d e v e n u e s a b o n d a nt e s et o nt d o n c 

m o ntr é d e s c a p a cit é s d e r é si st a n c e pl us i m p ort a nt e s q u e l e s a utr e s f a mill es. L e s o b s er v ati o ns 

f ait e s  d ur a nt  c ett e  e x p éri m e nt ati o n  s o nt  e n  a c c or d  a v e c  l e s  r é s ult at s  pr é c é d e m m e nt 

pr é s e nt é s d a ns l a r a d e d e T o ul o n et ell e s p er m ett e nt d e c o nfir m er l’ eff et str u ct ur a nt d e s E T M s 

s ur l e s c o m m u n a ut é s d e b a ct éri o pl a n ct o n. L e s pr o c e s s us dir e ct s (t o x i cit é) o u i n dir e ct s (li é à l a 

m ort alit é  d u  p h yt o pl a n ct o n)  s o nt  d e u x  h y p ot h è s e s  p o ur  e x pli q u er  l a  s e nsi bilit é  a u  C u  d e s 

c o m m u n a ut é s  d e  b a ct éri o pl a n ct o n  pr o v e n a nt  d’ u n e  e a u  tr è s  p e u  c o nt a mi n é e.  T o ut ef oi s, 

c ett e  e x p éri m e nt ati o n  n e  p er m et  p a s  d ét er mi n er  l’i m p o rt a n c e  d e  l’ u n e  et  l’ a utr e  d e  c e s 

h y p ot h è s e s.  

L a  d e u xi è m e  e x p éri e n c e  e n  m é s o c os m e  r é ali s é e  l ors  d e  c ett e  ét u d e,  a  p er mi s  d e 

m ettr e  e n  é vi d e n c e  l’i m p ort a n c e  d e  l’ hi st ori q u e  d e  c o nt a mi n ati o n  d e s  c o m m u n a ut é s  d e 

b a ct éri o pl a n ct o n d e l a r a d e d e T o ul o n p o ur e x pli q u er l’ eff et d’ u n e n o u v ell e c o nt a mi n ati o n. 

L e s  c h a n g e m e nt s  d e  c o m p ositi o n  li é s  à  l’ aj o ut  d e  C u o nt  ét é  tr è s  i m p ort a nt s  p o ur  d e s 

c o m m u n a ut é s  d e s  z o n e s  p e u  c o nt a mi n é e s  o u  c o nt a mi n é e s  d e  f a ç o n  i nt er m é di air e.  E n 

r e v a n c h e,  l’ aj o ut  d e  C u  a  e u  u n  eff et  r el ati v e m e nt  p e u  m ar q u é  s ur  l a  c o m p ositi o n  d e s 
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c o m m u n a ut é s d e b a ct éri o pl a n ct o n d e s z o n e s tr è s c o nt a mi n é e s d e l a r a d e d e T o ul o n. D e pl us, 

l e s  c h a n g e m e nt s  d e  c o m p ositi o n  d e s  c o m m u n a ut é s  pr o v e n a nt  d e s  sit e s  tr è s  c o nt a mi n é s 

ét ai e nt  pri n ci p al e m e nt  li é s  a u x  t a x a  c o nsi d ér é s  c o m m e  r ar e s.  Ai nsi,  u n e  c o nt a mi n ati o n 

c hr o ni q u e d e l a c ol o n n e d’ e a u a p u f a v ori s er u n e a d a pt ati o n r a pi d e d e s c o m m u n a ut é s f a c e à 

u n e n o u v ell e p ert ur b ati o n, n ot a m m e nt p ar l a s él e cti o n d e t a x a r é si st a nts a u x E T M s.  

E nfi n, c ett e e x p éri e n c e a a p p ort é  u n e i nf or m ati o n s u p pl é m e nt air e q u a nt à l’i nfl u e n c e 

r e s p e cti v e d e c ert ai ns E T M s. Ai nsi, l e C u a e u u n e i nfl u e n c e pl us i m p ort a nt e q u e l e  P b s ur l e s 

c o m m u n a ut é s d e b a ct éri o pl a n ct o n pr o v e n a nt d’ u n sit e tr è s p e u c o nt a mi n é. E n eff et, l’ aj o ut 

d e P b s e ul n’ a p a s e ntr ai n é d e c h a n g e m e nt d e c o m p ositi o n d e s c o m m u n a ut é s p ar r a p p ort a u 

c o ntr ôl e  et  l’ aj o ut  d’ u n  m él a n g e  C u -P b  n’ a  p a s  m o ntr é  d’ eff et  a d diti o n n el,  s y n er gi q u e  o u 

a nt a g o ni st e e n c o m p ar ai s o n à l’ aj o ut d e C u s e ul. C e s r é s ult at s o nt p er mi s  d e m o ntr er q u e l e 

P b  a  e u  u n e  i nfl u e n c e  li mit é e  s ur  l e s  c o m m u n a ut é s  d e  b a ct éri o pl a n ct o n  e n  c o n diti o ns 

c o ntr ôl é e s. C e ci e st pr o b a bl e m e nt d u e a u  p ot e nti el t o xi q u e pl us i m p ort a nt d u C u et à d e s 

m é c a ni s m e s d e r é sist a n c e s d e s mi cr o or g a ni s m e s pl us effi c a c e s f a c e à u n e c o nt a mi n ati o n a u 

P b q u’ a u C u. L e C u et l e P b o nt ét é c h oi si s p o ur c ett e ét u d e c ar c e s o nt l e s d e u x pri n ci p a u x 

E T M s r etr o u v é s d a ns l a r a d e d e T o ul o n et c e s o nt l e s gr a di e nt s l e s pl us f ort s e ntr e l e s z o n e s 

p e u c o nt a mi n é e s et l e s z o n e s tr è s c o nt a mi n é e s. T o ut ef oi s, l a c o nt a mi n ati o n e n E T M s m ulti pl e 

d e l a c ol o n n e d’ e a u d e l a r a d e d e T o ul o n p o us s e à t e st er l’i nfl u e n c e r e s p e cti v e d’ a utr e s E T M s 

s e ul o u l e ur i nt er a cti o n a v e c l e C u o u l e P b. E nfi n, d a ns l a c o nti n uit é d e s r é s ult at s o bt e n us a u 

c o urs d e c ett e t h è s e, il a p p ar ait n é c e s s air e d’ ét u di er l’i m p ort a n c e d e l’ hi st ori q u e d’ e x p ositi o n 

a u x c o nt a mi n a nt s s ur l a f or m ati o n et l’ ét a blis s e m e nt d’ u n bi ofil m mi cr o bi e n d a ns l e c o nt e xt e 

d’ u n e n o u v ell e c o nt a mi n ati o n.  
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C H A PI T R E VII.  DI S C U S SI O N G É N É R A L E  

VII. 1.  R a p p el d e s o bj e ctif s et d e s a p pr o c h e s utili s é e s

D a ns u n c o nt e xt e g é n ér al d e f ort e a nt hr o pi s ati o n d e s z o n e s c ôti èr e s, l es tr a v a u x r é alis é s d a ns 

l e c a dr e d e c ett e t h è s e o nt p er mi s d’ a p p ort er d e n o u v e a u x él é m e nt s r el atifs à l’i m p a ct d’ u n e 

m ulti c o nt a mi n ati o n  e n  E T M s  s ur  d e s  c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s.  L e  gr a di e nt  m ulti pl e  d e 

c o nt a mi n ati o n  e n  E T M s  tr è s  m ar q u é  et  l’ a p p ar e nt e  st a bilit é  d e s  a utr e s  v ari a bl es 

e n vir o n n e m e nt al e s  o nt  f ait  d e  l a  r a d e  d e  T o ul o n  u n  f or mi d a bl e  sit e  at eli er.  M al gr é  c e s 

c ar a ct éri sti q u e s r e m ar q u a bl e s, s e ul es q u el q u e s ét u d e s o nt é v al u é l’i nfl u e n c e d e s E T M s s ur l e s 

c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s d a ns l a r a d e d e T o ul o n ( Mi s s o n et al. , 2 0 1 6; Bri a n d et al. , 2 0 1 7; 

C at ã o et al.  S u b mitt e d ). C ett e t h è s e a p er mi s d’ a p p ort er d e s pr é ci si o ns q u a nt a u x r é p o ns e s 

d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s  pl a n ct o ni q u e s et e n bi ofil m.  

L e  pr e mi er  o bj e ctif  d e  c e  tr a v ail  d e  t h è s e  ét ait  d e  c ar a ct éri s er  l’i m p a ct  d’ u n e 

c o nt a mi n ati o n  m ulti pl e  e n  E T M s  s ur  l’ a b o n d a n c e  et  l a  str u ct ur e  d’ u n e  c o m m u n a ut é 

ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e  et  s ur  l’ a b o n d a n c e  d’ u n e  c o m m u n a ut é  d e  pr o c ar y ot e s.  L e  s e c o n d 

o bj e ctif  c o nsi st ait  à  ét u di er  l’i m p a ct  d’ u n e  c o nt a mi n ati o n  m ét alli q u e  s ur  l’ a b o n d a n c e,  l a 

di v ersit é  et  l e s  f o n cti o ns  d e s  c o m m u n a ut é s  d e  pr o c ar y ot e s  h ét ér otr o p h e s  et  a ut otr o p h e s 

pl a n ct o ni q u e s.  L e tr oi si è m e o bj e ctif vis ait à ét u di er l’i nfl u e n c e d e l a c o nt a mi n ati o n m ulti pl e 

e n E T M s s ur l a d e nsit é et l a di v ersit é d es c o m m u n a ut é s d e pr o c ar y ot e s d a ns l e s bi ofil m s. C ett e 

ét u d e  a  p er mi s  d e  c o m p ar er  l e s  r é p o ns e s  d e s  c o m m u n a ut é s  f a c e  à  u n e  c o nt a mi n ati o n  e n 

E T M s s el o n l e ur m o d e d e vi e ( i. e. pl a n ct o ni q u e v s bi ofil m). E nfi n, l e d er ni er o bj e ctif vi s ait à 

ét u di er  l’i nfl u e n c e  d’ u n e  c o nt a mi n ati o n  e n  C u  et / o u  e n  P b  s ur  d e s  c o m m u n a ut é s 

mi cr o bi e n n e s a y a nt diff ér e nt s hi st ori q u e s d’ e x p ositi o n a u x E T M s.  

P o ur r é p o n dr e a u x o bj e ctifs d éfi ni s d ur a nt c ett e t h è s e, pl usi e urs c a m p a g n e s d e t err ai n 

(i. e. s ui vi à l o n g -t er m e, c a m p a g n e à h a ut e fr é q u e n c e s p ati al e o u s ui vi h e b d o m a d air e d ur a nt 

u n  m oi s)  et  e x p éri m e nt ati o ns  e n  l a b or at oir e  ( i. e. mi cr o c os m e s  et  m é s o c os m e s)  o nt  ét é 

r é ali s é e s.  C e s  d e u x  a p pr o c h e s  c o m pl é m e nt air e s,  l a  pl uri dis ci pli n arit é  d e s  t e c h ni q u e s 

d’ a n al y s e s ( i. e. c hi mi e a n al yti q u e, c yt o m étri e e n fl u x et bi ol o gi e m ol é c ul air e) et d e s m o d e s d e 

vi e ét u di é es ( i. e. pl a n ct o ni q u e et bi ofil m) o nt a p p ort é u n e ns e m bl e d’ él é m e nt s n o u v e a u x vis -

à- vi s  d e  l’ é c ol o gi e  d e s  c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s  e n  mili e u  m ari n  c ôti er  f ort e m e nt 

a nt hr o pi s é.  
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C ett e  dis c us si o n  g é n ér al e  d e  t h ès e  s’ arti c ul e  a ut o ur  d e  q u atr e  p arti e s.  D a ns  l a 

pr e mi èr e, l e s a v a nt a g es et l es li mit es d e s diff ér e nt e s a p pr o c h e s s o nt d é crit s et l’ a v a nt a g e d u 

c o u pl a g e d e s d e u x a p pr o c h e s m ét h o d ol o gi q u e s e st pr é s e nt é. L a d e u xi è m e p arti e pr o p os e u n e 

di s c us si o n tr a ns v ers al e s ur l es r é s ult at s pr é s e nt és d a ns l e s diff ér e nt s c h a pitr es d e c ett e t h è s e 

afi n d e c o m p ar er l a r é p o ns e d e s c o m m u n a ut é s a u x E T M s s el o n l e c o m p arti m e nt. L a tr oi si è m e 

p arti e di s c ut e d e l’i nfl u e n c e d e s p ar a m ètr e s e n vir o n n e m e nt a u x a utr e s q u e l e s E T M s s ur l e s 

c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s.  E nfi n,  l a  q u atri è m e  et  d er ni èr e  p arti e  f ait  u n  f o c us  s ur 

S y n e c h o c o c c u s ,  u n  t a x o n  e m bl é m ati q u e  d a ns  c ett e  ét u d e  c ar  il  a  p arti c uli èr e m e nt  bi e n 

r é p o n d u a u x c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al e s o u e x p éri m e nt al e s d ur a nt c ett e t h è s e.  

 

VII. 2.  A v a nt a g e s et li mit e s d u c o u pl a g e d e s a n al y s e s d e c yt o m étri e e n fl u x et 

d u s é q u e n ç a g e h a ut d é bit  

VII. 2. 1. A v a nt a g e s d e l a c yt o m étri e e n fl u x  

A u c o urs d e c ett e t h è s e, l a c yt o m étri e e n fl u x a ét é utili s é e p o ur d ét er mi n er l’ a b o n d a n c e d e s 

c o m m u n a ut é s  ultr a pl a n ct o ni q u e s  et  l a  d e nsit é  d e s  c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s  d a ns  l e s 

bi ofil m s . L a c yt o m étri e e n fl u x e st a p p ar u e c o m m e u n o util f a cil e d’ utilis ati o n, p er m ett a nt d e 

f o ur nir  d e s  r é s ult at s  r a pi d e m e nt  et  à  m oi n dr e  c o ût.  C et  o util  p er m et  d’ a n al y s er  u n  gr a n d 

n o m br e d’ é c h a ntill o ns e n p e u d e t e m ps  ;  d e  l’ or dr e  d’ u n e  mi n ut e  p ar  é c h a ntill o n p o ur l e s 

pr o c ar y ot e s h ét ér otr o p h e s et m oi ns d e  1 0 mi n ut e s p ar é c h a ntill o n p o ur l e s c o m m u n a ut é s 

a ut otr o p h e s. L a c yt o m étri e e n fl u x a a ussi p er mis d’ ét u di er l’ a b o n d a n c e d e diff ér e nt s gr o u p e s 

s el o n  l e urs  pr o pri ét é s  ( c ell ul es  d e  diff ér e nt e s  t aill e s,  pl us  o u  m o i ns  c o m pl e x e s, 

a ut ofl u or e s c e nt e s o u p a s, c o nt e n a nt diff ér e nt s t y p e s d e pi g m e nt s p h ot os y nt h éti q u e s). Ai nsi, 

à  p artir  d’ u n  s e ul  é c h a ntill o n,  l’ a b o n d a n c e  d e  pl usi e urs  gr o u p e s  «  f o n cti o n n el s », i. e. 

pr o c ar y ot e s  h ét ér otr o p h e s,  pr o c ar y ot e s  a ut otr o p h e s,  pi c o e u c ar y ot e s  a ut otr o p h e s, 

n a n o e u c ar y ot e s a ut otr o p h e s a p u êtr e d ét er mi n é e (e. g. D a v e y a n d K ell, 1 9 9 6; G a s ol et al. , 

2 0 0 0; N e b e -V o n -C ar o n et al. , 2 0 0 0; V el d h ui s a n d Kr a a y, 2 0 0 0). 

L a c yt o m étri e e n fl u x c o nstit u e u n e t e c h ni q u e a v a nt a g e us e p ar r a p p ort à l a q P C R q ui 

a a us si ét é utilis é e d ur a nt c ett e t h è s e, et q ui n e p er m et d’ ét u di er ai s é m e nt q u e l’ a b o n d a n c e 

d’ u n s e ul gr o u p e à l a f oi s. E n eff et, l’ utili s ati o n d e l a q P C R n é c e s sit e diff ér e nt e s a m or c e s p o ur 

a m plifi er u n e p arti e d u g è n e c o d a nt p o ur l ’ A D Nr 1 6 S  ( pr o c ar y ot e s) o u 1 8 S ( e u c ar y ot e s). L a 
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q P C R p o ur l a q u a ntifi c ati o n d e s e u c ar y ot e s r e st e à c e j o ur tr è s p e u utili s é e c ar l e n o m br e d e 

c o pi e s d u g è n e 1 8 S p ar c ell ul e s e st tr è s v ari a bl e s el o n l e s t a x a ( Z h u et al. , 2 0 0 5). Z h u et al.  

(2 0 0 5)  o nt d ét er mi n é q u e l e n o m br e d e c o pi e s d’ A D Nr 1 8 S v ari ait e ntr e 1 et 1 2 0 0 0 p o ur 1 8  

t a x a  d e  p h yt o pl a n ct o n  (Fi g ur e VII - 1).  L a  q u a ntifi c ati o n  pr é ci s e  d u  n o m br e  d e  c ell ul e s 

e u c ar y ot e s d a ns u n  é c h a ntill o n d e vi e nt al ors diffi cil e. A u c o urs d e c ett e t h è s e, l a c yt o m étri e 

e n  fl u x  a  p er mi s  d e  d ét er mi n er  pr é ci s é m e nt  l a  q u a ntit é  d e  c ell ul e s  e u c ar y ot e s  d a ns  u n 

é c h a ntill o n d’ e a u et d e l e s tri er p ar cl a s s e s d e t aill e et / o u p ar pi g m e nt s p h ot os y nt h éti q u e s 

(Fi g ur e VII - 2).  Ai nsi,  l a  c yt o m étri e  e n  fl u x  a  p er mi s  d e  m ettr e  e n  é vi d e n c e  d e s  gr a di e nt s 

d’ a b o n d a n c e  d e  c ert ai ns  gr o u p e s  ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s  l e  l o n g  d u  gr a di e nt  m ulti pl e  d e 

c o nt a mi n ati o n e n E T M s d a ns l a r a d e d e T o ul o n.  

 

  

Fi g ur e VII - 1 R el ati o n e ntr e l e n o m br e d e c ell ul e s aj o ut é e s e sti m é e s p ar c yt o m étri e e n fl u x et l e n o m br e d e c o pi e s 

d’ A D Nr 1 8 S m e s ur é e s p ar q P C R p o ur 3 t a x a d e pi c o e u c ar y ot e s ( A) et r el ati o n e ntr e l a t aill e d e s c ell ul u e s ( µ m) et 

l e n o m br e d e c o pi e s d e g è n e 1 8 S d a ns u n e c ell ul e e n f o n cti o n d e s t a x a ( Z h u et al., 2 0 0 5). 

E nfi n, l a c yt o m étri e e n fl u x p er m et a ussi d’ o bt e nir d e s i nf or m ati o ns s u p pl é m e nt air e s 

s ur l a str u ct ur e et l’ ét at p h y si ol o gi q u e d e s c ell ul es ét u di é e s c o m m e l a q u a ntit é d e pi g m e nt s 

pr é s e nt s d a ns u n e c ell ul e, l’ ét at d e vi a bilit é d’ u n e c ell ul e o u d’ u n e p o p ul ati o n, l e bi o v ol u m e 

et  l a  t aill e  m o y e n n e  d e s  c ell ul es  d’ u n e  p o p ul ati o n  p ar  e x e m pl e.  T o ut e s  c e s  i nf or m ati o ns 

o bt e n u e s à p artir d’ u n e s e ul e a n al ys e p e u v e nt êtr e tr è s util es p o ur c o m pr e n dr e l e r ôl e d e s 

E T M s à l’ é c h ell e d e s c ell ul e s o u d e s p o p ul ati o ns.  
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VII. 2. 2. C a s s p é cifi q u e d e l a c yt o m étri e e n fl u x p o ur l a m e s ur e d e s d e n sit é s c ell ul air e s a u s ei n 

d e s bi ofil m s  

D ur a nt c ett e t h è s e, l a c yt o m étri e e n fl u x a ét é utilis é e  p o ur c ar a ct éri s er l a d e nsit é c ell ul air e 

d e s  pr o c ar y ot e s  h ét ér otr o p h e s  et  a ut otr o p h e s  et  d e s  e u c ar y ot e s  a ut otr o p h e s  a u  s ei n  d e s 

bi ofil m s  n at ur el s  et  c o m pl e x e s. C ett e  t h ès e  f o ur nit  ai nsi  d e s  r e ns ei g n e m e nt s  

c o m pl é m e nt air e s  à d e s ét u d e s r é ali s é e s p ar aill e urs  d a ns l a r a d e d e T o ul o n s ur l a di v ersit é d e s 

c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s d a ns l e s bi ofil m s ( Bri a n d et al. , 2 0 1 7; P oll et et al. , 2 0 1 8; C at ã o et 

al.  S u b mitt e d ). L’ utili s ati o n d e l a c yt o m étri e p o ur l’ a n al y s e d e s bi ofil m s e st b a s é e s ur l e m ê m e 

pri n ci p e  q u e  p o ur  l e s  c ell ul e s  pl a n ct o ni q u e s,  à  u n  d ét ail  pr è s,  q u’il  e st  n é c e ss air e  a v a nt 

l’ a n al y s e d e s é p ar er l e s c ell ul es d e l a m atri c e e xtr a c ell ul air e. C ett e ét a p e d e pr é p ar ati o n p e ut 

i n d uir e  d e s  bi ai s  d e  m e s ur e.  Si  l e  r e n d e m e nt  d’ e xtr a cti o n  n’ e st  p a s  effi c a c e,  l a  d e nsit é 

c ell ul air e p e ut êtr e s o us -e sti m é e. A u c o ntr air e, si c e r e n d e m e nt e st o pti m a l, il p e ut r e m ettr e 

e n s us p e nsi o n d e s c o m p os a nt s d u bi ofil m a utr e s q u e l e s c ell ul e s et, p ar i nt erf ér e n c e a v e c l e 

si g n al c a pt é, e ntr aî n er u n e s ur e sti m ati o n d e l a d e nsit é c ell ul air e. L e pr ot o c ol e d e s é p ar ati o n 

d e s c ell ul e s a a ussi r e n d u diffi cil e l’i nt er pr ét ati o n d e s c yt o gr a m m e s p o ur l’i d e ntifi c ati o n d e s 

p o p ul ati o ns a ut otr o p h e s, e n c o m p ar ai s o n a u x c yt o gr a m m e s o bt e n us  a v e c d e s é c h a ntill o ns 

d’ e a u ( Fi g ur e VII - 2). 

D’ a utr e s  t e c h ni q u e s  d e  d é n o m br e m e nt  d e s  c ell ul e s  e n  bi ofil m  e xi st e nt, i. e. la 

mi cr os c o pi e  él e ctr o ni q u e  à  b al a y a g e,  l a  mi cr os c o pi e  c o nf o c al e  à  b al a y a g e  l as er  et  l a 

mi cr os c o pi e à fl u or e s c e n c e ( F a ÿ et al. , 2 0 1 1; N e u a n d L a wr e n c e, 2 0 1 5; D e T e n d er, S c hl u n dt, 

et  al. ,  2 0 1 7).  T o ut ef oi s,  c e s  t e c h ni q u e s  s o nt  tr è s  p e u  utili s é es  s ur  d e s  bi ofil m s  n at ur el s  et 

c o m pl e x e s  c ar  l e  d é n o m br e m e nt  d e s  c ell ul e s  e st  r e n d u  diffi cil e  p ar  l a  st r u ct ur e 

tri di m e nsi o n n ell e  c o m pl e x e  d u  bi ofil m  et  l e  br uit  d e  f o n d  d u  mi cr os c o p e ( S hi k u m a  a n d 

H a dfi el d,  2 0 1 0) .  Il  a p p ar ait  al ors  diffi cil e  d’ é v al u er  l’ effi c a cit é  d e  l a  c yt o m étri e  e n  fl u x  p ar 

r a p p ort  a u x  a utr e s  t e c h ni q u e s.  L a  c yt o m étri e  e n  fl u x  s e m bl e  m al gr é  t o ut  l a  « m e ill e ur e » 

a p pr o c h e p ui s q u’ ell e e st fi a bl e, f a cil e et r a pi d e p o ur d é n o m br er l e s c ell ul e s d a ns l e s bi ofil m s 

n at ur el s et c o m pl e x e s. E nfi n, c ett e t e c h ni q u e s e m bl e r e pr o d u cti bl e c ar l e s m ê m e s or dr e s d e 

gr a n d e urs d e d e nsit é s d e pr o c ar y ot e s h ét ér otr o p h e s o nt ét é m e s ur é s s ur l e m ê m e s u bstr at 

( P V C), à l a m ê m e p éri o d e et s ur l e m ê m e sit e m ai s pr o v e n a nt d e diff ér e nt e s ét u d e s ( Ca m ps et 

al. , 2 0 1 4; Bri a n d et al. , 2 0 1 7; P oll et et al. , 2 0 1 8). 
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B

 

Fi g ur e VII - 2 C yt o gr a m m e s d’ u n é c h a ntill o n d’ e a u ( A) et d’ u n é c h a ntill o n d e bi ofil m ( B) o bt e n us p ar c yt o m étri e 

e n  fl u x  p o ur  l’ a n al ys e  d’ u n e  c o m m u n a ut é  a ut otr o p h e.  P  p o urr ait  r e pr é s e nt er  i ci,  d e s  p arti c ul e s  mi s e s  e n 

s us p e nsi o n l or s d u pr ot o c ol e d e s é p ar ati o n d e s c ell ul e s et n e r e pr é s e nt er ait al or s p as d e s c ell ul e s d u bi ofil m. L a 

s é p ar ati o n e ntr e l e gr o u p e P et l a p o p ul ati o n Pi c o E u k e st diffi cil e à d éli mit er d u f ait d e c e gr o u p e P. D e f a ç o n 

g é n ér al e,  l e s  p o p ul ati o ns  s o nt  bi e n  m oi ns  i n di vi d u ali s é e s  l or s  d e  l’ a n al ys e  d e s  bi ofil m s  q u e  l or s  d e  l’ a n al ys e 

d’ é c h a ntill o ns d’ e a u. D’ a pr è s Z h a o et al. ( 2 0 1 2) et C a m ps et al. ( 2 0 1 4) . 
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VII. 2. 3. Li mit e s d e l a c yt o m étri e e n fl u x  

C o m m e  pr é s e nt é  pr é c é d e m m e nt,  l’ a n al ys e  e n  c yt o m étr i e  e n  fl u x  n e  p er m et  p a s  u n e 

c ar a ct éri s ati o n  t a x o n o mi q u e  r é s ol uti v e  d e s  p o p ul ati o ns  pl a n ct o ni q u e s  et  d e  bi ofil m s. L e s 

Pr o c hl or o c o c c u s -li k e o nt ét é pri s e n c o m pt e s e ul e m e nt l ors d e s c a m p a g n e s d e t err ai n à h a ut e 

fr é q u e n c e s p ati al e e n 2 0 1 4 et 2 0 1 5. L a d ét e ctio n  d e  c e  gr o u p e  ét a nt  tr o p  s o u v e nt  r e n d u e 

diffi cil e et a p pr o xi m ati v e p ar s a pr o xi mit é a v e c l e br uit d e f o n d d u c yt o m ètr e utili s é p o ur l e s 

m e s ur e s,  c e  gr o u p e  a  ét é  e x cl u  d e s  a n al y s es  s ui v a nt es  d a ns  l e s q u ell e s  l a  m ort alit é  d u 

p h yt o pl a n ct o n  e n  r é p o ns e  à  l’ aj o ut  d’ E T M  bi ai s ait  e n c or e  d a v a nt a g e  l’i d e ntifi c ati o n  d e  c e 

gr o u p e. L’ utili s ati o n d e l a c yt o m étri e e n fl u x i m pli q u e u n e li mit e s u p éri e ur e d e t aill e a u- d e ss us 

d e  l a q u ell e l e s  c ell ul e s li br e s  o u  att a c h é e s  à  u n e  p arti c ul e  n e  s o nt  pl us  d é n o m br é e s  (s e uil 

e n vir o n à 3 0 -4 0 µ m p o ur l e c yt o m ètr e utilis é a u c o urs d e c ett e t h è s e). D a ns l a r a d e d e T o ul o n, 

o ù l a c h ar g e e n p arti c ul e s d e l a c ol o n n e d’ e a u e st i m p ort a nt e, l’ utili s ati o n d e l a c yt o m étri e e n 

fl u x  p e ut  e ntr aî n er  u n e  s o us-e sti m ati o n  d e  l’ a b o n d a n c e  r é ell e  d e s  c o m m u n a ut é s 

mi cr o bi e n n e s et c o n d uir e à u n e i nt er pr ét ati o n i n c o m pl èt e d e l a str u ct ur e d e s c o m m u n a ut é s 

l e  l o n g  d u  gr a di e nt  m ulti pl e  d e  c o nt a mi n ati o n.  T o ut ef oi s,  m al gr é  d e s  i m p erf e cti o ns, 

l’ utili s ati o n d e l a c yt o m étri e e n fl u x a u c o urs d e c ett e t h è s e a ét é tr è s a v ant a g e u x d a ns l e s e ns 

o ù  ell e  a  p er mi s  d e  m ettr e  e n  é vi d e n c e  d e s  gr a di e nt s  d’ a b o n d a n c e  d e  pl usi e urs  gr o u p e s 

ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s  et  d e  r é v él er  d e s  v ari ati o ns  d e  s e nsi bilit é  a u x  E T M s  e ntr e  l e s 

gr o u p e s. E nfi n, l e s ét u d e s utili s a nt l a c yt o m étri e e n fl u x r é a li s é es a u d é b ut d e c e tr a v ail d e 

t h è s e  o nt  p er mi s  d e  d o n n er  u n e  dir e cti o n  d e  tr a v ail  et  u n  fil  c o n d u ct e ur  d ur a nt  t o ut e  l a 

p éri o d e d e c ett e t h è s e.  

 

VII. 2. 4. A v a nt a g e  d u  c o u pl a g e  d e  l a  c yt o m étri e  e n  fl u x  a v e c  l e  s é q u e n ç a g e  h a ut  d é bit 

( m ét a b ar c o di n g) 

L a  c yt o m étri e  e n fl u x  n e  d o n n e  a u c u n e  i n di c ati o n  s ur  l a  di v ersit é  t a x o n o mi q u e  d e s 

pr o c ar y ot e s  h ét ér otr o p h e s.  A u  mi e u x,  ell e  p er m et  d e  di sti n g u er  d e u x  gr o u p e s  s el o n  l a 

q u a ntit é d’ A D N d a ns l a c ell ul e ( Hi g h n u cl ei c a ci d et L o w n u cl ei c a ci d). L’ utilis ati o n c o nj oi nt e 

d e l a c yt o m étri e e n fl u x et d u m ét a b ar c o di n g p o ur c ar a ct éri s er l a di v ersit é t a x o n o mi q u e d e s 

c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s  e st  al ors  a p p ar u e  n é c e s s air e  d a ns  l e  c a dr e  d e  c ett e  t h è s e.  L e 

m ét a b ar c o di n g a p er mi s d’ ét u di er l es v ari ati o ns d e di v ersit é l e l o n g d u gr a di e nt m ulti p l e d e 
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c o nt a mi n ati o n d a ns l a r a d e d e T o ul o n. L a di v ersit é d e s bi ofil m s pr él e v é e s l ors d e s c a m p a g n e s 

ét ait si g nifi c ati v e m e nt pl us él e v é e q u e c ell e d e s é c h a ntill o ns d’ e a u. L e n o m br e m o y e n d’ O T U s 

o bs er v é s d a ns l e s bi ofil m s ét ait d e 1 5 0 0 O T Us q u el q u e s oit l e s it e, al ors q u’ à p ei n e 5 0 0 O T Us 

e n m o y e n n e o nt ét é o bs er v é s d a ns l es é c h a ntill o ns d’ e a u. Bi e n q u’ u n e di v ersit é pl us él e v é e 

d a ns  l e s  bi ofil m s  q u e  d a ns  l’ e a u  ait  d éj à  ét é  o bs er v é e  p ar  aill e urs ( Z ettl er et  al. ,  2 0 1 3),  l a 

q u e sti o n d u v ol u m e d’ e a u d e m er filtr é p o ur a n al y s er l a c o m m u n a ut é b a ct éri o pl a n ct o ni q u e 

p e ut s e p os er. E n eff et, d ur a nt c ett e t h è s e, 1 L d’ e a u d e m er a ét é c oll e ct é e p o ur l’ e xtr a cti o n 

d’ A D N q u a n d d e n o m br e us e s ét u d e s uti lis e nt pl usi e urs litr e s d’ e a u (e. g. Z h a n g et al. , 2 0 0 9; 

Giff or d et al. , 2 0 1 4; J effri e s et al. , 2 0 1 6). M al gr é c el a, a u r e g ar d d e s c o ur b e s d e r ar éf a cti o n 

d e s é c h a ntill o ns d’ e a u q ui o nt att ei nt u n pl at e a u, a u m ê m e titr e q u e l e s é c h a ntill o ns d e bi ofil m 

et  d e  l a  c o m p ar ai s o n  a v e c  l a  di v ersit é  d e  c o m m u n a ut é s  d e  b a ct éri o pl a n ct o n 

d’ e n vir o n n e m e nt s p ert ur b é s ( M e ziti et al. , 2 0 1 6; F a n g et al. , 2 0 1 7; L uri a et al. , 2 0 1 7; Z o u c h et 

al. , 2 0 1 8), il s e m bl e q u e l es a n al ys e s d e s é q u e n ç a g e d e l’ A D Nr 1 6 S ai e nt ét é r e pr é s e nt ati v e s 

d e s v ari ati o ns r é ell e s e ntr e l e s é c h a nti ll o ns d’ e a u et d e bi ofil m s. C ett e a p pr o c h e m ol é c ul air e 

s ur l’ e ns e m bl e d e l a c o m m u n a ut é d e b a ct éri o pl a n ct o n ( dit e n b ul k) n’ a t o ut ef oi s p a s p er mi s 

d e  di sti n g u er  l es  c ell ul es  pl a n ct o ni q u e s  li br e s  et  att a c h é e s,  a u  m ê m e  titr e  q u e  p o ur  l a 

c yt o m étri e e n fl u x. Il  c o n vi e n dr ait al ors d e pr e n dr e e n c o m pt e diff ér e nt e s fr a cti o ns d e t aill e 

p o ur l e s f ut ur e s a n al y s e s m ol é c ul air e s, c ar ell e s n e m o ntr e nt g é n ér al e m e nt p a s l e s m ê m e s 

t e n d a n c e s e n t er m e s d e di v ersit é e n r é p o ns e a u x v ari a bl e s e n vir o n n e m e nt al e s ( Zh a n g et al. , 

2 0 0 7; G hi gli o n e et al. , 2 0 0 9; Mi c h ot e y et al. , 2 0 1 2; Cr e s p o et al. , 2 0 1 3; Ort e g a-R et u ert a et al. , 

2 0 1 3; B a c h m a n n et al. , 2 0 1 8; Li u et al. , 2 0 1 8). 

E n pl us d e fi x er d e s cl a ss e s d e t aill e, l e c h oi x d e s a m or c e s utilis é es p o ur l’ a n al ys e d e s 

c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s  vi a l e s é q u e n ç a g e  h a ut  d é bit  d e  l’ A D Nr  1 6 S  p e ut  gr a n d e m e nt 

i nfl u e n c er  l e s  r é s ult ats  d’ u n e  ét u d e.  D ur a nt  c ett e  t h è s e,  l e  c o u pl e  d’ a m or c e s  5 1 5 F-Y  ( 5́ -

G T G Y C A G C M G C C G C G G T A A) et 9 2 6 R ( 5́ -C C G Y C A A T T Y M T T T R A G T T T) a ét é utili s é ( P ar a d a et 

al. , 2 0 1 6). C e c o u pl e d’ a m or c e s a ét é é v al u é c o m m e d o n n a nt d e s e sti m ati o ns pl us pr é ci s es 

d e s  a b o n d a n c e s  r el ati v es   d’ u n e  c o m m u n a ut é  si m ul é e  et  c o n n u e.  L a  c o m p ositi o n  d e  c ett e 

c o m m u n a ut é c o n n u e o bt e n u e a v e c c e s a m or c e s a ét é tr è s pr o c h e d e l a c o m p ositi o n r é ell e d e 

l a  c o m m u n a ut é  ( R2  =  0. 9 5)  e n  c o m p ar ai s o n  d’ a utr e s  a m or c e s  c o n n u e s  p o ur  s ur - o u  s o us -

e sti m er c ert ai ns gr o u p e s t a x o n o mi q u e s ( R 2  = 0. 5 3) ( P ar a d a et al. , 2 0 1 6). Il e st i nt ér e s s a nt d e 

n ot er q u e s el o n P ar a d a et al.  ( 2 0 1 6), l’ utilis ati o n d e c e s a m or c e s a p er mi s d e mi e u x i d e ntifi er 

l e s s é q u e n c e s d’ ar c h é e s a u s ei n d e l a c o m m u n a ut é mi cr o bi e n n e. 
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VII. 2. 5. Li mit e s d u s é q u e n ç a g e h a ut d é bit et a p pr o c h e s f ut ur e s  

D a ns  l e  c a dr e  d e  c ett e  t h è s e,  m al gr é  l’ utilis ati o n  d e  c e s  a m or c e s,  tr è s  p e u  d e  s é q u e n c e s 

d’ ar c h é e s  o nt  ét é  i d e ntifi é e s  d a ns  l e s  c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s  pl a n ct o ni q u e s  et  d e 

bi ofil m s d e l a r a d e d e T o ul o n. C ett e t h è s e n’ a p a s p er mi s d e m ettr e e n é vi d e n c e l’ eff et d e s 

E T M s ur c e s mi cr o or g a ni s m e s d a ns l a r a d e d e T o ul o n. P o urt a nt, l e s c o n n ai s s a n c e s r é c e nt e s 

s ur l e s c a p a cit és d e s ur vi e et d e pr olif é r ati o n  d e s  ar c h é e s  d a ns  d e s  e n vir o n n e m e nt s  di v ers 

ai nsi  q u e  l e ur  c a p a cit é  à  a s s ur er  d e s  f o n cti o ns  é c ol o gi q u e s  m aj e ur e s  ( i. e. d é gr a d ati o n  d e s 

h y dr o c ar b ur e s, m ét h a n o g é n è s e  et  r é d u cti o n d e s s ulf at e s) e n mili e u x c ôti ers ( H u g o ni et al. , 

2 0 1 3;  L a m b ert et  al. ,  2 0 1 8) et / o u  c o nt a mi n é s ( Y a n et  al. ,  2 0 1 8) p o us s e nt  à  a m éli or er  l a 

d ét e cti o n d e c e gr o u p e a u s ei n d e s c o m m u n a ut é s d e pr o c ar y ot e s. Ai nsi, l’ utili s ati o n d’ a m or c e s 

s p é cifi q u e s d e s ar c h é e s a ur ai t p u p er m ettr e u n e c ar a ct éri s ati o n pl us j ust e d e c e gr o u p e d a n s 

l a c o m m u n a ut é ( M a s s a n a et al. , 2 0 0 0; H u g o ni et al. , 2 0 1 3; M a et al. , 2 0 1 6; C o m pt e-p ort et al. , 

2 0 1 8)  et  d o n c  u n e  m eill e ur e  c o m pr é h e nsi o n  d e  c e  gr o u p e  vi s - à-vis  d’ u n e  c o nt a mi n ati o n 

m ét alli q u e d a ns l a r a d e d e T o ul o n.  

D a ns l e m ê m e s e ns, l e t e m ps d e pr é p ar ati o n  d e s é c h a ntill o ns, l e c o ût d’ a n al y s e, l e 

t e m ps d e s é q u e n ç a g e p ui s d e tr ait e m e nt d e s r é s ult ats n’ o nt p a s r e n d u p os si bl e l’ ét u d e d e l a 

di v ersi t é  t a x o n o mi q u e  d e s  c o m m u n a ut é s  e u c ar y ot e s  a ut otr o p h e s  d ur a nt  c ett e  t h è s e. 

L’ e ns e m bl e d es r é s ult at s a c q ui s a u c o urs d e c ett e ét u d e t e n d e nt à c o nfir m er l’i m p ort a n c e d e s 

pi c o e u c ar y ot e s a u s ei n d e l a r a d e d e T o ul o n. P ar l e s v ari ati o ns d’ a b o n d a n c e l e l o n g d u gr a di e nt 

m ulti pl e d e c o nt a mi n ati o n e n E T M s mi s e s e n é vi d e n c e p ar c yt o m étri e e n fl u x d’ u n e p art, p ui s 

p ar  l’i nfl u e n c e  d e s  r el ati o ns  b a ct éri o pl a n ct o n -ultr a p h yt o pl a n ct o n  p o ur  e x pli q u er  e n  p arti e 

l’ eff et d e s E T M s s ur l a c o m m u n a ut é d e b a ct éri o pl a n ct o n d a ns l a r a de d e T o ul o n d’ a utr e p art. 

Il a p p ar ait n é c e s s air e d e r é ali s er u n e a n al y s e d e s é q u e n ç a g e d e l’ A D Nr 1 8 S p o ur ét u di er l a 

d y n a mi q u e d e l a c o m m u n a ut é ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e l e l o n g d es gr a di e nts m ét alli q u e s et 

p o ur mi e u x c o m pr e n dr e l e s r el ati o ns e ntr e c e s d e u x c o m m u n a ut é s ultr a pl a n ct o ni q u e s.  

E n  r é s u m é,  l e  c o u pl a g e  d e l a c yt o m étri e e n fl u x et d e s o util s m ol é c ul air e s a p er mi s  

d’ o bs er v er d e s gr a di e nt s d’ a b o n d a n c e d e c ert ai ns gr o u p e s ultr a pl a n ct o ni q u e s f ort s l e l o n g d e s 

gr a di e nt s m ét alli q u e s d e l a r a d e d e T o ul o n. L’ é t u d e d e l a di v ersit é t a x o n o mi q u e p ar d e s o util s 

m ol é c ul air e s a al ors p er mi s d e m ettr e e n é vi d e n c e d e s gr o u p e s pr o c ar y ot e s tr è s r e pr é s e nt é s 

d a ns l e s z o n e s c o nt a mi n é e s al ors q u e d’ a utr e s d e v e n ai e nt mi n orit air e s. L e s r é s ult at s d e s d e u x 

a p pr o c h e s  o nt  a us si  p er mi s  d’i d e ntifi er  d e s  r el ati o ns  e ntr e  l e s  c o m m u n a ut é s 
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b a ct éri o pl a n ct o ni q u e s et ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s p o u v a nt i nfl u e n c er l a d y n a mi q u e d e l’ u n 

o u l’ a utr e d e s c o m p arti m e nt s.  

 

VII. 3.  R é p o n s e s  d e s  c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s  à  u n e  p ert ur b ati o n 

m ét alli q u e  s el o n  l e  c o m p ar ti m e nt  ét u di é  :  pl a n ct o ni q u e,  bi ofil m  et 

b e nt hi q u e  

C ett e t h è s e est l a pr e mi èr e ét u d e à f air e l e li e n e ntr e l e s c o m m u n a ut é s pl a n ct o ni q u e s, d e 

bi ofil m s et b e nt hi q u e s l e l o n g d’ u n gr a di e nt m ulti pl e d e c o nt a mi n ati o n e n E T M s  d a ns l a r a d e 

d e T o ul o n . C ett e c o m p arai s o n a ét é r e n d u p os si bl e p ar l’ ét u d e d u c o m p arti m e nt pl a n ct o ni q u e 

et d e bi ofil m d ur a nt c ett e t h è s e, q ui a c o m pl ét é d e s o bs er v ati o ns d éj à di s p o ni bl es ( Bri a n d et 

al. ,  2 0 1 2,  2 0 1 7;  Mi s s o n et  al. ,  2 0 1 6;  P oll et et  al. ,  2 0 1 8) o u  e n  c o urs  d’ a n al y s e ( C at ã o et 

al. S u b mitt e d ; Mis s o n et al.  I n pr e p) 

 

VII. 3. 1. A b o n d a n c e  et  di v er sit é  d e s  c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s  l e  l o n g  d u  gr a di e nt 

m ét alli q u e  

L e s  c a m p a g n e s  d e  t err ai n  r é al i s é es  d ur a nt  c ett e  t h è s e  o nt  m o ntr é  q u e  l’ a b o n d a n c e  d e s 

c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s  ét ait  si mil air e  l e  l o n g  d u  gr a di e nt  m ét alli q u e  d a ns  l a  r a d e  d e 

T o ul o n,  q u el  q u e  s oit  l e  c o m p arti m e nt.  E n  r e v a n c h e,  d e s  v ari ati o ns  d e  di v ersit é  l e  l o n g  d u 

gr a di e nt  m ét alli q u e  o nt  ét é  o bs er v é e s.  L a  ri c h e s s e  d a ns  l es  bi ofil ms  n’ a  p a s  m o ntr é  d e 

t e n d a n c e n ett e l e l o n g d u gr a di e nt m ét alli q u e. D a ns l’ e a u, l a ri c h e s s e d e l a c o m m u n a ut é d e 

b a ct éri o pl a n ct o n ét ait pl us él e v é e d a ns l es z o n e s tr è s p e u c o nt a mi n é e s q u e d a ns l e s z o n e s 

tr è s c o nta mi n é e s. A l’i n v ers e, l a ri c h e ss e b a ct éri e n n e d a ns l e s s é di m e nt s ét ait pl us él e v é e d a ns 

l e s z o n e s d u n or d d e l a P R, tr è s c o nt a mi n é e s ( Mi ss o n et al. , 2 0 1 6). 

Pl usi e urs  ét u d e s  o nt  m o ntr é  q u e  l’ a b o n d a n c e  et  l a  di v ersit é  d e s  c o m m u n a ut é s  d e 

pr o c ar y ot e s d e s s é di m e nt s ( O’ S ulli v a n et al. , 2 0 1 3; B e s a ur y et al. , 2 0 1 4), d e s l a cs ( G o u g h a n d 

St a hl, 2 0 1 1; C o m pt e -p ort et al. , 2 0 1 8) di mi n u ai e nt d a ns l e s z o n e s c o nt a mi n é e s p ar r a p p ort 

a u x  z o n e s  n o n  c o nt a mi n é e s.  C e ci  e st  e n  d é s a c c or d  a v e c  n os  o bs er v ati o ns.  T o ut ef oi s, 

M a g al h ã es et al. , (2 0 1 1)  o nt m o ntr é q u e l’ a b o n d a n c e d e s c o m m u n a ut é s d e pr o c ar y ot e s d a ns 

l e s  s é di m e nt s  a v ait  ét é  sti m ul é e  p ar  d e s  c o nta mi n ati o ns  e n  C u  f ort e s  ( <  6 0  µ g C u. g - 1 d e 
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s é di m e nt) p ui s q u’ ell e di mi n u ait l ors q u e l e s c o n c e ntr ati o ns d e v e n ai e nt tr o p él e v é e s. D a ns l e 

m ê m e s e ns, C or c oll et al. , (2 0 1 9)  o nt o bs er v é u n e di mi n uti o n si g nifi c ati v e d e l a c o n c e ntr ati o n 

t ot al e  e n  pi g m e nt s  et  d e  l a  p h ot os y nt h è s e  ( p o ur  l e s  c o m m u n a ut é s  e u c ar y ot e s)  et  d e  l a 

di v ersit é d e s pr o c ar y ot e s  et d e s e u c ar y ot e s d a ns l e s bi ofil m s m ari ns à p artir d e 6 0 n M d e C u. 

E nfi n, d e u x ét u d e s o nt m o ntr é q u e l’ aj o ut d e pl us d e 8 0 n M d e C d n’ a v ait p a s e u d’ eff et s ur l a 

di v ersit é d e s c o m m u n a ut é s d e b a ct éri o pl a n ct o n ( W a n g et al. , 2 0 1 5; Qi a n et al. , 2 0 1 7). C e s 

diff ér e nt s  él é m e nt s  s u g g èr e nt  u n e v ari a bilit é  d e s  r é p o ns e s  mi cr o bi e n n e s  s el o n  l e 

c o m p arti m e nt et l e str e s s m ét alli q u e s u bit.  

D e s t e st s d e t o xi cit é r é ali s és a u l a b or at oir e d ur a nt u n st a g e D U T q u e j’ ai c o -e n c a dr é 

o nt m o ntr é q u e l’ E C 5 0  p o ur d e s pr o c ar y ot e s i s s us d e l a z o n e l a m oi ns c o nt a mi n é e  d e l a r a d e 

d e T o ul o n ét ait d’ e n vir o n 1 0 µ M d e C u ( C o m m u ni c ati o n p ers o n n ell e) ( Fi g ur e VII - 3). D e t ell e s 

c o n c e ntr ati o ns n’ o nt j a m ai s ét é o bs er v é es d a ns l’ e a u d e l a r a d e d e T o ul o n d ur a nt c ett e t h è s e 

et p ar aill e urs ( R os si a n d J a m et, 2 0 0 8; J e a n et al. , 2 0 1 2). L a pr e mi èr e h y p ot h è s e q ui p e ut al or s 

êtr e f or m ul é e e st q u e l e s c o n c e ntr ati o ns e n E T M s d a ns l e s s é di m e nt s o u l a c ol o n n e d’ e a u d e 

l a r a d e d e T o ul o n n e s o nt p a s a s s e z él e v é e s o u bi o di s p o ni bl e s p o ur i n d uir e d e s eff et s n é g atifs 

s ur l’ a b o n d a n c e et l a ri c h e s s e d e l a c o m m u n a ut é d e pr o c ar y ot e s. C ett e h y p ot h è s e v a d a ns l e 

s e ns d e s o bs er v ati o ns f ait e s l ors d e s e x p éri m e nt ati o ns e n m é s o c os m e s, o ù l’ aj o ut d e C u et / o u 

d e P b a u x c o n c e ntr ati o ns m a xi m al e s o bs er v é e s d a ns l’ e a u d e l a r a d e a sti m ul é l a cr oi s s a n c e 

d u b a ct éri o pl a n ct o n.  

 

   

Fi g ur e VII - 3 C o ur b e s D os e -r é p o ns e m o ntr a nt l a t ol ér a n c e a u C u d u gr o u p e d e s pr o c ar y ot e s d e 3 sit e s l e l o n g d u 

gr a di e nt m ulti pl e d e c o nt a mi n ati o n e n E T M s d a ns l a r a d e d e T o ul o n. D e g a u c h e à dr oit e  : 4 1 p c orr e s p o n d a u sit e 

tr è s p e u c o nt a mi n é, L A Z a u sit e i nt er m é di air e et 6 e xt a u sit e tr è s c o nt a mi n é. 
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L e c o n c e pt d e PI C T ( P oll uti o n- I n d u c e d C o m m u nit y T ol er a n c e) s e b a s e s ur l a c a p a cit é 

d’ a d a pt ati o n d e s or g a ni s m e s et c o nsi d èr e q u e d e s c o m m u n a ut é s bi ol o gi q u e s, d éj à e x p os é e s 

à  u n  c o nt a mi n a nt,  a c q ui èr e nt  u n e  t ol ér a n c e  p ar  r a p p ort  a u x  c o m m u n a ut é s  p e u  o u  p a s 

e x p os é e s  à  u n e  c o nt a mi n ati o n ( Bl a n c k,  2 0 0 2).  C’ e st  l a  d e u xi è m e  h y p ot h è s e  q ui  p e ut  êtr e 

pr o p os é e a u v u d e s r é s ult at s  d e c ett e t h è s e : l e s c o m m u n a ut é s pl a n ct o ni q u e s, d e bi ofil m s o u 

b e nt hi q u e s d a ns l a r a d e d e T o ul o n p e u v e nt êtr e e x p os é e s à d e s c o n c e ntr ati o ns e n E T M s n o n 

t o xi q u e s d e f a ç o n p ersi st a nt e et ai nsi d é v el o p p er et e ntr et e nir u n e t ol ér a n c e li mit a nt l’ eff et 

d’ u n e n o u v ell e c o nt a mi n ati o n.  

L e s e x p éri m e nt ati o ns e n m é s o c os m e s r é ali s é es d ur a nt c ett e t h è s e o nt m o ntr é q u e l a 

str u ct ur e t a x o n o mi q u e d u b a ct éri o pl a n ct o n d a ns l e s z o n e s tr è s c o nt a mi n é e s d e l a r a d e d e 

T o ul o n a v ait ét é m oi ns s e nsi bl e à l’ aj o ut d e C u q u e c ell e d u b a c t éri o pl a n ct o n i s s u d e s z o n e s 

m o y e n n e m e nt  et  f ai bl e m e nt  c o nt a mi n é e s.  C e ci  v a  d a ns  l e  s e ns  d’ u n e  a u g m e nt ati o n  d e  l a 

t ol ér a n c e/r é si st a n c e d’ u n e c o m m u n a ut é pr é -e x p os é e a u x E T M s. D a ns l e m ê m e s e ns, C or c oll 

et al. , (2 0 1 9)  o nt m o ntr é q u e pl us l e s c o n c e ntr ati o ns e n C u ét ai e nt f ort e s d ur a nt l a p éri o d e d e 

pr é -e x p ositi o n ( 1 8 j o urs) d e s c o m m u n a ut é s d e bi ofil m s, pl us l’ E C 5 0  d e s c o m m u n a ut é s ét ait 

él e v é e.  Ai nsi,  l a  pr é -e x p ositi o n  a u  C u  a  c o n d uit  à  l’ a u g m e nt ati o n  d e  l a  t ol ér a n c e  d e  l a 

c o m m u n a ut é mi cr o bi e n n e e n q u el q u e s j o urs. D a ns l a r a d e d e T o ul o n, l e t e m ps d e r é si d e n c e 

e st d e 4, 5 j o urs e n m o y e n n e et p e u t êtr e pl us l o n g d a ns l e s z o n e s e n cl a v é e s d e l a P R. C e t e m ps 

d e  r é si d e n c e  a  ét é  s uffi s a nt  p o ur  i n d uir e  u n e  t ol ér a n c e  d’ u n e  p arti e  d e s  c o m m u n a ut é s 

mi cr o bi e n n e s d e l a c ol o n n e d’ e a u.  

D a ns  l e s  s é di m e nt s,  l’ a bs e n c e  d e  t e n d a n c e  n ett e  d’ a b o n d a n c e  d e s  c o m m u n a ut é s 

mi cr o bi e n n e s li é e à l a c o nt a mi n ati o n m ét alli q u e ( Mi ss o n et al.  I n pr e p) et l a pl us f ort e di v ersit é 

d a ns l e s z o n e s c o nt a mi n é e s ( Mi s s o n et al. , 2 0 1 6) p o urr ait a us si êtr e d u e à l’ a u g m e nt ati o n d e 

l a t ol ér a n c e d e s c o m m u n a ut é s vi s- à- vi s d e s E T M s. L a t ol ér a n c e d e s c o m m u n a ut é s b e nt hi q u e s 

p o urr ait êtr e d’ a ut a nt pl us f ort e q u e l a c o nt a mi n ati o n d e s s é di m e nt s d a ns l a r a d e d e T o ul o n 

e st a n ci e n n e et st a bl e d a ns l e t e m ps ( T e s si er et al. , 2 0 1 1; D a ni el C os s a et al. , 2 0 1 4; D a n g, 

L e n o bl e, et al. , 2 0 1 5; D a n g, S c h äf er, et al. , 2 0 1 5; Mi ss o n et al. , 2 0 1 6). L’ a p p ar e nt e st a bilit é d u 

c o m p arti m e nt  s é di m e nt air e  e n  c o m p ar ai s o n  à  l a  c ol o n n e  d’ e a u  ( h y dr o d y n a mi s m e)  a  p u 

f a v ori s er l a s él e cti o n d’ u n e c o m m u n a ut é r é si st a nt e a u x c o nt a mi n ati o ns e n p er m ett a nt u n e 

e x p ositi o n  c hr o ni q u e  a u x  E T M s ( Mi s s o n et  al. ,  2 0 1 6).  D a ns  l e  m ê m e  s e ns, Pri n g a ult et  al. , 

(2 0 1 2)  o nt  d é m o ntr é  q u e  l e s  c o m m u n a ut é s  d e  s é di m e nt s  c o nt a mi n é s  e n  Z n  a v ai e nt 

d é v el o p p é  u n e  t ol ér a n c e  a u x  E T M s. E nfi n,  l a  r e mi s e  e n  s us p e nsi o n  d e  mi cr o or g a ni s m e s 
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b e nt hi q u e s  r é si st a nt s  a u x  E T M s  d a ns  l a  c ol o n n e  d’ e a u  a  a us si  p u  p arti ci p er  à  l’ a c q ui siti o n 

d’ u n e  c ert ai n e  t ol ér a n c e/r é si st a n c e  d e  l a  c o m m u n a ut é  d e  b a ct éri o pl a n ct o n  vi s - à-vi s  d e  l a 

c o nt a mi n ati o n m ét alli q u e.  

 

VII. 3. 2. C o m p o siti o n d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s e n li e n a v e c l a c o nt a mi n ati o n e n E T M s  

VII. 3. 2. 1.  L e s c o m m u n a ut é s ultr a pl a n ct o ni q u e s  

L e c o n c e pt d u PI C T e st b a s é s ur l e f ait q u’ u n e e x p o siti o n d’ u n e c o m m u n a ut é à u n c o nt a mi n a nt 

p e ut  i n d uir e  u n e  s él e cti o n  d e s  or g a ni s m es  l e s  pl u s  t ol ér a nt s  o u  l’ ét a bli ss e m e nt  d e 

m é c a ni s m e s  d e  d ét o xifi c ati o n  d a ns  l a  c o m m u n a ut é.  L’ a b o n d a n c e  et / o u  l a  di v ersit é  d e  l a 

c o m m u n a ut é n’ e st al ors p a s m o difi é e o u e st r e v e n u e à s o n ét at i niti al, m ai s l a c o m p ositi o n d e 

l a  c o m m u n a ut é  p e ut  êtr e  t ot al e m e nt  m o difi ée.  Ai nsi,  il  est  n é c e ss air e  d’ ét u di er  l a 

c o m p ositi o n d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s afi n d e p o u v oir i nt er pr ét er d’ u n e m a ni èr e pl us 

c o m pl èt e l’ eff et d’ u n e c o nt a mi n ati o n m ét alli q u e.  

L e s c a m p a g n e s d e t err ai n o nt mi s e n é vi d e n c e u n c h a n g e m e nt d e c o m p ositi o n a u s ei n 

d e s  c o m m u n a ut é s  ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s  d ét er mi n é e s  p ar  l a  c yt o m étri e  e n  fl u x  ( Fi g ur e 

VII - 4). L e s z o n e s l e s pl us c o nt a mi n é es d e l a r a d e d e T o ul o n ét ai e nt pr e s q u e e x cl usi v e m e nt 

d o mi n é e s  p ar  l e  gr o u p e  d e s  pi c o e u c ar y ot e s -li k e  et  d ans  u n e  m oi n dr e  m e s ur e  p ar  l e s 

n a n o e u c ar y ot e s -li k e.  L e s  a b o n d a n c e s  d e s Pr o c hl or o c o c c u s -li k e  et  l es S y n e c h o c o c c u s -li k e 

ét ai e nt  tr ès  f ai bl es  d a ns  c e s  z o n e s.  I n v ers e m e nt,  d a ns  l es  z o n e s  tr è s  p e u  c o nt a mi n é es 

o u v ert e s  s ur  l a  M é dit err a n é e,  u n e  d o mi n a n c e  d e S y n e c h o c o c c u s -li k e  a  ét é  o bs er v é e.  C e 

c h a n g e m e nt d e str u ct ur e l e l o n g d u gr a di e nt m ulti pl e d e c o nt a mi n ati o n e n  E T M s a ét é e n 

p arti e  e x pli q u é  p ar  l a  c o nt a mi n ati o n  m ét alli q u e, i. e. e n vir o n  6 0 %  d e  l a  v ari a bilit é  d e s 

c o m m u n a ut é s ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s d a ns l a r a d e d e T o ul o n e st e x pli q u é e st atisti q u e m e nt 

p ar  l a  c o nt a mi n ati o n  e n  C d,  C u,  P b  et  Z n  di s s o us  d e  l’ e a u.  U n  c h a n g e m e nt  si mil air e  d e 

c o m p ositi o n d e s c o m m u n a ut é s ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s d a ns u n e z o n e c ôti èr e s o u mi s e à d e 

f ort e s p ert ur b ati o ns m ét alli q u e s a d éj à ét é d é m o ntr é p ar aill e urs ( L af a bri e et al. , 2 0 1 3; B e n 

Ot h m a n et al. , 2 0 1 7; G o ni-Urri z a et al. , 2 0 1 8). 
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Fi g ur e VII - 4 A b o n d a n c e d e s gr o u p e s S y n e c h o c o c c us -li k e et pi c o e u c ar y ot e s p h ot os y nt h éti q u e s e n s urf a c e d e l a 

c ol o n n e d’ e a u d e r a d e d e T o ul o n, d ét er mi n é e p ar c yt o m étri e e n fl u x ( C h a pitr e III, arti cl e 1 ). 

U n c h a n g e m e nt d e c o m p ositi o n d e l a c o m m u n a ut é d e b a ct éri o pl a n ct o n a a us si ét é 

o bs er v é l e l o n g d u gr a di e nt m ulti pl e d e c o nt a mi n ati o n e n E T M s d a ns l a r a d e d e T o ul o n. L a 

c o m m u n a ut é  d e  b a ct éri o pl a n ct o n  d a ns  l e s  sit es  p e u  c o nt a mi n é s  ét ai e nt  pri n ci p al e m e nt 

c o m p os é e s  d e  gr o u p e s  c ar a ct éri sti q u e s  d e s  z o n e s  p e u  a nt hr o pi s é e s  ( F u hr m a n  a n d  St e el e, 

2 0 0 8; Gil b ert et al. , 2 0 0 9, 2 0 1 2; S u n a g a w a et al. , 2 0 1 5). Ai nsi l es f a mill es a ss o ci é e s a u x cl a ss e s 



   C H A PI T R E VII. DI S C U S SI O N G É N É R A L E 

 

2 7 9  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a  ( S A R 1 1,  Ri c k ett si al e s,  R hi z o bi al es,  a n d  R h o d o b a ct er a c e a e)  et 

C y a n o b a ct eri a ( S y n e c h o c o c c u s ) ét ai e nt d o mi n a nt es e n z o n e p e u c o nt a mi n é e. L a c o m p ositi o n 

d e l a c o m m u n a ut é d e b a ct éri o pl a n ct o n d e s sit e s l e s pl us c o nt a mi n és ét ait, ell e, d o mi n é e p ar 

d e s  t a x a  as s o ci és  a u x  cl as s es  d’ A cti n o b a ct eri a  ( C a n di d at u s  A q uil u n a ),  d e  Fl a v o b a ct eri a 

(F or m o s a  et T e n a ci b a c ul u m ),  d e  B a ct er oi d et e s  ( N S 1 1-1 2  m ari n e  gr o u p),  d e 

B et a pr ot e o b a ct eri a  ( H y dr o g e n o p hil a c e a e )  et  d e  G a m m a pr ot e o b a ct eri a  ( H ali e a c e a e).  C e s 

gr o u p e s  s o nt  g é n ér al e m e nt  r etr o u v é s  d a ns  d e s  e n vir o n n e m e nt s  p ert ur b é s,  d a ns  d e s 

s é di m e nt s  c o nt a mi n é s  e n  C u ( Al b arr a cí n et  al. ,  2 0 1 0;  P aï s s é et  al. ,  2 0 1 3;  S u n et  al. ,  2 0 1 3; 

B e s a ur y et al. , 2 0 1 4) o u d a ns d e s ri vi èr e s c o nt a mi n é e s e n Z n ( Ni et al. , 2 0 1 6). Ils s o nt a ussi 

c o n n us  p o ur  p arti ci p er  à  l a  d é gr a d ati o n  d e s  h y dr o c ar b ur e s  o u  p o ur  utili s er  c ert ai ns  E T M s 

c o m m e s o ur c e d e n utri m e nt s ( A c ost a -G o nz ál e z et al. , 2 0 1 3; M u k h erj e e et al. , 2 0 1 7; G arri s et 

al. , 2 0 1 8). E n c o m p ar ai s o n d e l’i nfl u e n c e d e l a c o nta mi n ati o n m ét alli q u e s ur l es c o m m u n a ut é s 

ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s, l e s E T M s s o nt a p p ar us m oi ns str u ct ur a nt s p o ur l e s c o m m u n a ut é s 

d e  b a ct éri o pl a n ct o n  d a ns  l a  r a d e  d e  T o ul o n  m ai s  il s  e x pli q u ai e nt  t o ut  d e  m ê m e 

st ati sti q u e m e nt pr è s d e 3 0 % d e l a v ari a bilit é bi ol o gi q u e.  

L’ aj o ut artifi ci el d’ E T M s d a ns d e s c o n c e ntr ati o ns pr o c h e s d e c ell e r etr o u v é e s d a ns l a 

r a d e  d e  T o ul o n  a  p er mi s  d e  r e pr o d uir e  e x p éri m e nt al e m e nt  c ert ai ns  d e s  c h a n g e m e nts  d e 

c o m p ositi o n o bs er v é s l e l o n g d e s gr a di e nts m ét alli q u e s d e l a r a d e d e T o ul o n. T o ut ef oi s, l’ aj o ut 

d’ E T M s  a  e u  p e u  d’ eff et  s ur  l a  c o m p ositi o n  d e  l a  c o m m u n a ut é  d e  b a ct éri o pl a n ct o n  d éj à 

s o u mi s à u n str e s s m ét alli q u e, all a nt d a ns l e s e ns d’ u n e a u g m e nt ati o n d e l a t ol ér a n c e f a c e a u x 

E T M s d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s pr é -e x p os é e s.  

E n  c o n cl us i o n,  m al gr é  u n e  a bs e n c e  d e  gr a di e nt  d e  l’ a b o n d a n c e  t ot al e  d e  l a 

c o m m u n a ut é ultr a pl a n ct o ni q u e l e l o n g d u gr a di e nt m ulti pl e d e c o nt a mi n ati o n e n E T M s, u n 

c h a n g e m e nt  d e  c o m p ositi o n  a u  s ei n  d e s  c o m m u n a ut é s  ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s  et 

b a ct éri o pl a n ct o ni q u e s a ét é o bs er v é. C e c h a n g e m e nt d e c o m p ositi o n p e ut êtr e e x pli q u é p ar 

l e  gr a di e nt  m ét alli q u e  d a ns  l a  r a d e  d e  T o ul o n.  E nfi n,  l a  t ol ér a n c e  d e  l a  c o m m u n a ut é  d e 

b a ct éri o pl a n ct o n à u n e c o nt a mi n ati o n e n E T M s a ét é s u p éri e ur e d a ns l es z o n e s c o nt a mi n é es 

p ar r a p p ort a u x z o n e s tr è s p e u c o nt a mi n é e s. D e s m é c a ni s m e s d e s él e cti o n o nt p u êtr e a c q ui s 

e n q u el q u e s j o urs p ar l a c o m m u n a ut é gr â c e à u n e e x p ositi o n a u x E T M s l o n g u e et st a bl e d a ns 

l e t e m ps, et c el a m ê m e d a ns u n s yst è m e d y n a mi q u e, li é a u x c o n diti o ns h y dr o d y n a mi q u e s d e 

l a m a ss e d’ e a u. 
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VII. 3. 2. 2.  L e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s d a n s l e s bi ofil m s  

C o ntr air e m e nt a u x o bs er v ati o ns f ait es p o ur l e s c o m m u n a ut é s ultr a pl a n ct o ni q u e s d e l a r a d e 

d e T o ul o n, l e s li e ns st ati sti q u e s e ntr e l a c o nt a mi n ati o n m ulti pl e e n E T M s et l a c o m p ositi o n 

d e s c o m m u n a ut é s d e pr o c ar y ot e s d e s bi ofil m s d a ns l a r a d e d e T o ul o n n e s o nt p a s a p p ar us 

é vi d e nt s. E n eff et, l e pr e mi er f a ct e ur d e diff ér e n ci ati o n d e s c o m m u n a ut é s d e pr o c ar y ot e s d e 

bi ofil m ét ait l a pr of o n d e ur. L e s diff ér e n c e s d e c o m p ositi o n d e s bi ofil m s i nt ersit e s ét ai e nt pl us 

f ai bl e s q u’ e ntr e l e s bi ofil m s d e s urf a c e et d e f o n d à u n m ê m e sit e. D a ns c e s e ns, l a r é p artiti o n 

s p ati al e  d e s  c o m m u n a ut é s  d e  bi ofil m  diff èr e  f ort e m e nt  d e  l a  r é p artiti o n  s p ati al e  d e s 

c o m m u n a ut é s pl a n ct o ni q u e s ét u di é e s j us q u e -l à d ur a nt c ett e t h è s e. L e f ait d e n e p a s o bs er v er 

l e s  m ê m es  m o d èl e s  d e  r é p artiti o n  s p ati al e  et  l e s  m ê m e s  li e ns  st ati sti q u e s  f ort s  p o ur  l e s 

c o m m u n a ut é s d e bi ofil m p e ut êtr e li é à l e urs c a p a cit é s d e r é si st a n c e a u x E T M s diff ér e nt e s et 

pl us c o m pl èt e s q u e l e s c ell ul e s pl a n ct o ni q u e s d a ns l a  c ol o n n e d’ e a u ( H arri s o n et al. , 2 0 0 7). 

Fl e m mi n g et al. , (2 0 1 6)  c o nsi d èr e nt l e s bi ofil ms c o m m e u n e f ort er e s s e, o ù l e s c ell ul e s s o nt 

pr ot é g é e s d e l’ eff et t o xi q u e d e s E T M s p ar u n e  m atri c e e xtr a c ell ul air e. C e p e n d a nt, c ert ai ns 

gr o u p e s t a x o n o mi q u e s o nt p u êtr e i d e ntifi é s c o m m e c ar a ct éri sti q u e s d e bi ofil m s d es z o n e s 

c o nt a mi n é e s  e n  E T M s.  L e s  t a x a  O M 1 9 0,  B D 1- 7  cl a d e, T e n a ci b a c ul u m  Fl a v o b a ct eri a c e a e , 

J T B 2 5 5 M B G, Fl a m m e o vir g a c e a e  et A q ui b a ct er , n ot a m m e nt o nt ét é r etr o u v é s a b o n d a nt s d a n s 

l e s bi ofil m s d u f o n d d e s sit e s l e s pl us c o nt a mi n é s d e l a r a d e d e T o ul o n. C ert ai ns d e c e s gr o u pe s 

s o nt c o n n us p o ur êtr e pr é s e nt s d a ns d e s s é di m e nt s c o nt a mi n é s e n E T M s o u e n h y dr o c ar b ur e s 

( W e bst er a n d N e gri, 2 0 0 6; W a n g et al. , 2 0 1 6; D ai et al. , 2 0 1 8; G o d o y- L oz a n o et al. , 2 0 1 8; Mi a o 

et al. , 2 0 1 9). C e ci l ai s s e à p e ns er q u e d e s i nt er a cti o ns d o nt l a n at ur e r e st e à d éfi nir e ntr e l e s 

c o m m u n a ut é s b e nt hi q u e s et d e bi ofil m s s o nt eff e cti v es d a ns l a r a d e d e T o ul o n. C e s r el ati o ns 

p e u v e nt êtr e l e r é s ult at d e r e mis e e n s us p e nsi o n d e s mi cr o or g a ni s m e s b e nt hi q u e s pr é s e nt s 

d a ns l e s c o u c h e s s u p éri e ur e s d e s s é di m e nt s. E nfi n, d a ns l e s bi ofil m s d e s z o n e s c o nt a mi n é e s 

d e l a r a d e d e T o ul o n, l a pr é s e n c e d e c ert ai ns gr o u p e s c o m m e l e s J T B 2 5 5 M B G, d é crit s d a ns 

l a litt ér at ur e c o m m e p e u pl a nt d e s s é di m e nt s c o nt a mi n é s ( W e bst er a n d N e gri, 2 0 0 6; W a n g et 

al. , 2 0 1 6; D ai et al. , 2 0 1 8; G o d o y-L oz a n o et al. , 2 0 1 8; Mi a o et al. , 2 0 1 9), l ais s e à p e ns er q u e l a 

c o nt a mi n ati o n d e s s é di m e nt s e n E T M s a u n e i nfl u e n c e s ur l a c o m p ositi o n d e s c o m m u n a ut é s 

d e bi ofil m s et b e nt hi q u e s d e l a r a d e d e T o ul o n.  
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VII. 3. 2. 3.  Mi s e e n r el ati o n d e s 3 c o m p arti m e nt s  

D a ns l e s s é di m e nts c o m m e d a ns l a c ol o n n e d’ e a u, l e s E T M s s o nt a ussi a p p ar us c o m m e u n 

f a ct e ur d e str u ct ur ati o n f ort p o ur l e s c o m m u n a ut é s d e pr o c ary ot e s ( Mi ss o n et al. , 2 0 1 6). D a ns 

c ett e ét u d e, l e s a ut e urs o nt al ors p u m ettr e e n é vi d e n c e d e s li e ns st atisti q u e s f ort s e ntr e l e 

gr a di e nt m ulti pl e d e c o nt a mi n ati o n e n E T M s d e s s é di m e nt s et l a str u ct ur e d e s c o m m u n a ut é s 

mi cr o bi e n n e s  b e nt hi q u e s.  C e p e n d a nt,  d e s  a n al y s e s  d e  l a  c o m p ositi o n  d e s  c o m m u n a ut é s 

mi cr o bi e n n e s p ar s é q u e n ç a g e d u g è n e d e l’ A R Nr 1 6 S a p p ar ai s s e nt n é c e s s air es p o ur m ettr e e n 

é vi d e n c e l e s r el ati o ns e ntr e l e s c o m m u n a ut é s  d e s diff ér e n t s c o m p arti m e nt s. L’ ét u d e d e l a 

c o m p ositi o n  d u  b a ct éri o pl a n ct o n,  d e s  bi ofil m s  et  d e s  s é di m e nt s  l ors  d e  p h é n o m è n e s  d e 

r e mi s e e n s us p e nsi o n s e m bl e a us si tr è s i nt ér e s s a nt e afi n d e c o m pr e n dr e l’i nfl u e n c e d e c h a q u e 

c o m p arti m e nt  s ur  l a  d y n a mi q u e  d e s  a utr e s  l ors q u’ils  p e u v e nt  êtr e  e n  c o nt a ct.  Ai nsi,  c ett e 

t h è s e a p er mi s d e m ettr e e n é vi d e n c e d e s r é p o ns e s diff ér e nt e s e n t er m e s d e di v ersit é et d e 

c o m p ositi o n  d e s  c o m m u n a ut é s  s el o n  l e  c o m p arti m e nt  ét u di é  f a c e  à  u n e  c o nt a mi n ati o n 

m ét alli q u e.  

Pri s t o us e ns e m bl e, c e s r é s ult ats v o nt d a ns l e s e ns d’ u n e s él e cti o n p ar l e s E T M s d u e à 

d e s  m é c a ni s m e s  d e  s e nsi bilit é  et  d e  t ol ér a n c e,  s él e cti o n  li mit é e  p ar  l a  r é si st a n c e  à  l a 

c o nt a mi n ati o n s el o n l e c o m p arti m e nt, c o n d ui s a nt à u n e st a bilit é d e s c o m m u n a ut é s pl us o u 

m oi ns f ort e s el o n l e  m o d e d e vi e d e s mi cr o or g a ni s m e s. C ett e v ari a bilit é p e ut êtr e d u e a u x 

c ar a ct éri sti q u e s i ntri ns è q u e s d e s c o m p arti m e nts ét u di é s. E n eff et, l e s s é di m e nt s pr o p os e nt 

u n  e n vir o n n e m e nt  st a bl e  a v e c  r el ati v e m e nt  p e u  d e  v ari ati o ns  t e m p or ell es  d e s  c o n diti o ns 

e n vir o n n e m e nt al e s. L es c o n c e ntr ati o ns e n E T M s él e v é es et c o nst a nt es d a ns l es s é di m e nt s d e 

l a r a d e d e T o ul o n o nt p u e x er c er u n e pr e s si o n d e s él e cti o n c o nti n u e s ur l e s c o m m u n a ut é s 

b e nt hi q u e s c o n d ui s a nt à l a s él e cti o n d e mi cr o or g a ni s m e s r é sist a nts et d o n c à l a st a bil it é d e l a 

c o m m u n a ut é  ( Alli s o n  a n d  M arti n y,  2 0 0 8;  S h a d e et  al. ,  2 0 1 2).  C ett e s é l e cti o n  d’i n di vi d us 

r é si st a nts a u x E T M s a p u s e f air e grâ c e à d e s m é c a ni s m e s d e tr a nsf ert s h ori z o nt a u x d e g è n es 

e ntr e mi cr o or g a ni s m e s. C e m é c a nis m e a d éj à ét é d é crit d a ns d e s s é di m e nt s c o nt a mi n é s e n 

E T M s ( Gill a n et al. , 2 0 1 5). 

D a ns l’ e a u, l es c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al e s s o nt b e a u c o u p pl us v ari a bl e s q u e d a n s 

l es  s é di m e nts  n ot a m m e nt  p ar  l e  f ait  d es  c o n diti o ns  h y dr o d y n a mi q u e s.  L e  r e n o u v ell e m e nt 

c o m pl et d’ u n e m a s s e d’ e a u c o nt a mi n é e p ar u n e m a s s e d’ e a u tr è s p e u c o nt a mi n é e d a ns l a 

r a d e  d e T o ul o n e st e n m o y e n n e d e 3. 4 j o urs ( D ufr e s n e et al. , 2 0 1 4). P o urt a nt e n q u el q u e s 
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j o urs,  l a  di v ersit é  et  l a  c o m p ositi o n  d e  l a  c o m m u n a ut é  ultr a pl a n ct o ni q u e  d a ns  l e s  z o n e s 

c o nt a mi n é e s é v ol u e nt et s e diff ér e n ci e nt d e l a c o m p ositi o n d e s z o n e s tr è s p e u c o nt a mi n é es. 

C el a  l ai ss e  p e ns er  q u e  l a  c o nt a mi n ati o n  e n  E T M s  d a ns  l a  r a d e  à  u n  eff et  r a pi d e  s ur  l a 

c o m p ositi o n  d e  l a  c o m m u n a ut é  ultr a pl a n ct o ni q u e  m ai s  q u e  l e  t e m ps  d e  r é si d e n c e  d e  l a 

c o m m u n a ut é a u c o nt a ct d e l a c o nt a mi n ati o n e st tr o p f ai bl e p o ur p er m ettr e u n e r é si st a n c e 

f ort e et u n e st a bilit é d e l a c o m m u n a ut é. 

E n c o m p ar ai s o n d e l a c o m m u n a ut é ultr a pl a n ct o ni q u e, l e s c o m m u n a ut é s d e bi ofil m et 

b e nt hi q u e s ét ai e nt g é o gr a p hi q u e m e nt i m m o bil e s m ai s t o ut d e m ê m e s o u mis a u x v ari ati o ns 

p h y si q u e s,  c hi mi q u e s  et  bi ol o gi q u e s  d e  l a  c ol o n n e  d’ e a u.  D a ns  c e  s e ns,  c e s  d e u x 

c o m m u n a ut é s  s u bi s s e nt  d e s  v ari ati o ns  e n vir o n n e m e nt al e s  d u  mili e u  p ot e nti ell e m e nt  pl us 

br ut al e s  q u e  l a  c o m m u n a ut é  ultr a pl a n ct o ni q u e,  q ui  s e  d é pl a c e  a v e c  l e s  m a ss e s  d’ e a u.  L e s 

bi ofil m s  p e u v e nt  al or s  s u bir  pl ei n e m e nt  l e  r e n o u v ell e m e nt  d e  m as s e  d’ e a u,  p arf oi s  tr è s 

r a pi d e, q u a n d l a c o m m u n a ut é ultr a pl a n ct o ni q u e n’ e st e x p os é e q u’ à d e s m él a n g es d e m a s s e s 

d’ e a u  pl us  o u  m oi ns  pr o gr e s sifs.  L e  m o d e  d e  vi e  e n  bi ofil m  s e m bl e  tr è s  a d a pt é  a u x 

c h a n g e m e nt s r a pi d e s d e s c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al e s, n ot a m m e nt p ar l a pr é s e n c e d’ u n e 

m atri c e e xtr a c ell ul air e q ui pr ot è g e l e s c ell ul e s et j o u e u n r ôl e d e t a m p o n f a c e a u x v ari ati o ns 

d e s c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al e s ( Fl e m mi n g a n d Wi n g e n d er, 2 0 1 0). L e s bi ofil m s s e m bl e nt 

t o ut d e m ê m e s e nsi bl e s a u x v ari ati o ns bi oti q u e s d a ns l a c ol o n n e d’ e a u. Ai nsi, l a c o m p ositi o n 

d e l a c o m m u n a ut é d e s bi ofil ms s e m bl e d é p e n d a nt e d e l a pr é s e n c e d e p ot e nti el s c ol o ni s at e urs 

d a ns l’ e n vir o n n e m e nt pr o c h e d u bi ofil m. T o ut ef oi s, il s e m bl e y a v oir e ns uit e u n e s él e cti o n 

f ort e  et  r a pi d e  d e s  t a x a  q ui  c o m p os e  l es  bi ofil m s  p ar  r a p p ort  à  l a  c o m m u n a ut é 

ultr a pl a n ct o ni q u e,  q ui  s e  m at éri ali s e  p ar  l a  n ett e  diff ér e n c e  d e  c o m p ositi o n  d e  c e s  d e u x 

c o m m u n a ut é s.  

C e s  diff ér e n c e s  d e  r é p o ns e s  e ntr e  l e s  c o m m u n a ut é s  pl a n ct o ni q u e s,  d e  bi ofil ms  o u 

b e nt hi q u e s  m o ntr e nt  q u e  d e s  f a ct e urs  d e  str u ct ur ati o n  d e s  c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s 

a utr e s q u e l e s E T M s s o nt pr é s e nt s d a ns l a r a d e d e T o ul o n et q u’il s n’ o nt p a s l a m ê m e i nfl u e n c e 

s el o n l e c o m p arti m e nt ét u di é.  
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VII. 4.  I m p ort a n c e d’ a utr e s f a ct e ur s bioti q u e s et a bi oti q u e s s ur l a d y n a mi q u e 

d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s  

VII. 4. 1. I m p ort a n c e  d u  c o u pl a g e  b a ct éri o pl a n ct o n-ultr a p h yt o pl a n ct o n  et  d e s  r el ati o n s 

bi oti q u e s e n g é n ér al  

L a c o nt a mi n ati o n e n E T M s p e ut i n d uir e u n e m o difi c ati o n d e l a c o m p ositi o n d e s c o m m u n a ut é s 

mi cr o bi e n n e s, i n d uit e p ar d e s v ari ati o ns d e s e nsi bilit é, d e r é si st a n c e et d e r é sili e n c e a u x E T M s 

e ntr e l e s gr o u p e s t a x o n o mi q u e s. L e c h a n g e m e nt d e c o m p ositi o n a u s ei n d e l a c o m m u n a ut é 

d e b a ct éri o pl a n ct o n o bs er v é e x p éri m e nt al e m e nt a pr è s l’ aj o ut d e C u p e ut a us s i êtr e e x pli q u é 

p ar  l e  c o u pl a g e  b a ct éri o pl a n ct o n -ultr a p h yt o pl a n ct o n ( N e e d h a m  a n d F u hr m a n,  2 0 1 6; 

N e e d h a m et al. , 2 0 1 7). L’ a n al y s e d es r é s e a u x d e c o-o c c urr e n c e s ur l e s d o n n é e s d e t err ai n a 

p er mi s d e m ettr e e n é vi d e n c e d e s li e ns st ati sti q u e s f ort s e ntr e c ert ai ns t a x a b a ct éri e ns et l e s 

gr o u p e s  ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s  et  n ot a m m e nt  l e s  pi c o e u c ar y ot e s  ( Fi g ur e VII - 5).  C ert ai ns 

gr o u p e s  d e  b a ct éri o pl a n ct o n  pr é s e nt s  d a ns  l e s  z o n e s  l e s  pl us  c o nt a mi n é e s  d e  l a  r a d e  d e 

T o ul o n  ét ai e nt  st ati sti q u e m e nt  c orr él é s  a v e c  l’ a b o n d a n c e  d e s  gr o u p e s  pi c o - et 

n a n o p h yt o pl a n ct o ni q u e s  (l os a n ge s gri s d a ns l a Fi g ur e VII - 5). L’i nfl u e n c e f ort e d e s gr a di e nt s 

m ulti pl es  e n  E T M s  s ur  l’ a b o n d a n c e  et  l a  c o m p ositi o n  d e s  c o m m u n a ut é s 

ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s d a ns l a r a d e d e T o ul o n a p u i n dir e ct e m e nt i nfl u e n c er l’ a b o n d a n c e et 

l a c o m p ositi o n d e s c o m m u n a ut é s d e b a ct éri o pl a n ct o n. E n eff et, d e s v ari ati o ns d’ a b o n d a n c e 

et d e c o m p ositi o n d e l a c o m m u n a ut é ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e o nt p u c o n d uir e à d e s q u a ntit é s 

et  q u alit és  d e  m ati èr e  or g a ni q u e  e xs u d é e  diff ér e nt e s ( Pi n h a ssi et  al. ,  2 0 0 4;  T e eli n g et  al. , 

2 0 1 2; B alt ar et al. , 2 0 1 5; G o ni-Urri z a et al. , 2 0 1 8). Ai nsi, l e c o u pl a g e étr oit b a ct éri o pl a n ct o n-

ultr a p h yt o pl a n ct o n a p u a v oir u n e i n ci d e n c e f ort e, n ot a m m e nt d a ns l e s z o n e s c o nt a mi n é e s 

d e l a r a d e d e T o ul o n. L’ o bs er v ati o n d e gr o u p e s i d e ntifi é s c o m m e c o pi otr o p h e s ( i. e. H ali a c e a e, 

Mi cr o b a ct eri a c e a e, R h o d o b a ct er al e s) a u s ei n d e c o m m u n a ut é s d e b a ct éri o pl a n ct o n s o u mi s e s 

à u n str e s s c u pri q u e s e m bl e all er d a ns l e s e ns d e l’i m p ort a n c e d u c o u pl a g e b a ct éri o pl a n ct o n -

ultr a p h yt o pl a n ct o n  p o ur  e x pli q u er  l e s  v ari ati o ns  d e  c o m p ositi o n  d e s  c o m m u n a ut é s 

mi cr o bi e n n e s  l e  l o n g  d e s  gr a di e n t s  m ét alli q u e s d e  l a  r a d e  d e  T o ul o n.  C e s  o bs er v ati o ns  n e 

p er m ett e nt c e p e n d a nt p a s d e c o n cl ur e s ur l a p art d e l’i nfl u e n c e dir e ct e (t o xi cit é) o u i n dir e ct e 

( m ort alit é d u p h yt o pl a n ct o n) d e s E T M s p o ur e x pli q u er c e s c h a n g e m e nt s d e c o m p ositi o n. P o ur 

c el a,  il  s er a it  n é c e s s air e  d e  di ss o ci er  l es  c o m m u n a ut é s  d e  b a ct éri o pl a n ct o n  et 
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d’ ultr a p h yt o pl a n ct o n  afi n  d’ ét u di er  l’ eff et  s p é cifi q u e  d e s  E T M s  s ur  c h a q u e  gr o u p e.  P o ur 

l’ h e ur e, il a p p ar ait tr è s diffi cil e d e d é p a s s er c e v err o u e x p éri m e nt al c ar l e s d e u x c o m m u n a ut é s 

s o nt é tr oit e m e nt li é e s. T o ut ef oi s, q u el q u e s oit l e t y p e d’i nfl u e n c e, l e s E T M s o nt u n eff et et 

i n d ui s e nt d e s r é p o ns e s d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s. 

L’ a n al ys e  d e s  r é s e a u x  d e  c o- o c c urr e n c e  a  a us si  p er mis  d e  m ettr e  e n  é vi d e n c e 

l’i m p ort a n c e d e s i nt er d é p e n d a n c e s e ntre t a x a b a ct éri e ns, bi e n pl us n o m br e us e s q u e c ell e s 

e ntr e c e s t a x a et l e s v ari a bl e s e n vir o n n e m e nt al e s, E T M s c o m pri s. Il a d éj à ét é m o ntr é q u e l a 

str u ct ur e d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s p o u v ait a us si êtr e i nfl u e n c é e p ar l e s i nt er a cti o ns 

e ntr e  e s p è c e s ( Li m a-m e n d e z et  al. ,  2 0 1 5).  C e s  i nt er a cti o ns  pe u v e nt  êtr e  d e  diff ér e nt e s 

n at ur e s  :  c o o p ér ati o n ( Eil er et  al. ,  2 0 1 1;  C h o w et  al. ,  2 0 1 3) o u  c o m p étiti o n ( F u hr m a n  a n d 

St e el e, 2 0 0 8; B er dj e b et al. , 2 0 1 8). C el a s u g g èr e q u e l a c o nt a mi n ati o n e n E T M s d a ns l a r a d e 

d e T o ul o n a e u u n e i nfl u e n c e dir e ct e li mit é e à s e ul e m e nt q u el q u e s t a x a d e l a c o m m u n a ut é 

m ai s d e s c o ns é q u e n c e s p ot e nti ell e s n o m br e us e s p ar l a v oi e d e s i nt er a cti o ns bi oti q u e s e ntr e 

l e b a ct éri o pl a n ct o n et l’ ultr a p h yt o pl a n ct o n. 

E nfi n, d’ a utr e s i nt er a cti o ns bi oti q u e s, q ui n’ o nt p a s ét é pri s e s e n c o m pt e d ur a nt c ett e 

t h è s e p e u v e nt a us si e n p arti e e x pli q u er l a str u ct ur ati o n d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s d a ns 

l a r a d e d e T o ul o n. Ai nsi, l e s i nf e cti o ns vir al e s ( Ri e m a n n a n d Mi d d el b o e, 2 0 0 2; Mi d d el b o e a n d 

J ör g e ns e n, 2 0 0 6) et l a pr é d ati o n  p ar d e s or g a ni s m e s h ét ér otr o p h e s ( e. g. n a n ofl a g ell és) ( H a h n 

a n d H o, 2 0 0 1; St e el e et al. , 2 0 1 1; B alt ar et al. , 2 0 1 5) p o urr ai e nt êtr e d e s él é m e nt s c o ntri b u a nt 

à l a v ari a bilit é b i ol o gi q u e m e s ur é e. 
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Fi g ur e VII - 5 R é s e a u  d e  c o -o c c urr e n c e  b as é  s ur  l a  c o m m u n a ut é  d e  b a ct éri o pl a n ct o n,  l a  c o m m u n a ut é 

ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e et l e s v ari a bl e s e n vir o n n e m e nt al e s d a ns l a r a d e d e T o ul o n. L e s r o n ds r e pr é s e nt e nt l e s 

t a x a b a ct éri e ns, l e s c arr é s gri s r e pr é s e nt e nt l e s v ari a bl e s e n vir o n n e m e nt al e s et l e s l os a n g e s gri s r e pr é s e nt e nt 

l’ a b o n d a n c e  d e s  4  gr o u p e s  ultr a pl a n ct o ni q u e s  ( 3  gr o u p e s  ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s :  S Y N,  pi c o- et 

n a n o e u c ar y ot e s et u n gr o u p e pr o c ar y ot e s h ét ér otr o p h e s) d ét er mi n é e p ar c yt o m étri e e n fl u x  ( C h a pitr e I V, arti cl e 

3) . 

 

A cti n o b a ct eri a

Al p h a pr ot e o b a ct eri a

B a ct er oi d et e s

B et a pr ot e o b a ct eri a

C y a n o b a ct eri a

G a m m a pr ot e o b a ct eri a

V err u c o mi cr o bi a

Cl a s sCl a s s

O T U

E n vir o n m e nt

Bi oti c

To p ol o gi c al n o d eTo p ol o gi c al n o d e

E d g eE d g e

P o siti v e i nt er a cti o n

N e g ati v e i nt er a cti o n

U n cl a s sifi e d
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VII. 4. 2. I nfl u e n c e d e s c o n diti o n s h y dr o d y n a mi q u e s

L e s  diff ér e n c e s  d e  r é p o ns e s  d e s  c o m m u n a ut é s  s el o n  l e  c o m p arti m e nt,  di s c ut é es 

pr é c é d e m m e nt p e u v e nt êtr e étr oit e m e nt li é es a u x c o n dit i o ns h y dr o d y n a mi q u e s d a ns l a r a d e 

d e T o ul o n. E n eff et, l e t e m ps d e r é si d e n c e e sti m é d e l’ e a u d a ns l a p etit e r a d e d e T o ul o n e st 

e n m o y e n n e d e 3. 4 j o urs ( D ufr e s n e et al. , 2 0 1 4). P ar t e m ps c al m e, l e t e m ps d e r é si d e n c e p e ut 

êtr e d e 7 j o urs et bi e n pl us d a ns l e s z o n e s e n cl a v é e s d e l a P R, tr è s c o nt a mi n é e s. A u c o ntr air e 

p ar t e m ps d e f ort s v e nt s, l e r e m pl a c e m e nt c o m pl et d’ u n e m a s s e d’ e a u e n u n sit e d o n n é e d e 

l a p etit e r a d e p e ut êtr e tr è s r a pi d e d e l’ or dr e d e q u el q u e s h e ur e s à 1 j o ur. L e r e n o u v ell e m e nt 

pl us o u m oi ns  r a pi d e d e s m a s s e s d’ e a u a m è n e p ar c o ns é q u e nt u n e n o u v ell e c o m m u n a ut é 

d a ns  u n e  e a u  q ui  s er a  c o nt a mi n é e  pr o gr e s si v e m e nt  p ar  m él a n g e  a v e c  u n e  m a s s e  d’ e a u 

c o nt a mi n é e o u p ar c o nt a ct a v e c u n e s o ur c e d’ E T M s. L a c ol o n n e d’ e a u d e l a r a d e d e T o ul o n 

e st d o n c u n s y st è m e d y n a mi q u e d a ns l e q u el l es c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s s o nt r ar e m e nt 

s o u mi s e s  à  u n e  e x p ositi o n  br ut al e  o u  d e  l o n g u e  d ur é e  a u x  E T M s.    C e s  c o n diti o ns 

h y dr o d y n a mi q u e s  e m p ê c h e nt  pr o b a bl e m e nt  u n e  m ort alit é  él e v é e  d e  l a  c o m m u n a ut é 

mi cr o bi e n n e,  e x pli q u a nt  l e  c o ntr a st e  e ntr e  l’ a bs e n c e  d e  m o difi c ati o n  d’ a b o n d a n c e  d e 

l’ ultr a p h yt o pl a n ct o n d a ns l e s sit e s l e s pl us c o nt a mi n é s d e l a r a d e et l e s e x p éri m e nt ati o ns e n 

l a b or atoir e o ù l’ aj o ut d’ E T M s a u x m ê m e s c o n c e ntr ati o ns a v ait t u é pr è s d e 9 9 % d e s c ell ul e s 

ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s  e n  4  j o urs.  Pri s  e ns e m bl e,  c e s  r és ult ats  l ai ss e nt  p e ns er  q u e  l e 

m o u v e m e nt  d e s  m a s s e s  d’ e a u  d a ns  l a  r a d e  d e  T o ul o n  a  u n e  i nfl u e n c e  i m p ort a nt e  s ur  l a 

ré p o ns e d e l a c o m m u n a ut é ultr a pl a n ct o ni q u e.  

VII. 4. 3. Eff et s d’ u n e r e mi s e e n s u s p e n si o n d e s é di m e nt s

L ors  d’ é pi s o d e s  cli m ati q u e s  e x c e pti o n n el s,  n ot a m m e nt  p ar  f ort s  v e nt s,  l e s  c o n diti o ns

h y dr o d y n a mi q u e s p e u v e nt e ntr ai n er u n e  r e mi s e e n s us p e nsi o n d e s é di m e nt s . L e s a cti vit és

a nt hr o pi q u e s  c o m m e  l e  tr a ns p ort  m ariti m e  o u  d e s  o p ér ati o ns  d e  dr a g a g e  p e u v e nt  a us si

c o n d uir e à u n e r e mi s e e n s us p e nsi o n d e s é di m e nt s. L a f ai bl e pr of o n d e ur d e l a c ol o n n e d’ e a u

d a ns l a P R f a v ori s e l e s pr o c e s s us d e r e mi s e e n s us p e nsi o n. L e st o c k d’ E T M s d a ns l e s s é di m e nt s

d e s z o n e s tr è s c o nt a mi n é e s d e l a r a d e d e T o ul o n p e ut ai nsi êtr e r e mi s e n s us p e nsi o n d a ns l a

c ol o n n e d’ e a u ( T e s si er et al. , 2 0 1 1; D a n g, L e n o bl e, et al. , 2 0 1 5) et c o ntri b u er à l’ ét a blis s e m e nt

d e s gr a di e nt s bi ol o gi q u e s d a ns l a c ol o n n e d’ e a u. L a c a m p a g n e d e t err ai n m e n é e l ors d’ u n e

p éri o d e d e dr a g a g e d a ns l a r a d e d e T o ul o n a m o ntr é q u e l a str u ct ur ati o n s p ati al e d e s  gr o u p e s
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ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s a ét é a c c e nt u é e a v e c l a pri s e e n c o m pt e d e l a z o n e o ù l e s s é di m e nts 

ét ai e nt  d é p os é s.  L e  gr o u p e  d e s  pi c o e u c ar y ot e s- li k e  ét ait  e n c or e  pl us  d o mi n a nt  d a ns  c ett e 

z o n e  al ors  q u e  l e s S y n e c h o c c o c u s -li k e  ét ai e nt  e n c or e  m oi ns  r e pr é s ent é s  q u’ aill e urs. 

L’ a u g m e nt ati o n d e s c o n c e ntr ati o ns d e P b et d e C u di s s o us et t ot a u x d u e a u st o c k a g e et à l a 

r e mi s e  e n  s us p e nsi o n  d e  s é di m e nt s  c o nt a mi n és  a  ai nsi  p u  r e nf or c er  l a  str u ct ur ati o n  d e s 

c o m m u n a ut é s ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s d a ns l a r a d e d e T o ul o n d ur a nt c ett e p éri o d e. Pl usi e urs 

ét u d e s o nt m o ntr é u n c h a n g e m e nt d e str u ct ur e d e s c o m m u n a ut é s ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s 

a pr è s u n e r e mi s e e n s us p e nsi o n d e s é di m e nt s c o nt a mi n é s ( L af a bri e et al. , 2 0 1 3; B e n Ot h m a n 

et al. , 2 0 1 7; G o ni-Urri z a et al. , 2 0 1 8). D a ns c e s ét u d e s, l’ a u g m e ntati o n d e s c o n c e ntr ati o ns d e s 

c o nt a mi n a nt s or g a ni q u e s et i n or g a ni q u e s d a ns l a c ol o n n e d’ e a u a sti m ul é l a cr oi ss a n c e d e s 

gr o u p e s d e pi c o - et n a n o e u c ar y ot e s pl a n ct o ni q u e s. U n e e x p éri e n c e d e r e mis e e n s us p e nsi o n 

d e s é di m e nt s c o nt a mi n é s a ét é r é alis é e a u c o urs d e c ett e t h è s e afi n d e mi e u x c o m pr e n dr e l e s 

pr o c e s s us q ui r é gi s s e nt l es v ari ati o ns d e str u ct ur e d e s c o m m u n a ut é s ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s 

o bs er v é e s l ors d’ u n e o p ér ati o n d e dr a g a g e. P o ur c ett e e x p éri e n c e, afi n d e li mit er l’i nfl u e n c e 

d e  l’ a u g m e nt ati o n  d e  t ur bi dit é  s ur  l a  p h ot os y nt h è s e  et  s ur  l a  d ét e cti o n  d e s  c ell ul e s  p ar 

c yt o m étri e e n fl u x, l e m él a n g e e a u -s é di m e nt s a ét é filtr é et c’ est l’ él utri at ai nsi o bt e n u q ui a 

ét é mi s e n c o nt a ct a v e c l a c o m m u n a ut é pl a n ct o ni q u e. C ett e e x p éri e n c e a mis e n é vi d e n c e l a 

sti m ul ati o n  d e  l a  c o m m u n a ut é  p h yt o pl a n ct o ni q u e  a pr è s  u n e  c o nt a mi n ati o n  d e  l’ e a u  l ors 

d’ u n e  r e mi s e  e n  s us p e nsi o n  d e  s é di m e nt s,  m ai s  a us si  u n  c h a n g e m e nt  d e  str u ct ur e  d e  l a 

c o m m u n a ut é.  Bi e n  q u e  c ett e  e x p éri e n c e  ait  ét é i niti é e  a v e c  u n e  c o m m u n a ut é  i s s u e  d’ u n e 

z o n e t r è s p e u c o nt a mi n é e, à l a fi n d e l’ e x p éri m e nt ati o n, l a str u ct ur e d e l a c o m m u n a ut é ét ait 

si mil air e  à  c ell e  r etr o u v é e  d a ns  l e s  z o n e s  l e s  pl us  c o nt a mi n é e s  d e  l a  r a d e  d e  T o ul o n, 

c o nfir m a nt l e r ôl e i m p ort a nt d’ u n e r e mi s e e n s us p e nsi o n d e s é di m e nt s.  

E nfi n, l a r e m i s e e n s us p e nsi o n d e s é di m e nts et d e mi cr o or g a ni s m e s li br e s o u att a c h é s 

a u x p arti c ul e s ( bi ofil m b e nt hi q u e) a p u i nfl u e n c er l e pr o c e s s us d e c ol o ni s ati o n d e s s urf a c e s 

artifi ci ell es et d e f or m ati o n d e s bi ofil m s. Ai nsi, d ur a nt l e s c a m p a g n e s d e t err ai n, l e s bi o fil m s 

d u  f o n d  d e  l a  c ol o n n e  d’ e a u  ét ai e nt  d o mi n é s  p ar  d e s  G a m m a pr ot e o b a ct eri a  ( Ar e ni c ell a, 

H ali a c e a e, B D 1 -7  cl a d e , et  J T B 2 5 5  M B G),  d e s  B a ct er oi d et e s  ( Dr a c o ni b a ct eri a c e a e, 

Cr y o m or p h a c e a e,  Fl a v o b a ct eri a c e a e,  et  N S 1 1 -1 2  M G)  et  d e s  Pl a n ct o m y c et es  O M 1 9 0. 

Pl usi e urs  ét u d e s  o nt  a us si  m o ntr é  l a  pr é s e n c e  d e  c e s  gr o u p e s  d a ns  d e s  c o m m u n a ut é s 

mi cr o bi e n n e s d e s é di m e nt s c o nt a mi n é e s ( W e bst er a n d N e gri, 2 0 0 6; W a n g et al. , 2 0 1 6; D ai et 

al. , 2 0 1 8; G o d o y- L oz a n o et al. , 2 0 1 8; Mi a o et al. , 2 0 1 9). E nfi n, u n e ét u d e r é c e nt e a m o ntr é 
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u n e pr é s e n c e i m p ort a nt e d e B a ct er oi d et e s et d e J T B 2 5 5 M B G d a ns l a p arti e s u p erfi ci ell e d e s 

s é di m e nt s c o nt a mi n é s d e l a r a d e d e T o ul o n ( Mi s s o n et al . I n pr e p). L a p arti e s u p erfi ci ell e d e s 

s é di m e nt s r e mis e e n s us p e nsi o n a ai nsi p u i nfl u e n c er l a str u ct ur e d e s c o m m u n a ut é s d e bi ofil m 

a u  f o n d  d e  l a  c ol o n n e  d’ e a u,  pr o c h e  d e s  s é di m e nt s,  e n  f o ur ni s s a nt  u n  p o ol  d’ or g a ni s m e s 

p ot e nti ell e m e nt c a p a bl e s d e c ol o ni s er d e s s urf a c e s i m m er g é es a u f o n d d e l a c ol o n n e d’ e a u. 

C ert ai ns  mi cr o or g a ni s m e s  pr é s e nts  d a ns  l e s  s é di m e nt s  o nt  d éj à  ét é  i d e ntifi é s  c o m m e  d e s 

c ol o ni s at e urs  d e  s urf a c e  et  e ns uit e  r etr o u v é s  a b o n d a nt  d a ns  l e s  c o m m u n a ut é s  d e  bi ofil m 

( B atti n et al. , 2 0 0 1; W e bst er a n d N e gri, 2 0 0 6). C el a v a d a ns l e s e ns d’ o bs er v ati o ns f ait e s à 

l’i nt erf a c e e a u/s é di m e nt, o ù d e s mi cr o or g a ni s m e s s o nt c a p a bl e s d e f or m er d e s bi ofil m s dit s 

b e nt hi q u e s s ur d e s p arti c ul e s s é di m e nt air es ( M c D o u g al d et al. , 2 0 1 1; F a n g et al. , 2 0 1 7).  

E n  c o n cl usi o n,  l a  r e mi s e  e n  s us p e nsi o n  d e  s é di m e nt s  p e ut  a v oir  d e  n o m br e us e s 

i nfl u e n c e s s ur l e s c o m m u n a ut é s mi cr obi e n n e s s e d é v el o p p a nt d a ns l a c ol o n n e d’ e a u, p ar l a 

r e mi s e e n s us p e nsi o n d e mi cr o or g a ni s m e s b e nt hi q u e s et d’ E T M s d a ns l a c ol o n n e d’ e a u et p ar 

l a r e mi s e e n s us p e nsi o n d e c o nt a mi n a nt s or g a ni q u e s. 

 

VII. 4. 3. P ot e nti el s eff et s d’ u n e c o nt a mi n ati o n or g a ni q u e  

Pl usi e urs  ét u d e s  o nt  mi s  e n  é vi d e n c e  l a  c o nt a mi n ati o n  e n  c o nt a mi n a nt s  or g a ni q u e s  d e s 

s é di m e nt s d e l a r a d e d e T o ul o n ( Mi s s o n et al. , 2 0 1 6; W af o et al. , 2 0 1 6; G ui g u e et al. , 2 0 1 7). 

M ê m e s’il n’ e xi st e à l’ h e ur e a ct u ell e a u c u n e ét u d e f ai s a nt ét at d e l a c o nt a mi n ati o n e n H A P s 

d e l a c ol o n n e, G ui g u e et al . (2 0 1 7)  o nt  m o ntr é  q u’ u n e  r e m i s e e n s us p e nsi o n d e s é di m e nt s 

c o nt a mi n é s e n H A P s, pr él e v és d a ns l a r a d e d e T o ul o n a v ait c o n d uit à u n e a u g m e nt ati o n d e 1 0 

f oi s  l e s  c o n c e ntr ati o ns  e n  H A P s  d a ns  l’ e a u  e n vir o n n a nt e  (Fi g ur e VII - 6).  L e  r a p p ort  fi n al  d u 

r é s e a u d e s ur v eilla n c e «  R é s e a u I nt é gr at e ur Bi ol o gi q u e s ( RI N BI O)  » d e s e a u x litt or al es d e l a 

r a d e  d e  T o ul o n  a  r e p ort é  1 6  h y dr o c ar b ur e s  ar o m ati q u e s  p ol y c y cli q u e s  ( H A P),  2 

p ol y c hl or o bi p h é n yl e s  ( P C B)  et  9  c o nt a mi n a nt s  or g a ni q u e s  d o nt  d u  m ét h yl m er c ur e  et  d u 

tri b ut yl ét ai n ( T B T). C e r a p p ort m o ntr e q u e l e s m o ul e s él e v é es d a ns l a P R pr é s e nt e nt u n ni v e a u 

d e  c o nt a mi n ati o n  e n  H A P  et  P C B  pl us  i m p ort a nt  q u e  l e s  m o ul e s  él e v é e s  d a ns  l a  G R.  C e ci 

c o nfir m e l a pr é s e n c e d’ u n e c o nt a mi n ati o n e n c o nt a mi n a nt s or g a ni q u e s d a ns l a c ol o n n e d’ e a u 

d e l a r a d e d e T o ul o n d o nt u n e p arti e p o urr ait pr o v e nir d e l a r e mi s e e n s us p e nsi o n s é di m e nt s 

hi st ori q u e m e nt  c o nt a mi n é s. Mis s o n et  al. , (2 0 1 6)  o nt  m o ntr é  q u e  l a  c o nt a mi n ati o n  e n 

c o m p os é s  or g a n o m ét alli q u e s  ( M M H g  et  T B T)  d a ns  l e s  s é di m e nts  ét ait  f ort e m e nt  li é e  a u x 
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v ari ati o ns  s p ati al es  d e  di v ersit é  et  d e  c o m p ositi o n  d e s  c o m m u n a ut é s  d e  pr o c ar y ot e s.  L a 

c o nt a mi n ati o n e n c o m p os é s or g a n o m ét alli q u e s a d éj à ét é m o ntr é e c o m m e str u ct ur a nt e p o ur 

l e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s b e nt hi q u e s ( Q u er o et al. , 2 0 1 5; J e a n bill e et al. , 2 0 1 6; K aci et 

al. , 2 0 1 6). B e n Ot h m a n et al.  (2 0 1 7)  o nt m o ntr é q u e l a r é p o ns e str u ct ur al e ( a b o n d a n c e et 

t a x o n o mi e)  et  f o n cti o n n ell e  ( pr o d u cti o n  et  r e s pir ati o n)  d’ u n e  c o m m u n a ut é 

p h yt o pl a n ct o ni q u e a v ait ét é m o difi é e n pr é s e n c e d e c o nt a mi n a nt s or g a ni q u e s ( H A P s et P C Bs) 

i s s us d’ un e r e mi s e e n s us p e nsi o n d e s é di m e nt s. C ett e ét u d e a m o ntr é q u’ u n e e x p ositi o n a u x 

c o nt a mi n a nt s a v ait sti m ul é l a c o m m u n a ut é ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e. R o drí g u e z et al.  (2 0 1 8)  

o nt  m o ntr é  q u e  l’ aj o ut  d e  c o nt a mi n a nt s  or g a ni q u e s  a v ait  c o n d uit  à  u n e  r é d u cti o n  d e  l a 

di v ersit é et d e l’ a cti vit é b a ct éri e n n e d a ns l a c ol o n n e d’ e a u. L e s c o nt a mi n a nt s or g a ni q u e s o nt 

a us si  ét é  m o ntr é s  c o m m e  t o xi q u e s  p o ur  l a  c o m m u n a ut é  p h yt o pl a n ct o ni q u e  d e  l’ o c é a n 

Atl a nti q u e d u l ar g e, m ê m e à d es c o n c e ntr ati o ns tr a c e s ( m a xi m u m 2 p g. L - 1 et 1 2 0 0 p g. L - 1 p o ur 

l e s  P C Bs  et  l es  H A P s,  r e s p e cti v e m e nt) ( E c h e v e st e et  al. ,  2 0 1 0).  Il  a p p ar ait  cl air  q u e  l e s 

c o nt a mi n a nt s  or g a ni q u e s  j o u e nt  u n  r ôl e  i m p ort a nt  s ur  l’ a b o n d a n c e,  l a  di v ersit é  et  l a 

c o m p ositi o n d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s. Il c o n vi e nt al ors d’i d e ntifi er l e ur i m p a ct s ur l e s 

c o m m u n a ut é s d a ns l a r a d e d e T o ul o n, et l e s p os si bl e s i nt er a cti o ns a v e c l a c o nt a mi n ati o n e n 

E T M s.  
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Fi g ur e VII - 6 C o n c e n tr ati o ns  d e  l a  s o m m e  d e s  3 4  H A P s  m e s ur é s  ( n g. L-1)  d a ns l’ e a u  d ur a nt  u n e  e x p éri e n c e  d e 

r e mi s e e n s us p e nsi o n d e s é di m e nts d e s urf a c e ( 0 – 2 c m) ( a) et d e s é di m e nts pl us pr of o n ds ( 3 0 – 3 2 c m) ( b). L a 

li g n e  e n  p oi ntill é s  r e pr é s e nt e  l a  c o n c e ntr ati o n  d a ns  l’ e a u d e  m er  a v a nt  mi s e  e n  c o nt a ct  a v e c  l e s  s é di m e nts 

( G ui g u e et al., 2 0 1 7). 

VII. 5.  S y n e c h o c o c c u s  : u n gr o u p e t a x o n o mi q u e r e pr é s e nt atif d e s v ari ati o n s d e 

c o nt a mi n ati o n d a n s l a r a d e d e T o ul o n  

VII. 5. 1. R é p arti ti o n s p ati al e d e S y n e c h o c o c c us d a n s l a r a d e d e T o ul o n  

L e g e nr e S y n e c h o c o c c u s  a m o ntr é u n gr a di e nt d’ a b o n d a n c e m ar q u é g é n ér al e m e nt i n v ers e à 

c el ui d u gr a di e nt m ulti pl e d e c o nt a mi n ati o n e n E T M s d e l a r a d e d e T o ul o n. L e s z o n e s tr è s p e u 

c o nt a mi n é e s et o u v ert e s  s ur l e l ar g e ét ai e nt d o mi n é e s p ar l e gr o u p e S y n e c h o c o c c u s  al ors q u’il 
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ét ait tr è s p e u pr é s e nt d a ns l e s z o n e s tr è s c o nt a mi n é e s ( Fi g ur e VII - 4). P ar e x e m pl e, e n F é vri er 

2 0 1 4, l’ ultr a p h yt o pl a n ct o n d e s z o n e s tr è s p e u c o nt a mi n é e s ét ait c o m p os é d’ e n vir o n 9 0 % d e 

S y n e c h o c o c c u s  al ors q u’ e n F é vri er 2 0 1 5, il ét ait c o m p os é à 6 0 % d e S y n e c h o c o c c u s  et 4 0 % d e 

pi c o e u c ar y ot e s. D a ns l e s z o n e s m o y e n n e m e nt c o nt a mi n é e s, l e s ui vi à l o n g t er m e a m o ntr é 

q u e l’ a b o n d a n c e d e S y n e c h o c o c c u s  ét ait i m p ort a nt e et q u’ il r e pr é s e nt ait e n m o y e n n e 7 5 % d e 

l’ a b o n d a n c e  ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e  t ot al e.  M al gr é  c ert ai n e s  v ari ati o ns  t e m p or ell es  d e 

l’ a m plit u d e  d u  gr a di e nt  d’ a b o n d a n c e  d e S y n e c h o c o c c u s ,  l es  o bs er v ati o ns  f ait e s  l ors  d e s 

c a m p a g n e s d e t err ai n o nt t o uj o urs m o ntr é  q u e l e g r a di e nt  d’ a b o n d a n c e  d e S y n e c h o c o c c u s  

ét ait pr é s e nt d a ns l a c ol o n n e d’ e a u d e l a r a d e d e T o ul o n. C e s o bs er v ati o ns s o nt e n a c c or d a v e c 

pl usi e urs  ét u d e s  q ui  o nt  m o ntr é  q u e  l’ a b o n d a n c e  d e S y n e c h o c o c c u s  d é cr oit  g é n ér al e m e nt 

a v e c  l’ a u g m e nt ati o n  d e s  c o n c e ntr ati o ns  e n  E T M s. M off ett et  al. , (1 9 9 7)  o nt  m o ntr é  q u e 

S y n e c h o c o c c u s ét ait d o mi n a nt d a ns l e s e a u x c ôti èr e s d u M a s s a c h us etts m ais q u e l’ a b o n d a n c e 

di mi n u ait dr a sti q u e m e nt l e l o n g d’ u n gr a di e nt d e C u ( e ntr e 5 et 8 0 n M d e C u di s s o us). D’ u n e 

m a ni èr e g é n ér al e, S y n e c h o c o c c u s  e st a b o n d a nt d a ns d e s z o n e s c ôti èr e s p e u o u p a s s o u mi s e s 

à d e f ort e s i nfl u e n c e s a nt hr o pi q u e s ( Gr é g ori et al. , 2 0 0 1; M a n n et al. , 2 0 0 2; M ell a-Fl or e s et 

al. , 2 0 1 1; C h un g et al. , 2 0 1 5). 

VII. 5. 2. I nfl u e n c e s d e s E T M s s ur l e gr a di e nt d’ a b o n d a n c e d e S y n e c h o c o c c us

L a r é p artiti o n d e S y n e c h o c o c c u s  l e l o n g d u gr a di e nt m ulti pl e e n E T M s d a ns l a r a d e d e T o ul o n 

a p u s’ e x pli q u er p ar l a f ort e s e nsi bilit é d e c e gr o u p e vi s - à-vis d e s E T M s. U n e e x p éri e n c e e n 

mi cr o c os m e s  c o n d uit e  d ur a nt  c ett e  t h è s e  a  m o ntr é  q u e  l’ a b o n d a n c e  d e S y n e c h o c o c c u s  

di mi n u ait d e f a ç o n  dr a sti q u e a pr è s u n aj o ut  d’ u n c o c kt ail d’ E T M s. L’ a b o n d a n c e d e s a utr e s 

gr o u p e s  ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s  ( i. e. pi c o e u c ar y ot e s  et  n a n o e u c ar y ot e s)  a  a us si  di mi n u é 

m ai s l a r é sili e n c e q u a ntit ati v e d e  S y n e c h o c o c c u s  e st a p p ar u e pl us f ai bl e c o m p ar é e à c ell e d e s 

a utr e s gr o u p e s. D’ u n e m a ni èr e g é n ér al e, l a s e nsi bilit é d e s or g a ni s m e s a ut otr o p h e s a u C u e st 

bi e n c o n n u e (J or di et al. , 2 0 1 2; R o u c o et al. , 2 0 1 4; G o ni-Urri z a et al. , 2 0 1 8). L e r ati o s urf a c e 

s ur v ol u m e pl us i m p ort a nt p o ur l e s c ell ul e s d e S y n e c h o c o c c u s  q u e p o ur l e s c ell ul e s d es pi c o - 

et n a n o e u c ar y ot e s p e ut êtr e u n e e x pli c ati o n à l a pl us f ort e s e nsi bilit é d e S y n e c h o c o c c u s  p ar 

r a p p ort a u x a utr e s gr o u p e s a ut otr o p h e s. Pl us l a c ell ul e e st petit e, pl us l e r a p p ort s urf a c e s ur 

v ol u m e e st i m p ort a nt, et pl us l a s urf a c e d’ é c h a n g e a v e c l e mili e u e n vir o n n a nt r a p p ort é e a u 

v ol u m e  c ell ul air e  et  d o n c  l’ e x p ositi o n  d e  l a  c ell ul e  a u x  E T M s  a u g m e nt e nt.  E n  eff et, l es 
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mi cr o or g a ni s m e s  d e  p etit e  t aill e  pr é s e nt e n t  u n e  pl us  f ort e  c a p a cit é  d’ a bs or pti o n  d e s 

c o nt a mi n a nt s à l’i nt éri e ur d e s c ell ul e s et d o n c u n e s e nsi bilit é a u x E T M s pl us f ort e ( Mi a o et al. , 

2 0 0 5; E c h e v e st e et al. , 2 0 1 2, 2 0 1 4). 

Si l e r a p p ort s urf a c e s ur v ol u m e i m p ort a nt d e S y n e c h o c o c c u s  p e ut i n d uir e u n e c a p a cit é 

d’ a bs or pti o n  i m p ort a nt e  d e s  E T M s,  il  a  a us si  p u  f a v ori s er  l’ a bs or pti o n  et  l’ utili s ati o n  d e s 

n utri m e nt s pr é s e nt s d a ns l e mili e u. D a ns c e s e ns, l’ aj o ut artifi ci el d e nitr at e d a ns l e s c o n diti o ns 

e x p éri m e nt al es a f a v ori s é l a cr oi ss a n c e d e S y n e c h o c o c c u s  q ui e st d e v e n u m aj orit air e d a ns l a 

c o m m u n a ut é  ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e.  L’ aj o ut  d e  nitr at e  a  p u  d é s é q uili br er  l e  r ati o n  N : P, 

c o n d ui s a nt à u n e li mit ati o n d e s p h os p h at e s d a ns l e mili e u et f a v ori s a nt l e s c ell ul es a v e c u n 

r ati o n s urf a c e s ur v ol u m e pl us i m p ort a nt. T o ut ef oi s, l’ aj o ut d e nitr at e e n pr é s e n c e d’ E T M s n’ a 

p a s p er mi s d’ é vit er ni m ê m e d e li mit er l a m ort alit é d e S y n e c h o c o c c u s  d a ns l’ e x p éri e n c e e n 

mi cr o c os m e s  r é ali s é e  p e n d a nt  c ett e  t h è s e.  D e  pl us,  l ors  d u  s ui vi  d e  t err ai n  pl uri a n n u el,  l e 

gr a d i e nt d e S y n e c h o c o c c u s  d a ns l a r a d e d e T o ul o n a e n c or e ét é pl us m ar q u é e n p éri o d e d e 

dr a g a g e, et s o n a b o n d a n c e ét ait p arti c uli èr e m e nt f ai bl e d a ns l a z o n e d e d é p ôt d e s s é di m e nt s. 

D a ns l e m ê m e s e ns, l’ aj o ut d’ u n él utri at d e s é di m e nt s a e u u n i m p a ct n é g atif s u r l’ a b o n d a n c e 

d e S y n e c h o c o c c u s . Bi e n q u e l’ él utri at ait ét é e nri c hi e n n utri m e nt s, c el a n’ a p a s e m p ê c h é l a 

c h ut e d’ a b o n d a n c e d e S y n e c h o c o c c u s e n pr é s e n c e d’ E T M s. C e s diff ér e nt e s o bs er v ati o ns et 

e x p éri e n c e s  s e m bl e nt  all er  d a ns  l e  s e ns  d’ u n  eff et  pl us  f ort  d e s  c o n c e ntr ati o ns  e n  E T M s 

m e s ur é e s d a ns l a r a d e d e T o ul o n q u e d’ u n e nri c hi s s e m e nt e n n utri m e nt s p o ur S y n e c h o c o c c u s . 

 

VII. 5. 3. Utili s ati o n d e S y n e c h o c o c c us  et d e s c y a n o b a ct éri e s c o m m e bi oi n di c at e ur s  

À  l a  v u e  d e  l’ e ns e m bl e  d e s  r é s ult at s  d e  c ett e  t h è s e,  l’ utilis ati o n d u  gr o u p e S y n e c h o c o c c u s 

( c y a n o b a ct éri e)  c o m m e  u n e  e s p è c e  s e nti n ell e  p oll u os e nsi bl e  ( a p p el é e  p ar  l a  s uit e 

bi oi n di c at e ur) a p p ar ait i nt ér e s s a nt p o ur é v al u er l a q u alit é d e l’ e a u à u n i nst a nt d o n n é d a ns l a 

r a d e d e T o ul o n et pl us g é n ér al e m e nt d a ns l e s é c os y st è m es m ari ns c ôti ers s o us f ort e i nfl u e n c e 

a nt hr o pi q u e. U n bi oi n di c at e ur e st u n e e s p è c e o u u n gr o u p e d’ e s p è c e s q ui p er m et s el o n s e s 

tr ait s bi ol o gi q u e s et é c ol o gi q u e s, l’i n di c ati o n pr é c o c e d’ u n e m o difi c ati o n d e l’ e n vir o n n e m e nt. 

( H a m et  al. ,  1 9 9 7). S y n e c h o c o c c u s p o urr ait  êtr e  u n  b o n  i n di c at e ur  d e  p ert ur b ati o n  c ar  s a 

pr é s e n c e d a ns l a c ol o n n e d’ e a u s e m bl e êtr e li é e à u n e b o n n e q u alit é d e l’ e a u et n ot a m m e nt 

u n e f ai bl e c o n c e ntr ati o n e n E T M. L a r é p o ns e r a pi d e d e l’ a b o n d a n c e d e S y n e c h o c o c c u s a pr è s 

u n e  c o nt a mi n ati o n  e n  E T M s  o u  u n e  p ert ur b ati o n  pl us  c o m pl e x e  c o m m e  u n e  r e mi s e  e n 
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s us p e nsi o n  d e  s é di m e nt s  e n  f ait  d’ a ut a nt  pl us  u n  p ot e nti el  bi oi n d i c at e ur.  E nfi n,  l a 

c ar a ct éri s ati o n f a cil e et r a pi d e d e s c ell ul e s d e S y n e c h o c o c c u s p ar c yt o m étri e e n fl u x p o urr ait 

f a cilit er s o n utili s ati o n c o m m e bi oi n di c at e ur p o ur é v al u er d e f a ç o n r a pi d e et effi c a c e l a q u alit é 

d e  l’ e a u.  Il  e st  n é c e s s air e  t o ut  d e  m ê m e  d e pr e n dr e  e n  c o m pt e  l e  f ait  q u e  c e  s oit  u n 

mi cr o or g a ni s m e  q ui  p e ut  s e  d é v el o p p er  tr è s  r a pi d e m e nt,  n ot a m m e nt  d a ns  d e s  z o n e s 

c o nt a mi n é e s.  C es  v ari ati o ns  d’ a b o n d a n c e  «  cl a s si q u e s  »  g é n ér al e m e nt  s ais o n ni èr e s 

n é c e s sit er ai e nt u n s ui vi r é g uli er et c o m p ar er à u n sit e d e r éf ér e n c e. Il e xist e s e ul e m e nt u n e 

ét u d e  q ui  f ait  ét at  d e  l’ utilis ati o n  d e s  pi c o c y a n o b a ct éri e s  ( d o nt S y n e c h o c o c c u s)  c o m m e 

bi oi n di c at e urs p o ur é v al u er l a c o nt a mi n ati o n m ét alli q u e d e s l a cs al pi ns ( W eis s e a n d Mi n dl, 

2 0 0 2) .  L’ utilis ati o n  d e  mi cr o or g a ni s m e s  a ut otr o p h e s  t el s  q u e  l e s  di at o m é e s  c o m m e 

bi oi n di c at e urs  a  d éj à  ét é  d é crit e.  Ai nsi,  l’i n di c e  di at o mi q u e  ( a b o n d a n c e  et  di v ersit é  d e s 

di at o m é e s  a u  s ei n  d e s  c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s )  p e ut  êtr e  utili s é e  c o m m e  u n 

bi oi n di c at e ur effi c a c e d e l a q u alit é d e l’ e a u d e ri vi èr e s o u d e z o n e s c ôti èr e s m ari n e s ( Ri m et 

a n d B o u c h e z, 2 0 1 1; K er m arr e c et al. , 2 0 1 4). L’i n di c e bi ol o gi q u e di ato m é e s (I B D) utilis e 2 0 9 

t a x a r e p èr e s q ui p er m et d e cl a ss er l’ e a u s el o n diff ér e nt s ét at s é c ol o gi q u e s ( d e tr è s b o n ét at à 

tr è s m a u v ai s ét at). T o ut ef oi s, l’ utili s ati o n d e c et i n di c e e st tr è s c hr o n o p h a g e et n é c e s sit e u n e 

gr a n d e  e x p erti s e  p o ur  l’i d e ntifi c ati o n d e s  di at o m é e s  e n  mi cr os c o pi e.  L’ utili s ati o n  d e 

S y n e c h o c o c c u s c o m m e bi oi n di c at e ur p o urr ait êtr e pl us f a cil e m ai s n’ a p p ort er ait s a ns d o ut e 

p a s l a m ê m e r é s ol uti o n q u e l’I B D.  

G é n ér al e m e nt  l es  di at o m é e s  s o nt  c oll e ct é e s  d a ns  d e s  bi ofil m s  o u  p éri p h yt o n  p o ur 

r é alis er u n I B D ( L e g u a y et al. , 2 0 1 6). L e s bi ofil m s o nt l’ a v a nt a g e d’ êtr e i nt é gr at e urs, c’ e st- à-

dir e q u e t o ut a u l o n g d e l e ur vi e, ils v o nt s u bir l e s v ari ati o ns d e c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al e s 

et êtr e c o m p os é s d e gr o u p e s mi cr o bi e ns q ui r efl èt e nt c e s v ari ati o ns. Ai nsi, l’ utili s ati o n d e s 

bi ofil m s  c o m m e  bi oi n di c at e urs  p er m ettr ait  d’i nt é gr er  l e s  c h a n g e m e nts  d e  c o n diti o ns 

e n vir o n n e m e nt al e s s ur u n e d ur é e d ét er mi n é e, pl us r e pr é s e nt ati v e q u’ u n pr él è v e m e nt di s cr et 

d a ns u n e c ol o n n e d’ e a u h ét ér o g è n e. A u c o urs  d e c ett e t h è s e, l a str u ct ur e mi cr o bi e n n e  d e 

bi ofil m s s o u mi s à u n str e s s c u pri q u e a ét é o bs er v é e p ar mi cr os c o pi e c o nf o c al e d ur a nt u n m oi s. 

C ett e a n al y s e a m o ntr é q u e l e s bi ofil m s s o u mi s à u n str e s s c u pri q u e o u l e s bi ofil m s d e s z o n e s 

tr è s c o nt a mi n é e s a v ai e nt u n e pr o p orti o n d e c y a n o b a ct éri e s fil a m e nt e us es pl us él e v é e (Fi g ur e 

VII - 7B, C, D) q u e l e s bi ofil m s n o n s o u mi s à u n str e s s m ét alli q u e ( Fi g ur e VII - 7A). Bi e n q u e l e

s ui vi et l’ ét u d e d e c ett e m atri c e r e st e à d é v el o p p er et à r e n dr e pl us a c c e s si bl e, l a pri s e e n
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C H A PI T R E VIII.  C O N C L U SI O N S E T P E R S P E C TI V E S  

VIII. 1.  C o n cl u si o n s g é n ér al e s d e l a t h è s e

C e tr a v ail d e t h è s e a p er mi s d e s a v a n c é e s i m p ort a nt e s s ur l a c o n n ai s s a n c e d e l’i m p a ct d e s 

E T M s  s ur  l e s  c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s  d a ns  u n  e n vir o n n e m e nt  m ari n  c ôti er  s o u mi s  à 

d’i m p ort a nt e s pr e s si o ns a nt hr o pi q u e s c o m m e l a r a d e d e T o ul o n.  

T o ut d’ a b or d, u n e ét u d e g é o c hi mi q u e a p pr of o n di e d e l a c ol o n n e d’ e a u d e l a r a d e d e 

T o ul o n a ét é r é ali s é e a u c o urs  d e c ett e t h è s e. D e s gr a di e nt s d e c o nt a mi n ati o n m ulti pl e s et 

f ort s o nt ét é mi s e n é vi d e n c e, a v e c d es c o n c e ntr ati o ns t ot al e s, di ss o ut e s et l a bil es e n C d, C u, 

P b et Z n n ot a m m e nt tr è s f ai bl e s d a ns l e s z o n e s o u v ert e s v ers l e l ar g e et m a xi m al es ( pl usi e urs 

di z ai n e s d e n M d e pl us q u e l e br uit d e f o n d g é o c hi mi q u e d e l a M é dit err a n é e) d a ns l e s z o n e s 

e n cl a v é e s d u n or d d e l a p etit e r a d e. D es v ari ati o ns s p ati al es l o c alis é e s  o nt a ussi ét é mi s es e n 

é vi d e n c e .  L e s  c o n c e ntr ati o ns  e n  C u  ét ai e nt  g é n ér al e m e nt  pl us  i m p ort a nt e s  en  s urf a c e  et 

pr o c h e s d e s p ort s al ors q u e l e s c o n c e ntr ati o ns e n P b ét ai e nt pl us i m p ort a nt e s a u f o n d d e l a 

c ol o n n e  d’ e a u  pr o c h e  d e s  s é di m e nt s  o u  d e s  z o n e s  milit air e s.  E nfi n,  l e s  gr a di e nt s  d e 

c o nt a mi n ati o n  ét ai e nt  st a bl e s  s ur  pl usi e urs  a n n é e s,  a v e c  d e s  v ari at i o ns  s ai s o n ni èr e s  o u 

p o n ct u ell e s  d u e s  à  l’ a u g m e nt ati o n  d e  c ert ai n e s  a cti vit é s,  à  d e s  tr a v a u x  d e  dr a g a g e  et  a u x 

c o n diti o ns cli m ati q u e s et e n vir o n n e m e nt al e s.  

L e  d e u xi è m e  o bj e ctif  ét ait l’ ét u d e  d e s  c o m m u n a ut é s  ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s  d e  l a 

r a d e  d e  T o ul o n  e n  li e n  a v e c  l e s  gr a di e nt s  m ulti pl e s  d e  c o nt a mi n ati o n  e n  E T M s. U n e  f ort e 

str u ct ur ati o n s p ati al e d e s c o m m u n a ut é s ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s e n li e n a v e c l e s gr a di e nts 

d e c o nt a mi n ati o n e n E T M s a ét é o bs er v é e  d a ns l a r a d e d e T o ul o n. L e s r é p o ns e s (r é si st a n c e et 

r é sili e n c e) diff ér e nt e s s el o n l e s gr o u p e s ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s o nt c o n d uit à d e s gr a di e nt s 

bi ol o gi q u e s  si mil air e s  ( Pi c o e u c ar y ot e s)  o u  i n v ers e s  ( S y n e c h o c o c c u s -li k e)  a u x  gr a di e nts  d e 

c o nt a mi n ati o n. D e s  v ari ati o ns  t e m p or ell e s  s ai s o n ni èr e s  et  d e s  v ari ati o ns  p o n c t u ell e s  d e  l a 

str u ct ur ati o n  s p ati al e  d es  c o m m u n a ut é s  ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s  o nt  a us si  ét é  mis e s  e n 

é vi d e n c e .  C e p e n d a nt,  c e s  v ari ati o ns  s ai s o n ni èr e s  n’ e m p ê c h ai e nt  p a s  l a  f ort e  str u ct ur ati o n 

s p ati al e d e s c o m m u n a ut é s l e l o n g d e s gr a di e nts d e c o nt a mi n ati o n e n  E T M s d a ns l a r a d e d e 

T o ul o n. L a m o difi c ati o n d e s c o n diti o ns p h y si c o- c hi mi q u e s li é e à d e s o p ér ati o ns d e dr a g a g e a 

r e nf or c é e c ett e str u ct ur ati o n d ur a nt u n e p éri o d e d e t e m ps li mit é. E nfi n, l e C u e st a p p ar u pl us 

t o xi q u e q u e l e P b p o ur l e s c o m m u n a ut é s ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s. C el a a p u s’ e x pli q u er p ar 
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d e s m é c a ni s m e s d e r é sist a n c e a u P b s él e cti o n n é s p ar l a c o nt a mi n ati o n c hr o ni q u e d u P b d a n s 

l a r a d e d e T o ul o n. 

L e tr oi si è m e o bj e ctif ét ait l’ ét u d e d e s c o m m u n a ut é s d e b a ct éri o pl a n ct o n d e l a r a d e d e 

T o ul o n  e n  li e n  a v e c  l e s  gr a di e nts  m ulti pl e s  d e  c o nt a mi n ati o n  e n  E T M s.  C o m m e  p o ur  l e s 

c o m m u n a ut é s  ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e, u n e  str u ct ur ati o n  s p ati al e  d e  l a  c o m p ositi o n  d e s 

c o m m u n a ut é s d e b a ct éri o pl a n ct o n l e l o n g d u gr a di e nt m ulti pl e d e c o nt a mi n ati o n e n E T M  a 

ét é o bs er v é e . C ett e str u ct ur ati o n s p ati al e e st a p p ar u e st a bl e d a ns l e t e m ps. L e s E T M s o nt p u  

a v oir u n e i nfl u e n c e dir e ct e et i n dir e ct e s ur l e s c o m m u n a ut é s d e b a ct éri o pl a n ct o n. L’i nfl u e n c e 

dir e ct e  d e  l a  c o nt a mi n ati o n  e n  E T M s  à  ét ait  l a  r é s ult a nt e  d e s  m é c a ni s m es  d e  t o xi cit é  d e 

c ert ai ns E T M s q ui o nt e ntr ai n é  d e s c h a n g e m e nt s d e c o m p ositi o n d e s c o m m u n a ut é s. Ai nsi, 

d a ns  l e s  z o n e s  c o nt a mi n é e s,  u n e  a u g m e nt ati o n  d e s  t a x a  r é si st a nt s  et  di mi n uti o n  d e s  t a x a 

s e nsi bl e s a u s ei n d e s c o m m u n a ut é s d e b a ct éri o pl a n ct o n  a ét é o bs er v é e . L’i nfl u e n ce i n dir e ct e 

d e l a c o nt a mi n ati o n e n E T M s e st pri n ci p al e m e nt e x pli q u é e p ar l e c o u pl a g e b a ct éri o pl a n ct o n -

p h yt o pl a n ct o n q ui a f a v ori s é l a cr oi s s a n c e d u b a ct éri o pl a n ct o n. D e pl us, l’ eff et t o xi q u e d e s 

E T M s  s ur  l’ ultr a p h yt o pl a n ct o n d é m o ntr é  pr é c é d e m m e nt  a  p u  li b é r er  d e  l a  M O D  et  ai nsi 

f a v ori s er  d e s  or g a ni s m e s  c o pi otr o p h e s  et  d e s  t a x o ns  pl us  c o m p étitifs,  d’ u n e  m a ni èr e 

g é n ér al e.  Fi n al e m e nt,  l e  C u  e st  a p p ar u  c o m m e  u n  d e s  E T M s  l e s  pl us  str u ct ur a nt  p o ur  l e s 

c o m m u n a ut é s d e b a ct éri o pl a n ct o n.  

E nfi n,  l e  d er ni er  o bj e ctif  d e  c ett e  t h è s e  a  c o nsist é  à  ét u di er  l e s  c o m m u n a ut é s  d e 

pr o c ar y ot e s  d a ns  l e s  bi ofil m s  d e  l a  r a d e  d e  T o ul o n. L a  c o m p ositi o n  d e s  c o m m u n a ut é s  d e 

pr o c ar y ot e s  d a ns  l e s  bi ofil m s  n’ ét ait  p a s  str u ct ur é e  d e  f a ç o n  é vi d e nt e  l e  l o n g  d u  gr a di e nt 

m ulti pl e d e c o nt a mi n ati o n e n E T M s d a ns l a r a d e d e T o ul o n. E n r e v a n c h e, u n e str u ct ur ati o n 

f ort e  d e s  c o m m u n a ut é s  l e  l o n g  d e  l a  c ol o n n e  d’ e a u a  ét é  mi s e  e n  é vi d e n c e ,  a v e c  u n e 

c o m p ositi o n  tr è s  diff ér e nt e  e ntr e  l e s  bi ofil m s  d e  s urf a c e  et  l e s  bi ofil m s  d e  f o n d. C’ e st  l a 

pr e mi èr e f oi s a u c o urs d e c ett e t h è s e q u’ u n r ôl e n u a n c é d u gr a di e nt d e c o nt a mi n ati o n s ur d e s 

c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s  a  ét é  o bs er v é .  L a  f ai bl e  i nfl u e n c e  d u  gr a di e nt  m ulti pl e  d e 

c o nt a mi n ati o n e n E T M s d e l a c ol o n n e d’ e a u s ur l e s c o m m u n a ut é s d e pr o c ar y ot e s d e s bi ofil m s 

a t o ut d’ a b or d mi s e n l u mi èr e l e s c a p a cit é s d e r é si st a n c e d u bi ofil m f a c e à u n e p ert ur b ati o n. 

L’ a bs e n c e d e r el ati o n f ort e a v e c l e c o m p arti m e nt pl a n ct o ni q u e a a us si p u e x pli q u er l a f ai bl e 

str u ct ur ati o n s p ati al e l e l o n g d u gr a di e nt m ulti pl e d e c o nt a mi n ati o n a u x E T M s. E nfi n, l e r ôl e 

m aj e ur  d e s  s é di m e nt s  d a ns  l a  f or m ati o n  et  l’ ét a bli ss e m e nt  d’ u n  bi ofil m  mi cr o bi e n  a  ét é 

m o ntr é . L a diff ér e n ci ati o n d e s c o m m u n a ut é s d e bi ofil m s d e s urf a c e et d e f o n d a p u s’ e x pli q u er 
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d’ u n e p art p ar l a pr é s e n c e d’ or g a ni s m e s d a ns l es s é di m e nt s c a p a bl es d e c ol o ni s er u n e s urf a c e 

i m m er g é e.  D’ a utr e  p art,  l a  r e mi s e  e n  s us p e nsi o n  d e  s é di m e nt s  c o nt a mi n é s  a  a us si  p u 

e ntr ai n er  u n e  s él e cti o n  d e  gr o u p e s  t a x o n o mi q u e s  r é si st a nts  d a ns  l e s  bi ofil m s  d u  f o n d  p ar 

r a p p ort a u x bi ofil m s d e s urf a c e.  

VIII. 2.  P er s p e cti v e s

C e  tr a v ail  d e  t h è s e  a  o u v ert  u n  c ert ai n  n o m br e  d e  p ers p e cti v e s  q ui  s’i ns cri v e nt  d a ns  l a 

c o nti n uit é dir e ct e d e s r é s ult at s o bt e n us.  

VIII. 2. 1. C ar a ct éri s er d’ a utr e s t y p e s d e p ert ur b ati o n d a n s l a r a d e d e T o ul o n  

A u c o urs d e c ett e t h è s e, u n e ét u d e d ét aill é e d es c o n diti o ns  e n vir o n n e m e nt al e s d e l a c ol o n n e 

d’ e a u d e l a r a d e d e T o ul o n  a ét é r é ali s é e . L’ a n al y s e d e 2 5 E T M s et d e s c o n diti o ns p h y si c o-

c hi mi q u e s a p er mi s d e m ettr e e n é vi d e n c e l e r ôl e pr é p o n d ér a nt d e s E T M s p o ur e x pli q u er l a 

str u ct ur e d e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s d a ns l a r a d e d e T o ul o n. T o ut ef oi s, c ett e  ét u d e a 

a us si m o ntr é q u e l e s E T M s n’ e x pli q u ai e nt p a s l a t ot alit é d e l a v ari a bilit é bi ol o gi q u e d a ns l a 

r a d e  d e  T o ul o n.  D’ a utr e s  p h é n o m è n e s  s o nt  d o n c  r e s p o ns a bl e s  d e  c e s  v ari ati o ns.  L a 

c o nt a mi n ati o n a u x E T M s d a ns l es mili e u x c ôti ers e st s o u v e nt a s s o ci é e à d e s c o nt a mi n ati o ns 

or g a ni q u e s ( H A P, P C P, p e sti ci d es) ( Ri g a u d et al. , 2 0 1 3; J e a n bill e et al. , 2 0 1 6), n ot a m m e nt d a ns 

l e s s é di m e nts d e l a r a d e d e T o ul o n ( Mi s s o n et al. , 2 0 1 6; W af o et al. , 2 0 1 6). L a c o nt a mi n ati o n 

e n  H A P  a  d éj à  ét é  m o ntr é e  c o m m e  p ot e nti ell e m e nt  str u ct ur a nt e  p o ur  l e s  c o m m u n a ut é s 

mi cr o bi e n n e s (J e a n bill e et al. , 2 0 1 6; B e n Ot h m a n et al. , 2 0 1 7; Mil a n et al. , 2 0 1 8). E nfi n, l a c o-

o c c urr e n c e d e d e u x p ert ur b ati o ns p e ut a v oir d e s eff et s a d ditifs, s y n er gi q u e s o u a nt a g o ni st e s. 

Ai nsi c ar a ct éris er d’ a utr e s s o ur c e s d e c o nt a mi n ati o n d a ns l a r a d e d e T o ul o n p o urr a p er m ettr e 

d e mi e u x c o m pr e n dr e l e r ôl e d e s E T M s ur l e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s.  

VIII. 2. 2. A m éli or er l’ ét u d e d e l a di v er sit é d e s c o m m u n a ut é s ultr a pl a n ct o ni q u e s  

C e s  tr a v a u x  d e  t h è s e  o nt  p er mi s  d e  d’ ét u di er  p o ur  l a  pr e mi èr e  f oi s  l a  di v ersit é  d e s 

c o m m u n a ut é s  d e  b a ct éri o pl a n ct o n  d a ns  l a  r a d e  d e  T o ul o n.  L’ utili s ati o n  d e  t e c h ni q u e s  d e 
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m ét a b ar c o di n g  et d’ o util s d e bi oi nf or m ati q u e s o nt c o ntri b u é à u n e m eill e ur e d e s cri pti o n d e 

c e c o m p arti m e nt et d e s r el ati o ns a v e c l e s c o m m u n a ut é s ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s et l es E T M s, 

n ot a m m e nt.  T o ut ef oi s,  l’ utili s ati o n  d’ a m or c e s  g é n ér alist e s  d u  g è n e  c o d a nt  p o ur l’ A D N 

ri b os o mi q u e 1 6 S n’ a p a s p er mi s d’ ét u di er l a di v ersit é d e s ar c h é e s d e m a ni èr e pr é ci s e. S o u v e nt 

p e u r e pr é s e nt é d a ns n os r é s ult at s d e s é q u e n ç a g e s, l e s ar c h é e s o nt s o u v e nt ét é c o nsi d ér é e s 

c o m m e u n e  s o us -c o m m u n a ut é «  r ar e » ( < 1 % d e s s é q u e n c e s t ot al e s). Ai nsi, l a d e s cri pti o n d e s 

v ari ati o ns s p ati o -t e m p or ell e s d e c e gr o u p e d a ns l a r a d e d e T o ul o n n’ a p a s ét é a p pr of o n di e. Il 

a p p ar aît al ors i nt ér e s s a nt d’ utilis er d e s a m or c e s s p é cifi q u e s d e s ar c h é e s afi n d e l es i nt é gr er 

a u  mi e u x  d a ns  n os  f ut ur e s  a n al y s e s  et  d’ a v oir  u n e  r e pr é s e nt ati o n  pl us  r é alist e  d e  l e ur 

c o ntri b uti o n d a ns l e s c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n e s.  

D e s  li e ns  f ort s  e ntr e  l e s  c o m m u n a ut é s  ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s  et 

b a ct éri o pl a n ct o ni q u e s d a ns l a r a d e d e T o ul o n  o nt ét é mis e n é vi d e n c e . Or, l e s c o m m u n a ut é s 

ultr a p h yt o pl a n ct o ni q u e s n’ o nt ét é a n al ys é e s d u r a nt c ett e t h è s e q u’ a u m o y e n d e l a c yt o m étri e 

e n  fl u x.  Afi n  d’ a v oir  u n e  m eill e ur e  vi si o n  d e  l’i m p ort a n c e  et  d e  l a  n at ur e  d e  c e s  r el ati o ns, 

l’ ét u d e d e l a di v ersit é g é n éti q u e d e l’ ultr a p h yt o pl a n ct o n a p p ar ait i nt ér e s s a nt e. D a ns c e s e ns, 

u n e ét u d e d e l a di v ers it é g é n éti q u e d e c e c o m p arti m e nt e st a ct u ell e m e nt e n c o urs à p artir 

d’ é c h a ntill o ns pr él e v é s l ors d u s ui vi m e ns u el pr é s e nt é d a ns c ett e t h è s e.  

VIII. 2. 3. A p pr of o n dir l’ ét u d e d e s c o m m u n a ut é s d e bi ofil m d e c ett e ét u d e  

C ett e t h è s e a ét é l e p oi nt d e d é p art d’ u n e ét u d e n o v atri c e d a ns l e d o m ai n e d e s c o m m u n a ut é s 

mi cr o bi e n n e s d e bi ofil m. E n eff et, m ê m e si q u el q u e s ét u d e s o nt d éj à ét é r é ali s é e s ( Bri a n d et 

al. , 2 0 1 2, 2 0 1 7; P oll et et al. , 2 0 1 8), c’ e st l’ u n e d e s t o ut e s pr e mi èr e s ét u d e s s ur l a v ari a bilit é 

d e l a di v ersit é g é n éti q u e d e s bi ofil m s n at ur el s m ari ns d a ns l a r a d e d e T o ul o n.  C’ e st a us si l a 

pr e mi èr e ét u d e vi s a nt à c o m pr e n dr e l e r ôl e s p é cifi q u e d’ u n e c o nt a mi n ati o n m ulti pl e e n E T M s 

s ur l’ ét a bli ss e m e nt d’ u n bi ofil m c o m pl e x e e n mili e u m ari n c ôti er.  

T o ut ef oi s, u n gr a n d n o m br e d e d o n n é e s a c q ui s e s d ur a nt c ett e t h è s e n’ o nt p a s e n c or e 

ét é tr ait é e s, a n al y s é es et pr é s e nt é e s. Ai nsi, l’ ét u d e e n m é s o c os m e d é crit e d a ns l’ arti cl e 5 a 

a us si c o n c er n é l e s c o m m u n a ut é s d e bi ofil m afi n d’ ét u di er l e s eff ets s p é cifi q u e s d u C u et d u 

P b s ur l e s c o m m u n a ut é s d e bi ofil m ai nsi q u e l e r ôl e d e l’ hi st ori q u e d e c o nt a mi n ati o n e n E T M s 

s ur l’ ét a bli ss e m e nt d’ u n bi ofil m a pr è s u n e n o u v ell e p ert ur b ati o n. P o ur t e nt er d e r é p o n dr e à 

c e s o bj e ctifs, d e s bi ofil ms o nt ét é pr él e v é s a pr è s e n vir o n u n m oi s d’ e x p éri e n c e d a ns c h a q u e 
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c o n diti o n, c o m m e d éj à pr é s e nt é e d a ns l’ arti cl e 5. C e s é c h a ntill o ns o nt ét é e n v o y é s p o ur u n e 

a n al y s e d e m ét a b ar c o di n g  et l e s d o n n é e s s er o nt a n al y s é es pr o c h ai n e m e nt.  

D a ns l e b ut d’ ét u di er l a f or m ati o n d’ u n bi ofil m mi cr o bi e n m ari n a v e c u n e a p pr o c h e 

e x p éri m e nt al e c o m pl é m e nt air e, d e s pl a q u e s o nt a us si ét é i m m er g é es l ors d e l’ e x p éri e n c e e n 

m é s o c os m e, pr él e v é e s c h a q u e s e m ai n e, et fi x é e s p ui s m ar q u é e s a u x S y b er Gr e e n p o ur u n e 

a n al y s e  p ar  mi cr os c o pi e  c o nf o c al  à  b al a y a g e  l a s er  ( C L S M).  L’ a n al y s e  e n  C L S M  a  p er mi s  d e 

c ar a ct éri s er 3 gr o u p e s mi cr o bi e ns  :  l e s  or g a ni s m e s  e u c ar y ot e s  a ut otr o p h e s,  l e s  org a ni s m e s 

pr o c ar y ot e s a ut otr o p h e s et h ét ér otr o p h e s s el o n l e urs pr o pri ét é s d e fl u or e s c e n c e. Ai nsi, l e s 

or g a ni s m e s  a ut otr o p h e s  o nt  ét é  d ét e ct é s  gr â c e  à  l e urs  pr o pri ét é s  a ut ofl u or e s c e nt e s  et  l e s 

or g a ni s m e s h ét ér otr o p h e s gr â c e a u S y b er Gr e e n, u n fl u or o c hr o m e s e fi x a nt à l’ A D N. C’ e st u n e 

d e s  t o ut es pr e mi èr e s ét u d e s vi s a nt  à  c ar a ct éri s er  u n  bi ofil m  c o m pl e x e  et  n at ur el  p ar  c ett e 

t e c h ni q u e. L’ o bj e ctif e st d’ a v oir u n e r e pr é s e nt ati o n s p ati al e pl us pr é ci s e d u d é v el o p p e m e nt 

d e s  gr o u p e s  i d e ntifi é e s  d ur a nt  l a  f or m ati o n  d’ u n  bi ofil m.  C ett e  a n al y s e  f o ur nir a  a us si  d e s 

d o n n é e s  d e  p o ur c e nt a g e  d e  r e c o u vr e m e nt  et  d e  bi o v ol u m e  e n  f o n cti o n  d e s  diff ér e nt e s 

c o n diti o ns ét u di é e s.  

VIII. 2. 4. Pr e n dr e e n c o m pt e l e c o m p arti m e nt s é di m e nt air e  

E nfi n, a u c o urs d e c ett e t h è s e, l e c o m p arti m e nt s é di m e nt air e a j o u é  u n r ôl e m aj e ur d a ns l a 

c o nt a mi n ati o n  d e  l a  c ol o n n e  et  d a ns  l a  str u ct ur ati o n  d e s  c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s.  L e s 

pr o c e s s us  d e  r e mi s e  e n  s us p e nsi o n  e ntr aî n e nt  g é n ér al e m e nt  u n e  a u g m e nt ati o n  d e s 

c o n c e ntr ati o ns e n E T M s d a ns l a c ol o n n e d’ e a u. L a r e mi s e e n s us p e nsi o n p e ut a us si m o difi er 

l a  str u ct ur e  d e s  bi ofil m s  l e  l o n g  d e  l a  c ol o n n e  d’ e a u  p ar  l a  pr é s e n c e  d e  mi cr o or g a ni s m e s 

b e nt hi q u e s  a y a nt  d e s  c a p a cit é s  d e  f or m ati o n  d e  bi ofil m  s u p éri e ur e  à  c ell e  d e s 

mi cr o or g a ni s m e s pl a n ct o ni q u e s. A c e j o ur, s e ul e u n e ét u d e a c ar a ct éri s é l es c o m m u n a ut é s 

mi cr o bi e n n e s d a ns l es s é di m e nt s d e l a r a d e d e T o ul o n ( Mi ss o n et al. , 2 0 1 6). Ai nsi, u n e a n al ys e 

d e l a di v ersit é g é n éti q u e d e c e c o m p arti m e nt e st a ct u ell e m e nt e n c o urs afi n d e p er m ettr e u n e 

m eill e ur e c o m pr é h e nsi o n d e l’ eff et d e s E T M s s ur l e s c o m m u n a ut é s b e nt hi q u e s. L’ ét u d e d e 

l’ e ns e m bl e d e s c o m p arti m e nts mi cr o bi e ns (i. e. pl a n ct o ni q u e, bi ofil m et b e nt hi q u e) p er m ettr a 

u n e  m eill e ur e  c o m pr é h e nsi o n  d e s  é c os y st è m e s  m ari ns c ôti ers  f ort e m e nt  a nt hr o pi s é s  et 

t e nt er a d e f air e l a l u mi èr e d e f a ç o n pr é ci s e s ur l e s pr o c e s s us bi oti q u e s et a bi oti q u e s e n li e n 

a v e c u n e c o nt a mi n ati o n e n E T M s i m p ort a nt e.  
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A N N E X E A.  C O M P L É M E N T S À L’ A R TI C L E 1  

Fi g ur e A - 1 M o nt hl y a v er a g e t e m p er at ur e (° C) a n d m o nt hl y-c u m ul at e d pr e ci pit ati o n ( m m) i n 2 0 1 4 a n d 2 0 1 5.  

Fi g ur e A - 2 D ail y a v er a g e t e m p er at ur e (° C) a n d d ail y c u m ul at e d pr e ci pit ati o n ( m m) i n F e br u ar y 2 0 1 4 a n d F e br u ar y 

2 0 1 5.  
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Fi g ur e A - 3 E x a m pl e s of a bi oti c p ar a m et er s s p ati al v ari ati o ns i n s urf a c e s e a w at er of T o ul o n B a y i n F e br u ar y 2 0 1 5. 

F or t e m p er at ur e a n d s ali nit y, c ol o ur s c al e s w er e dr a w n a c c or di n g t o d e cil e s of t h e r e s p e cti v e d at as ets. F or D O C 

a n d  C d, gi v e n  t h e  v er y  l o w  a m plit u d e  of  v ari a bilit y  o bs er v e d,  a  s m all er  c ol o ur  c o d e  w as  e m pl o y e d.  F or  e a c h 

p ar a m et er, t h e s m all e st a n d hi g h e st n u m b er s of t h e c ol o ur s c al e r e pr e s e nt e d t h e s m all e st a n d hi g h e st v al u e s 

m e as ur e d, r e s p e cti v el y.  



 A N N E X E A. C O M P L É M E N T S À L’ A R TI C L E 1 

 

3 0 2  

  

  

  

Fi g ur e A - 4 E x a m pl e s of a bi oti c p ar a m et er s s p ati al v ari ati o ns i n s urf a c e s e a w at er of T o ul o n B a y i n F e br u ar y 2 0 1 4. 

F or t e m p er at ur e a n d s ali nit y, c ol o ur s c al e s w er e dr a w n a c c or di n g t o d e cil e s of t h e r e s p e cti v e d at as ets. F or D O C 

a n d  C d, gi v e n  t h e  v er y  l o w  a m plit u d e  of  v ari a bilit y  o bs er v e d,  a  s m all er  c ol o ur  c o d e  w as  e m pl o y e d.  F or  e a c h 

p ar a m et er, t h e s m all e st a n d hi g h e st n u m b er s of t h e c ol o ur s c al e r e pr e s e nt e d t h e s m all e st a n d hi g h e st v al u e s 

m e as ur e d, r e s p e cti v el y.  
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Fi g ur e A - 5 S p ati al di stri b uti o ns of ultr a p h yt o pl a n kt o ni c gr o u ps i n s urf a c e s e a w at er of T o ul o n b a y i n F e br u ar y 2 0 1 4, c al c ul at e d fr o m fl o w  c yt o m etr y d at a. A: N -E u, B: P -E u, C: 

S Y N, D: P R O. V al u e s ar e e x pr e ss e d i n c ell. m L -1. S c al e s w er e dr a w n a c c or di n g t o d e c il e s of t h e r e s p e cti v e d at as ets
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A. 1.   Pr e s e nt ati o n of a n a d diti o n al c o n diti o n s et f or t h e w at er i n c u b ati o n.

I n or d er t o a s s e s s t h e i m p a cts of nitr at e o n ultr a p h yt o pl a n kt o ni c c o m m u nit y, a n a d diti o n al 

c o n diti o n w a s p erf or m e d at t h e s a m e ti m e t h a n w at er i n c u b ati o n (fr o m M ar c h 3 r d t o M ar c h 

2 7 t h, 2 0 1 5; 2 4 d a y s). A v ol u m e of 0. 5 L of 1 0 µ m pr e-filt er e d 4 1 p w at er a n d 0. 5 L of 0. 2 µ m 

pr e -filt er e d 4 1 p w er e p o ur e d i nt o e a c h N O #
$  c o n diti o n r e pli c at es. E a c h r e pli c at e w a s artifi ci all y 

e nri c h e d wit h 4 1 µ M of N O #
$  ( 0. 5 7 m g N L- 1). N O #

$   c o n c e ntr ati o n a d d e d i n t h e i n c u b ati o n w a s 

d et er mi n e d fr o m m a xi m al v al u e s o bs er v e d d uri n g t h e m a p pi n g 2 0 1 4, w hi c h r e a c h e d 1. 5 m g 

N  L - 1.  S o  fin al N O #
$  c o n c e ntr ati o n  i n  e a c h  r e pli c at e  w a s  t w o -f ol d  l o w er  t h a n  i n  t h e  m ost 

c o n c e ntr at e d  sit e s  of  T o ul o n  B a y.  All  a n al y s es  d e s cri b e  i n  s e cti o ns  2. 6  a n d  2. 7  w er e  al s o 

p erf or m e d f or t hi s c o n diti o n.  

Aft er w at er mi xi n g, D O C c o n c e ntr ati o n a n d all m et al c o n c e ntr ati o ns w er e si mil ar t o 

c o n c e ntr ati o n i n i niti al 4 1 p w at er. Nitr at e c o n c e ntr ati o n w a s hi g h er t h a n i n i niti al 4 1 p w at er 

a n d r el ati v el y si mil ar t o N O #
$  c o n c e ntr ati o n a d di n g b ef or e w at er mi xi n g ( 0. 5 m g N L - 1). 

T h e  d y n a mi cs  of  t ot al  ultr a p h yt o pl a n kt o n w a s  v er y  si mil ar  t o  w h at o bs er v e d  i n 

c o n diti o n A ( Fi g ur e A - 5A). I n d e e d, t ot al ultr a p h yt o pl a n kt o n a b u n d a n c e i n cr e a s e d r e g ul arl y 

a n d m or e t h a n 1 7 -f ol d al o n g t h e 2 4 d a y s of i n c u b ati o n, fr o m 9. 0 ± 0. 2 × 1 03  t o 1. 5 ± 0. 4 × 1 05  

c ell s. m L - 1.  T hi s i n cr e a s e  w a s  m ai nl y  d u e  t o S Y N i n cr e a s e  ( 3 4-f ol d).  At  t h e  b e gi n ni n g  of  t h e 

e x p eri m e nt, t h e str u ct ur e of ultr a p h yt o pl a n kt o n w a s v e r y si mil ar t o c o n diti o n A (Fi g ur e A - 6), 

wit h  a  c o -d o mi n a n c e  of S Y N  ( 4 9. 6 %)  a n d P- E u  ( 3 1. 5 %).  On c e  a g ai n,  at  t h e  e n d  of  t h e 

e x p eri m e nt,  t h e str u ct ur e  of  ultr a p h yt o pl a n kt o n  w a s  v er y si mil ar  fr o m  c o n diti o n  A,  wit h  a 

l ar g e d o mi n a n c e of S Y N ( 9 4. 0 %). 

Nitr at e a d diti o n di d n ot i n d u c e b ot h a b u n d a n c e a n d str u ct ur e m o difi c ati o n c o m p ar e d 

t o  u n c o nt a mi n at e d  w at er  c o ntr ol  c o n diti o n.  T hi s  r e s ult  s u g g est s  t h at  nitr at e  mi g ht  o nl y 

c o ntri b ut e i n a mi n or e xt e nt t o t h e ultr a p h yt o pl a n kt o n a b u n d a n c e a n d str u ct ur e v ari ati o ns 

i n d u c e d i n c o n diti o n B ( m et al s + nitr at e a d diti o n). 
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Fi g ur e  A -  6 T ot al  a b u n d a n c e  of  ultr a p h yt o pl a n kt o n  d y n a mi c  i n  nitr at e  c o n diti o n  d uri n g  t h e  w at er  i n c u b ati o n 

e x p eri m e nt.  S y m b ol s  a n d  err or s  b ar s  r e pr e s e nt  a v er a g e  a n d  st a n d ar d  d e vi ati o n  o n  r e pli c at e s,  r e s p e cti v el y. 

Ultr a p h yt o pl a n kt o n  c o m m u nit y  str u ct ur e  i n  t h e  nitr at e  c o n dit i o n  at  t h e  b e gi n ni n g  a n d  t h e  e n d  of  w at er 

i n c u b ati o n  e x p eri m e nt.  Diff er e nt  l o w er-c as e  l ett er s  i n di c at e  si g nifi c a nt  diff er e n c e  b et w e e n  c o m p ar e d 

c o m m u nit y str u ct ur e s.  
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T a bl e a u A - 1 C h e mi c al c h ar a ct eri sti c s of s a m pl e d s e a w at er at t h e b e gi n ni n g a n d t h e e n d of b ot h w at er mi xi n g i n c u b ati o n a n d s e di m e nt el utri at e i n c u b ati o n f or e a c h c o n diti o n.  

I n c u b ati o n	 C o n diti o n 	 Mi xt ur e 	 Ti m e 	 D O C  
( m g C L- 1)	

T N  
( m g N L- 1)	

N- N O #
$

( m g N L- 1)	
Di s s ol v e d C d  

( n M)	
Di s s ol v e d C u  

( n M)	
Di s s ol v e d P b  

( n M)	
Di s s ol v e d Z n  

( n M)*	

W at er  
i n c u b ati o n	

4 1 p 	 0. 9 7  ± 0. 0 4 	 0. 0 3  ± 0. 0 1 	 0. 0 3  ± 0. 0 0 	 0. 0 6  ± 0. 0 1 	 4. 3  ± 0. 4 	 0. 2 4  ± 0. 0 3 	 N A 	

MI S 	 0. 9 4  ± 0. 0 6 	 0. 2 8  ± 0. 0 1 	 0. 2 7  ± 0. 0 0 	 0. 1 0  ± 0. 0 2 	 2 7  ± 1	 0. 8 3  ± 0. 0 6 	 N A 	

A 	 4 1 p  / 4 1 p 	
T 0 	 1. 2  ± 0. 1 	 1. 0 5  ± 0. 0 1 	 0. 0 4  ± 0. 0 1 	 0. 0 6  ± 0. 0 5 	 4. 4  ± 0. 2 	 0. 2 8  ± 0. 0 2 	 N A 	

E N D 	 1. 9  ± 0. 1 	 0. 5 5  ± 0. 0 1 	 0. 0 2  ± 0. 0 0 	 0. 0 7  ± 0. 0 1 	 4. 4  ± 0. 4 	 0. 2 5  ± 0. 0 2 	 N A 	

B 	 4 1 p  / 4 1 p  + 
M et al s 	

T 0 	 1. 1  ± 0. 1 	 0. 7 4  ± 0. 0 1 	 0. 3 0  ± 0. 0 1 	 0. 1 2  ± 0. 0 2 	 4 4  ± 4	 3. 3  ± 0. 2 	 N A 	

E N D 	 1. 7  ± 0. 1 	 0. 3 2  ± 0. 0 1 	 0. 1 4  ± 0. 0 2 	 0. 1 6  ± 0. 0 2 	 3 6  ± 4	 3. 0  ± 0. 3 	 N A 	

C 	 4 1 p  / 4 1 p  + 
M et al s  + N O #

$ 	

T 0 	 1. 3  ± 0. 1 	 1. 0 8  ± 0. 0 1 	 0. 5 7  ± 0. 0 1 	 0. 0 9  ± 0. 0 2 	 4 1  ± 5	 3. 3  ± 0. 2 	 N A 	

E N D 	 1. 8  ± 0. 1 	 1. 3  ± 0. 1 	 0. 5 1  ± 0. 0 3 	 0. 0 8  ± 0. 0 2 	 3 8  ± 2	 2. 8  ± 0. 1 	 N A 	

D 	 4 1 p  / MI S 	
T 0 	 1. 1  ± 0. 1 	 0. 3 6  ± 0. 0 0 	 0. 1 9  ± 0. 0 1 	 0. 1 0  ± 0. 0 1 	 1 6  ± 1	 0 . 7 6 ± 0. 0 4 	 N A 	

E N D 	 1. 7  ± 0. 1 	 0. 6 8  ± 0. 0 1 	 0. 1 3  ± 0. 0 1 	 0. 0 9  ± 0. 0 2 	 1 0  ± 2	 0. 5 4  ± 0. 0 5 	 N A 	

E 	 MI S  / MI S 	
T 0 	 1. 3  ± 0. 1 	 0. 4 9  ± 0. 0 1 	 0. 2 3  ± 0. 0 1 	 0. 1 2  ± 0. 0 2 	 2 4  ± 4	 1. 0 1  ± 0. 0 7 	 N A 	

E N D 	 1. 9  ± 0. 1 	 0. 7 9  ± 0. 0 1 	 0. 2 8  ± 0. 0 1 	 0. 0 9  ± 0. 0 2 	 2 0  ± 1	 0. 7 8  ± 0. 0 5 	 N A 	

S e di m e nt  
el utri at e  

i n c u b ati o n	

4 1 p 	 1. 0  ± 0. 1 	 0. 0 6  ± 0. 0 1 	 < D L 	 0. 0 6  ± 0. 0 1 	 3. 2  ± 0. 2 	 0. 1 4  ± 0. 0 1 	 8. 8  ± 0. 5 	

MI S 	 0. 9 7  ± 0. 0 2 	 1. 2  ± 0. 1 	 1. 0 6  ± 0. 0 0 	 0. 1 2  ± 0. 0 4 	 1 3 1  ± 1 8 	 1. 3  ± 0. 1 	 1 7 0  ± 1 0 	
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El utri at e 	 0. 9 5  ± 0. 0 2 	 1. 1  ± 0. 1 	 0. 8 7  ± 0. 0 0 	 0. 3 6  ± 0. 0 4 	 3 0  ± 2	 5. 3  ± 0. 6 	 2 0 8  ± 1 5 	

F 	 4 1 p  / 4 1 p 	
T 0 	 0. 8 8  ± 0. 0 2 	 0. 3 5  ± 0. 0 1 	 0. 0 1  ± 0. 0 0 	 0. 0 6  ± 0. 0 1 	 3. 1  ± 0. 2 	 0. 1 1  ± 0. 0 1 	 8. 2  ± 0. 7 	

E N D 	 1. 1  ± 0. 1 	 0. 1 1  ± 0. 0 1 	 < D L 	 0. 0 7  ± 0. 0 1 	 3. 1  ± 0. 2 	 0. 0 8  ± 0. 0 1 	 5. 8  ± 0. 4 	

G 	 4 1 p  / El utri at e 	
T 0 	 0. 9 4  ± 0. 0 3 	 0. 8 2  ± 0. 0 1 	 0. 0 4  ± 0. 0 1 	 0. 3 0  ± 0. 0 3 	 1 8  ± 1	 2. 8  ± 0. 1 	 1 2 1  ± 9	

E N D 	 2. 3  ± 0. 1 	 0. 5 0  ± 0. 0 2 	 0. 4 4  ± 0. 0 6 	 0. 2 5  ± 0. 0 3 	 1 6  ± 1	 2. 2  ± 0. 1 	 1 2 8  ± 1 1 	

H 	 4 1 p  / 4 1 p  + 
M et al s 	

T 0 	 0. 9 0  ± 0. 0 1 	 0. 4 7  ± 0. 0 1 	 0. 0 2  ± 0. 0 0 	 0. 3 8  ± 0. 0 4 	 2 2  ± 2	 3. 7  ± 0. 3 	 1 1 8  ± 8	

E N D 	 1. 3  ± 0. 1 	 0. 3 0  ± 0. 0 0 	 0. 2 7  ± 0. 0 5 	 0. 2 6  ± 0. 0 3 	 1 6  ± 1	 2. 8  ± 0. 2 	 1 3 0  ± 9	

N A: n ot a n al y z e d, D L: d et e cti o n li mit 

* Z n c o n c e ntr ati o ns w er e n ot d et er mi n e d f or w at er i n c u b ati o n e x p eri m e nt d u e t o Z n c o nt a mi n ati o n fr o m filt ers
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Fi g ur e B - 1 S p ati al a n d t e m p or al v ari ati o n of of C u a n d P b c o n c e ntr ati o ns d uri n g t h e l o n g -t er m m o nit ori n g.

0

4 0

8 0

7/ 1 0/ 2 0 1 2 4/ 6/ 2 0 1 5 1 2/ 3 1/ 2 0 1 7

C
u

D
(
n

M)

Dr S R S

O D u S I D u S

0, 1

1

1 0

1 0 0

7/ 1 0/ 2 0 1 2 4/ 6/ 2 0 1 5 1 2/ 3 1/ 2 0 1 7

P
b

D
(
n

M)

1

6 0

3 6 0 0

7/ 1 0/ 2 0 1 2 4/ 6/ 2 0 1 5 1 2/ 3 1/ 2 0 1 7

C
u

T
(
n

M)

0, 1

2 0

4 0 0 0

7/ 1 0/ 2 0 1 2 4/ 6/ 2 0 1 5 1 2/ 3 1/ 2 0 1 7

P
b

T
(
n

M)

0

6

1 2

7/ 1 0/ 2 0 1 2 9/ 1 8/ 2 0 1 4 1 1/ 2 6/ 2 0 1 6

P
b

l
a
bil

e (
n

M)



   A N N E X E D. C O M P L É M E N T S À L’ A R TI C L E 3 

 

3 0 9  

A N N E X E C.  C O M P L É M E N T S À L’ A R TI C L E 3  

C. 1.  S u p pl e m e nt ar y m at eri al s  

C. 1. 1.  E n vir o n m e nt al p ar a m et er s  

A  d e s cri pti o n  of  t h e  pr e -cl e a ni n g  pr ot o c ol,  t h e  st or a g e  a n d  t h e  m e a s ur e m e nt  of  n utri e nt s 

( di s s ol v e d or g a ni c c ar b o n: D O C ( m g C L - 1), t ot al nitr o g e n: T N, a n d nitr at e: N O #
$  ( m g N L - 1) a n d 

di s s ol v e d tr a c e m et al ( C d, C o, C u, Ni, P b a n d Z n) ( n M) c o n c e ntr ati o ns i s d et ail e d i n  C o cl et et 

al.  (2 0 1 8) . A d diti o n all y, Tr a c e m et al c o n c e ntr ati o ns i n s e a w at er s a m pl e s w er e a n al yz e d als o 

b y H R I C P -M S ( El e m e nt 2, T h er m o Fi n ni g a n; at I R B, Z a gr e b). M e a s ur e m e nt s w er e p erf or m e d 

aft er dil ut i o n of t h e s a m pl e s i n a 2 % H N O3  s ol uti o n ( dil uti o n f a ct or 1 0) s pi k e d wit h a st o c k 

s ol uti on  of  i n di u m  a s  a n  i nt er n al  st a n d ar d  (fi n al  c o n c e ntr ati o n:  1 0  µ g. L - 1).  St a n d ar ds  of 

el e m e nt s w er e pr e p ar e d i n t h e m atri x  m at c hi n g m e di a ( U W S V, 2 % H N O 3 ) f or t h e a s s e s s m e nt 

of el e m e nt c o n c e ntr ati o n b y m e a ns of e xt er n al c ali br ati o n. P h os p h at e c o n c e ntr ati o ns ( P O &
# $ , 

m g  P L - 1)  w er e  d et er mi n e d  usi n g  a  U V  1 8 0 0  S hi m a dz u  S p e ctr o p h ot o m et er  a n d  mi cr o  c ell 

Q u art z S U P R A SI L ®, 5 0- m m li g ht p at h ( H ell m a A n al yti cs), b a s e d o n t h e Ri m m eli n a n d M o uti n 

(2 0 0 5)  M A G n e si u m I n d u c e d C o pr e ci pit ati o n ( M A GI C) m et h o d.  

 

C. 1. 2.  D N A e xtr a cti o n, P C R a m plifi c ati o n a n d s e q u e n ci n g pr e p ar ati o n.  

N u cl ei c a ci ds w er e e xtr a ct e d b y a c o m bi n ati o n of m e c h a ni c a n d e nz y m ati c c ell l ysis t e c h ni q u e s 

a p pli e d dir e ctl y t o p ol y c ar b o n at e m e m br a n e filt ers usi n g l y si s s ol uti o n ( 5 0 n M gl u c os e, 1 0 n M 

E D T A, 2 5 n M Tri s p H 8. 0), f oll o w e d b y c o ns e c uti v e i n c u b ati o ns wit h l y s oz y m e ( 2 0 m g. m L - 1, 

3 7° C, 4 5 mi n) a n d S D S 1 0 % wit h pr ot ei n a s e K ( 2 0 m g. m L - 1, 5 5° C, 6 0 mi n). D N A w a s p urifi e d 

usi n g  All Pr e p  D N A/ R N A  Mi ni  Kit  ( QI A G E N)  a c c or di n g  t o  t h e  m a n uf a ct ur er’ s  i nstr u cti o ns 

( G hi gli o n e et al., 2 0 0 9). D N A c o n c e ntr ati o n w a s m e a s ur e d usi n g a N a n o Dr o p N D-1 0 0.  

Mi cr o bi al  c o m m u niti e s  w er e  c h ar a ct eri z e d  usi n g  a  d u al  i n d e x  s e q u e n ci n g  a p pr o a c h 

wit h pri m ers t ar g eti n g t h e V 4 r e gi o n of t h e b a ct eri al a n d ar c h a e al 1 6 S r R N A g e n e s. T h e pri m er 

c o nstr u ct  c o nsi st e d  of  a  si x -b a s e  b ar c o d e  a n d  t h e  1 6 S  f or w ar d  pri m er  5 1 5 Y 

( G T G Y C A G C M G C C G C G G T A A) a n d t h e 1 6 S r e v ers e 9 2 6 R ( C C G Y C A A T T Y M T T T R A G T T T) ( P ar a d a 

et al. , 2 0 1 6). P C R r e a cti o ns w er e c arri e d o ut i n a 2 5 µ L r e a cti o n mi xt ur e c o m p os e d of D N A 

s a m pl e, G o T a q ® L o n g P C R M a st er Mi x ( P R O M E G A, Fr a n c e), a n d 0. 1 µ M of e a c h pri m er. P C R 
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r e a cti o ns w er e t h er m o-c y cl e d usi n g  t h e f oll o wi n g pr ot o c ol: 9 5 ° C f or 2 mi n; a n d 3 0 c y cl e s at 

9 5 ° C f or 3 0 s, 5 6 ° C f or 3 0 s a n d 7 2 ° C f or 9 0 s; wit h a fi n al e xt e nsi o n at 7 2 ° C f or 1 0 mi n. P C R 

pr o d u ct s w er e t h e n p urifi e d wit h A M P ur e X P b e a ds ( A g e n c o urt Bi os ci e n c e) a n d q u a ntifi e d b y 

Q u a nt -i T ™ Pi c o Gr e e n ™ ds D N A R e a g e nt ( Lif e T e c h n ol o gi e s) a s d e s cri b e d b y t h e m a n uf a ct ur er’ s 

i nstr u cti o ns.  P urifi e d  pr o d u ct s  fr o m  s a m pl e s  w er e  p o ol e d  i n  e q ui m ol ar  c o n c e ntr ati o ns.  I n 

t ot al,  5 2  li br ari e s  w er e  p air e d-e n d  ( 2 ´  2 5 0 b p)  s e q u e n c e d  o n  t h e  Mi S e q  (Ill u mi n a)  at  

G e n os cr e e n ( Lill e, Fr a n c e). 

C. 1. 3.  R e d u n d a n c y a n al y si s

T o i n v e sti g at e t h e o v er all eff e ct s of a bi oti c p ar a m et ers o n B C C, w e p erf or m e d S p e ar m a n r a n k 

c orr el ati o n a n al y si s a n d r e d u n d a n c y a n al y sis ( R D A) of t h e r el ati v e t a x o n a b u n d a n c e s a s w ell 

a s of t h e r el ati v e f u n cti o n al gr o u p a b u n d a n c e s, a g ai nst 3 1 e x pl a n at or y v ari a bl e s: t e m p er at ur e, 

s ali nit y, c hl or o p h yll a , D O C, T N (Fi g ur e C - 4), di s s ol v e d o x y g e n ( m g. L- 1 a n d %), p H, e u k ar y oti c 

p h yt o pl a n kt o n ( pi c o - a n d n a n o e u k ar y ot e s) a b u n d a n c e s ( T a bl e C - 2), dis s ol v e d C d, C u, P b a n d 

Z n  ( Fi g ur e  C -  2),  a n d  t h e  1 7  c h e mi c al  el e m e nts  fr o m T a bl e  C -  2.  Pri or  t o  t h e  R D A,  t h e 

“ or di R 2st e p ”  f u n cti o n  i n  V e g a n (O k s a n e n et  al. ,  2 0 1 6) w a s  us e d  t o  a ut o m ati c all y  s el e ct 

c o nstr ai nt s i n t h e m o d el usi n g f or w ar d st e p wi s e s el e cti o n a n d A k ai k e’ s i nf or m ati o n crit eri o n 

wit h 9 9 9 p er m ut ati o n t e st s at e a c h st e p. W e r e p e at e d t h e f or w ar d st e p wi s e s el e cti o n wit h 

t h e b a ct eri al c o m mu nit y fr o m e a c h s a m pli n g sit e. A m o n g t h e 3 1 e x pl a n at or y v ari a bl e s, 2 0 

si g nifi c a nt  v ari a bl es  ( P   < 0. 0 5)  w er e  k e pt  f or  t h e  f oll o wi n g  a n al y s e s.  T o  e v al u at e  t h e 

si g nifi c a n c e  of  t h e  r e d u n d a n c y  a x e s,  w e  us e d  a n  A N O V A  t e st  f or  R D A  wit h  M o nt e  C arl o 

p er m ut ati o n  t e s t  ( 9 9 9  p er m ut ati o ns). V ari ati o n  p artiti o ni n g  w as  us e d t o  e v al u at e  w h et h er 

p ur e tr a c e m et al v ari a bl e s aff e ct e d t h e  B C C i n d e p e n d e ntl y of t h e eff e ct  of ot h er v ari a bl e s  

( O k s a n e n et al. , 2 0 1 6). I n D a n g, L e n o bl e, et al.  (2 0 1 5) , t h e g e o c h e mi c al a n al y si s of T o ul o n B a y 

r e v e al e d t h at t hr e e-m ai n gr o u ps w er e cl e arl y i d e ntifi e d: (i) m ari n e el e m e nt s ( wit h Sr, n ot a bl y), 

(ii) c o nt a mi n a nt s a n d (iii) t erri g e n o us el e m e nts. B as e d o n t hi s st u d y, all si g nifi c a nt e x pl a n at or y

v ari a bl e s w er e di vi d e d i nt o f o ur gr o u ps. T h us, firstl y, w e s e p ar at e d t h e ‘ p ur e c o nt a mi n a nt s’

( A) eff e ct a s  r ef erri n g t o t h e tr a c e m et al s, B a, C d, C u, P b, Z n, M n. S e c o n dl y, w e s e p ar at e d

“t erri g e n o us el e m e nt s ” ( B) ( Li, R b, C s, Al a n d F e) a n d “ n utri e nt a n d bi oti c v ari a bl e s ” ( C) ( D O C,

T N, c hl or o p h yll a , pi c o e u k ar y ot e a n d n a n o e u k ar y ot e d e nsiti e s). T hir dl y, w e g e n er at e d a s et of
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v ari a bl e s r el at e d t o “ ot h er v ari a bl e s ” a s ‘ m ari n e tr a c ers ” ( D) ( V, Sr, T e m p er at ur e a n d S ali nit y). 

E a c h gr o u p of e x pl a n at or y v ari a bl e s w a s t e st e d i n d e p e n d e nt l y a s w ell a s i n c o m bi n ati o n. T o 

v erif y  t h e  r o b ust n e s s  of  o ur  r e s ult s  f or  v ari o us  t a x o n o mi c  r e s ol uti o ns,  w e  c o nsi d er e d  t h e 

t a x o n o mi c c o m p ositi o n at t h e O T U, g e n us, f a mil y, or d er, cl a s s a n d p h yl u m l e v el. 

C. 2.  S u p pl e m e nt ar y fi g ur e s  

 

Fi g ur e C - 1 M a p of t h e st u di e d sit e T o ul o n B a y wit h t h e l o c ati o n of t h e s a m pli n g sit e s. S oli d a n d d as h e d li n e s 

r e pr e s e nt a s e a w all a n d tr e at e d s e w a g e s u b m ari n e o utl ets, r e s p e cti v el y.  
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4 1 p
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Fi g ur e C - 2 D y n a mi c s of di ss ol v e d tr a c e m etal s c o n c e ntr ati o ns i n b ott o m s e a w at er at t h e diff er e nt s a m pli n g sit e s. 

S y m b ol s a n d err or s b ar s r e pr e s e nt a v er a g e a n d st a n d ar d err or ( n = 3), r e s p e cti v el y.  
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Fi g ur e C - 3 N o n m etri c di m e nsi o n al s c ali n g ( n M D S) or di n ati o n b as e d o n Br a y -C urti s di ssi mil arit y f or e x pl a n at or y 

v ari a bl e s  (t e m p er at ur e,  s ali nit y,  c hl or o p h yll  a,  D O C,  T N,  di ss ol v e d  o x y g e n  ( m g. L -1  a n d  %),  p H,  pi c o - a n d 

n a n o e u k ar y ot e s a b u n d a n c e s di ss ol v e d C d, C u, P b a n d Z n, a n d t h e 1 7 c h e mi c al el e m e nts fr o m T a bl e S 2) b et w e e n 

t h e diff er e nt s a m pli n g sit e s ( A), s a m pli n g d at e ( B), a n d s a m pli n g d e pt h ( C). E a c h s y m b ol c orr e s p o n ds t o a di sti n ct 

sit e, ti m e a n d d e pt h p oi nt.  

− 0. 1 5 − 0. 0 5 0. 0 0 0. 0 5 0. 1 0 0. 1 5

−
0.

1
0 

0.
0
0 

0.
0
5 

0.
1
0

N M D S 1

N
M

D
S
2

2 D str e s s: 0. 0 8

6 e xt

MI S

Pt 1 2

Pt 1 5

4 1 p

− 0. 1 5 − 0. 0 5 0. 0 0 0. 0 5 0. 1 0 0. 1 5

−
0.

1
0 

0.
0
0 

0.
0
5 

0.
1
0

N M D S 1

N
M

D
S
2

T 0

T 1

T 1 b

T 2

T 3

T F 2 D str e s s: 0. 0 8

− 0. 1 5 − 0. 0 5 0. 0 0 0. 0 5 0. 1 0 0. 1 5

−
0.

1
0 

0.
0
0 

0.
0
5 

0.
1
0

N M D S 1

N
M

D
S
2

2 D str e s s: 0. 0 8

S urf a c e

B ott o m



 A N N E X E D. C O M P L É M E N T S À L’ A R TI C L E 3 3 1 4  

1 5. 0

1 7. 5

2 0. 0

2 2. 5

2 5. 0

T 0  T 1  T 2  T 3  T F
I m m er si o n p eri o d ( Ti m e)

Te
m
p
er

at
ur

e 
(°

C)

1 5. 0

1 7. 5

2 0. 0

2 2. 5

2 5. 0

T 0  T 1  T 2  T 3  T F
I m m er si o n p eri o d ( Ti m e)

Te
m
p
er

at
ur

e 
(°

C)

3 5

3 6

3 7

3 8

3 9

4 0

T 0  T 1  T 2  T 3  T F
I m m er si o n p eri o d ( Ti m e)

S
ali

ni
ty

3 5

3 6

3 7

3 8

3 9

4 0

T 0  T 1  T 2  T 3  T F
I m m er si o n p eri o d ( Ti m e)

S
ali

ni
ty

0

1

2

3

4

5

T 0  T 1  T 2  T 3  T F
I m m er si o n p eri o d ( Ti m e)

C
hl

or
o
p
hy

ll
 
a 

(
m
g/

L)

1

2

3

4

5

T 0  T 1  T 2  T 3  T F
I m m er si o n p eri o d ( Ti m e)

C
hl

or
o
p
hy

ll
 
a 

(
m
g/

L)



 A N N E X E D. C O M P L É M E N T S À L’ A R TI C L E 3 3 1 5  

Fi g ur e C - 4 T e m p or al d y n a mi c s of e n vir o n m e nt al v ari a bl e s of J u n e 2 0 1 5 i n b ot h s urf a c e (l eft p a n el) a n d b ott o m 

(ri g ht  p a n el)  s e a w at er  s a m pl e s. S y m b ol s  a n d  err or s  b ar s i n  b ot h  Di ss ol v e d  or g a ni c  c ar b o n  a n d T ot al  nitr o g e n 

pl ots r e pr e s e nt a v er a g e a n d st a n d ar d err or ( n = 3), r e s p e cti v el y.  
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Fi g ur e  C -  5 D y n a mi c s  of  h et er otr o p hi c  pr o k ar y ot e s  i n  s urf a c e  ( A)  a n d  b ott o m  ( B)  s e a w at er  at  t h e  diff er e nt 

s a m pli n g st ati o ns 
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Fi g ur e C - 6 B o x -pl ot of t h e O bs er v e d O T U s, C h a o 1, S h a n n o n Si m ps o n a n d E q uit a bilit y i n di c e s f or e a c h s a m pli n g 

sit e s  ( i. e. 6 e xt,  MI S,  Pt 1 2,  Pt 1 5  a n d  4 1 p)  c al c ul at e d  fr o m  t h e  3 6  r e m ai ni n g  s a m pl e s.  U p p er  a n d  l o w er  li n e s 

c orr e s p o n d  t o  t h e  fir st  a n d  t hir d  q u artil e  of  t h e  di stri b uti o n  of  v al u e s.  T h e  m e di a n  v al u e s  ar e  s h o w n  wit h 

h oriz o nt al bl a c k wi d e li n e s. O utli er s ar e di s pl a y e d as d ots.  
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Fi g ur e C - 7 C o -o c c urr e n c e gl o b al n et w or k a n d s u b -n et w or ks a c c or di n g t o M C O D E a n al y si s of b a ct eri al t a x a a n d 

e n vir o n m e nt al v ari a bl e s d eri v e d fr o m t h e O T U t a bl e a n d s h o wi n g o nl y st ati sti c all y si g ni fi c a nt c orr el ati o ns. N o d e 

si z e c orr e s p o n d t o t h e r el ati v e a b u n d a n c e of t h e O T U. N o d e s c ol or s c orr e s p o n d t o m ai n b a ct eri o pl a n kt o n cl ass e s. 

Gr e e n a n d r e d li n e s r e pr e s e nt p ositi v e a n d n e g ati v e c orr el ati o ns, r e s p e cti v el y.  
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N S 5 m ari n e gr o u p

S A R 1 1

S A R 1 1

N S 5 m ari n e gr o u p

Cr y o m or p h a c e a e
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C. 3.  S u p pl e m e nt ar y t a bl e s  

T a bl e C - 1 S a m pl e s c h ar a ct eri sti c s i n T o ul o n B a y.  

S a m pl e 

N a m e  
Sit e  D e pt h  Ti m e  D at e  L atit u d e ( ° N)  L o n git u d e ( ° E)  

N o. of r a w 

a m pli c o n s  

N o. of 

a m pli c o n s aft er 

filt eri n g 

N o. of 

O T U s  

St atisti c al  

a n al ys e s  

4 1 p pr of 1  4 1 p  S urf a c e  T 0  1- J u n -2 0 1 5  4 3 ° 4' 2 1. 7 4 " 5 ° 5 7' 2 1. 4 8 "  6 7 5 5 0  1 9 2 4 2  1 0 4 5  X 

4 1 p pr of 3  4 1 p  B ott o m  T 0  1- J u n -2 0 1 5  4 3 ° 4' 2 1. 7 4 "  5 ° 5 7' 2 1. 4 8 "  1 6 1 5 0  5 2 0 3  7 6 4  X 

4 1 p pr of 5  4 1 p  S urf a c e  T 1  8- J u n -2 0 1 5  4 3 ° 4' 2 1. 7 4 "  5 ° 5 7' 2 1. 4 8 "  8 2 1 4  2 1 3 9  -  

4 1 p pr of 7  4 1 p  B ott o m  T 1  8- J u n -2 0 1 5  4 3 ° 4' 2 1. 7 4 "  5 ° 5 7' 2 1. 4 8 "  5 6 5 2 2  1 3 7 2 6  9 4 8  X 

4 1 p pr of 9  4 1 p  S urf a c e  T 1 b  9- J u n -2 0 1 5  4 3 ° 4' 2 1. 7 4 "  5 ° 5 7' 2 1. 4 8 "  2 7 8 3 4  8 4 5 7  8 1 0  X 

4 1 p pr of 1 1  4 1 p  B ott o m  T 1 b  9- J u n -2 0 1 5  4 3 ° 4' 2 1. 7 4 "  5 ° 5 7' 2 1. 4 8 "  3 4 9 4 6  8 9 0 3  8 8 2  X 

4 1 p pr of 1 3  4 1 p  S urf a c e  T 2  1 5 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 4' 2 1. 7 4 "  5 ° 5 7' 2 1. 4 8 "  9 8 5 5 6  3 5 7 3 5  7 4 2  X 

4 1 p pr of 1 5  4 1 p  B ott o m  T 2  1 5 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 4' 2 1. 7 4 "  5 ° 5 7' 2 1. 4 8 "  4 8 6 2 8  1 4 2 3 8  1 1 1 0  X 

4 1 p pr of 1 7  4 1 p  S urf a c e  T 3  2 2 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 4' 2 1. 7 4 "  5 ° 5 7' 2 1. 4 8 "  3 5 5 1 4  1 0 6 6 3  1 2 0 5  X 

4 1 p pr of 1 9  4 1 p  B ott o m  T 3  2 2 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 4' 2 1. 7 4 "  5 ° 5 7' 2 1. 4 8 "  4 0 0 6 4  1 2 4 1 9  1 1 0 0  X 

4 1 p pr of 2 1  4 1 p  S urf a c e  T F  2 8 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 4' 2 1. 7 4 "  5 ° 5 7' 2 1. 4 8 "  3 0 7 9 4  7 8 9 0  9 0 9  X 

4 1 p pr of 2 3  4 1 p  B ott o m  T F  2 8 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 4' 2 1. 7 4 "  5 ° 5 7' 2 1. 4 8 "  4 1 5 8 6  1 2 5 2 8  9 6 5  X 

1 5 pr of 1  Pt 1 5  S urf a c e  T 0  1- J u n -2 0 1 5  4 3 ° 5' 2 4. 8 2 "  5 ° 5 4' 3 9. 0 5 "  1 5 7 6 0  4 3 4 9  8 4 8  X 

1 5 pr of 3  Pt 1 5  B ott o m  T 0  1- J u n -2 0 1 5  4 3 ° 5' 2 4. 8 2 "  5 ° 5 4' 3 9. 0 5 "  1 2 2 4 0  2 9 0 8  -  

1 5 pr of 5  Pt 1 5  S urf a c e  T 1  8- J u n -2 0 1 5  4 3 ° 5' 2 4. 8 2 "  5 ° 5 4' 3 9. 0 5 "  2 4 9 8 2  5 9 4 1  7 8 8  X 

1 5 pr of 7  Pt 1 5  B ott o m  T 1  8- J u n -2 0 1 5  4 3 ° 5' 2 4. 8 2 "  5 ° 5 4' 3 9. 0 5 "  4 5 8 3 8  8 5 3 4  9 9 3  X 

1 5 pr of 9  Pt 1 5  S urf a c e  T 2  1 5 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 5' 2 4. 8 2 "  5 ° 5 4' 3 9. 0 5 "  4 7 7 7 6  1 3 0 5 1  7 0 5  X 

1 5 pr of 1 1  Pt 1 5  B ott o m  T 2  1 5 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 5' 2 4. 8 2 "  5 ° 5 4' 3 9. 0 5 "  4 5 2 1 8  9 6 6 0  8 9 1  X 

1 5 pr of 1 3  Pt 1 5  S urf a c e  T 3  2 2 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 5' 2 4. 8 2 "  5 ° 5 4' 3 9. 0 5 "  3 2 9 8 0  6 5 2 7  9 6 8  X 

1 5 pr of 1 5  Pt 1 5  B ott o m  T 3  2 2 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 5' 2 4. 8 2 "  5 ° 5 4' 3 9. 0 5 "  7 1 2 4  1 5 5 7  -  

1 5 pr of 1 7  Pt 1 5  S urf a c e  T F  2 8 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 5' 2 4. 8 2 "  5 ° 5 4' 3 9. 0 5 "  8 2 0 2  1 9 2 8  -  

1 5 pr of 1 9  Pt 1 5  B ott o m  T F  2 8 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 5' 2 4. 8 2 "  5 ° 5 4' 3 9. 0 5 "  9 7 8 8  2 5 8 4  -  

1 2 pr of 1  Pt 1 2  S urf a c e  T 0  1- J u n -2 0 1 5  4 3 ° 6' 3 4. 9 6 "  5 ° 5 5' 4 1. 0 9 "  2 1 8 2 0  4 6 3 3  8 0 4  X 

1 2 pr of 3  Pt 1 2  B ott o m  T 0  1- J u n -2 0 1 5  4 3 ° 6' 3 4. 9 6 " 5 ° 5 5' 4 1. 0 9 "  3 0 6 1 0  6 1 6 0  9 9 9  X 

1 2 pr of 5  Pt 1 2  S urf a c e  T 1  8- J u n -2 0 1 5  4 3 ° 6' 3 4. 9 6 "  5 ° 5 5' 4 1. 0 9 "  3 8 6 0 4  7 0 6 0  9 0 3  X 

1 2 pr of 7  Pt 1 2  B ott o m  T 1  8- J u n -2 0 1 5  4 3 ° 6' 3 4. 9 6 "  5 ° 5 5' 4 1. 0 9 "  8 7 4 6  1 2 6 6  -  

1 2 pr of 9  Pt 1 2  S urf a c e  T 2  1 5 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 6' 3 4. 9 6 "  5 ° 5 5' 4 1. 0 9 "  1 6 8 9 8  2 8 1 3  -  

1 2 pr of 1 1  Pt 1 2  B ott o m  T 2  1 5 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 6' 3 4. 9 6 "  5 ° 5 5' 4 1. 0 9 "  2 3 8 4 6  4 1 2 5  8 9 6  X 

1 2 pr of 1 3  Pt 1 2  S urf a c e  T 3  2 2 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 6' 3 4. 9 6 "  5 ° 5 5' 4 1. 0 9 "  1 7 4 1 4  2 3 6 8  -  

1 2 pr of 1 5  Pt 1 2  B ott o m  T 3  2 2 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 6' 3 4. 9 6 "  5 ° 5 5' 4 1. 0 9 "  3 3 3 3 6  7 4 2 7  9 3 6  X 

1 2 pr of 1 7  Pt 1 2  S urf a c e  T F  2 8 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 6' 3 4. 9 6 "  5 ° 5 5' 4 1. 0 9 "  5 5 8 5 2  7 2 0 8  9 7 1  X 

1 2 pr of 1 9  Pt 1 2  B ott o m  T F  2 8 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 6' 3 4. 9 6 "  5 ° 5 5' 4 1. 0 9 "  2 8 1 2 4  7 0 0 4  9 3 0  X 

MI S pr of 1  MI S  S urf a c e  T 0  1- J u n -2 0 1 5  4 3 ° 7' 9. 3 7 "  5 ° 5 4' 4 0. 0 7 "  1 9 0 3 6  4 0 4 4  7 6 2  X 

MI S pr of 3  MI S  B ott o m  T 0  1- J u n -2 0 1 5  4 3 ° 7' 9. 3 7 "  5 ° 5 4' 4 0. 0 7 "  1 3 5 5 0  2 8 2 8  -  

MI S pr of 5  MI S  S urf a c e  T 1  8- J u n -2 0 1 5  4 3 ° 7' 9. 3 7 "  5 ° 5 4' 4 0. 0 7 "  2 5 8 0 6  5 5 9 5  7 6 3  X 
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MI S pr of 7  MI S  B ott o m  T 1  8- J u n -2 0 1 5  4 3 ° 7' 9. 3 7 "  5 ° 5 4' 4 0. 0 7 "  2 7 5 3 0  4 2 9 6  8 3 5  X 

MI S pr of 9  MI S  S urf a c e  T 2  1 5 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 7' 9. 3 7 "  5 ° 5 4' 4 0. 0 7 "  1 6 9 4 4  3 7 3 0  - 

MI S pr of 1 1  MI S  B ott o m  T 2  1 5 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 7' 9. 3 7 "  5 ° 5 4' 4 0. 0 7 "  1 4 9 4 6  2 9 7 7  - 

MI S pr of 1 3  MI S  S urf a c e  T 3  2 2 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 7' 9. 3 7 "  5 ° 5 4' 4 0. 0 7 "  2 0 4 9 0  4 0 5 7  9 4 8  X 

MI S pr of 1 5  MI S  B ott o m  T 3  2 2 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 7' 9. 3 7 "  5 ° 5 4' 4 0. 0 7 "  2 1 7 1 2  4 6 5 0  6 1 7  X 

MI S pr of 1 7 MI S  S urf a c e  T F  2 8 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 7' 9. 3 7 "  5 ° 5 4' 4 0. 0 7 "  1 7 2 7 0  3 9 1 3  - 

MI S pr of 1 9  MI S  B ott o m  T F  2 8 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 7' 9. 3 7 "  5 ° 5 4' 4 0. 0 7 "  2 1 4 3 8  3 3 5 0  - 

6 e xt pr of 1  6 e xt  S urf a c e  T 0  1- J u n -2 0 1 5  4 3 ° 7' 8. 6 5 "  5 ° 5 4' 5 7. 3 1 "  2 2 7 1 8  4 8 4 6  8 0 0  X 

6 e xt pr of 3  6 e xt  B ott o m  T 0  1- J u n -2 0 1 5 4 3 ° 7' 8. 6 5 "  5 ° 5 4' 5 7. 3 1 "  3 2 8 6 0  7 5 1 7  6 3 5  X 

6 e xt pr of 5  6 e xt  S urf a c e  T 1  8- J u n -2 0 1 5  4 3 ° 7' 8. 6 5 "  5 ° 5 4' 5 7. 3 1 "  3 0 1 9 0  5 0 3 2  6 3 0  X 

6 e xt pr of 7  6 e xt  B ott o m  T 1  8- J u n -2 0 1 5  4 3 ° 7' 8. 6 5 "  5 ° 5 4' 5 7. 3 1 "  1 4 1 1 6  4 1 7 0  7 3 4  X 

6 e xt pr of 9  6 e xt  S urf a c e  T 2  1 5 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 7' 8. 6 5 "  5 ° 5 4' 5 7. 3 1 "  1 6 9 3 0  4 0 4 4  8 0 1  X 

6 e xt pr of 1 1  6 e xt  B ott o m  T 2  1 5 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 7' 8. 6 5 "  5 ° 5 4' 5 7. 3 1 "  4 4 0 0 4  3 9 4 8  - 

6 e xt pr of 1 3  6 e xt  S urf a c e  T 3  2 2 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 7' 8. 6 5 "  5 ° 5 4' 5 7. 3 1 "  2 0 6 8 0  4 5 4 9  8 2 3  X 

6 e xt pr of 1 5  6 e xt  B ott o m  T 3  2 2 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 7' 8. 6 5 "  5 ° 5 4' 5 7. 3 1 "  9 0 1 6  2 5 5 2  - 

6 e xt pr of 1 7  6 e xt  S urf a c e  T F  2 8 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 7' 8. 6 5 "  5 ° 5 4' 5 7. 3 1 "  5 4 1 8 0  1 1 3 1 6  6 7 2  X 

6 e xt pr of 1 9  6 e xt  B ott o m  T F  2 8 -J u n -2 0 1 5  4 3 ° 7' 8. 6 5 "  5 ° 5 4' 5 7. 3 1 "  1 3 8 5 6  3 3 4 9  -
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T a bl e  C -  2  E n vir o n m e nt al  ( bi oti c  a n d  a bi oti c)  c h ar a ct eri sti c s  of s e a w at er  s a m pl e s  i n  J u n e  2 0 1 5. T h e  v al u e s 

r e pr e s e nt t h e m e a n b et w e e n s urf a c e a n d b ott o m s a m pl e s a n d t h e st a n d ar d d e vi ati o n f or e a c h p ar a m et er.  

Sit e  D at e  
Al  A s  B a  B e  Cs  Cr  F e  Li  M n  

( n M) ( n M) ( n M) ( n M) ( n M) ( n M) ( n M) ( n M) ( n M) 

4 1 p  

T 0  9 3 5 8 ± 4 0 5  2 8 ± 0, 5  5 9 ± 0, 2 0  2 3 ± 5, 2  2, 6 ± 0, 0  1 4 ± 1, 9  1 1 6 ± 9, 5  3 3 1 6 7 ± 1 8 1 8  1 7 ± 0, 6 0  

T 1  8 9 1 8 ± 1 0 0  2 3 ± 2, 5  6 1 ± 1, 7  2 4 ± 7, 2  2, 7 ± 0, 0 5  7, 8 ± 0, 4 5  9 8 ± 9, 7  3 0 4 6 1 ± 3 8 2  1 7 ± 2, 2  

T 1 b  8 3 3 0 ± 2 3 6  2 5 ± 2, 3  6 3 ± 0, 3 5  3 9 ± 6, 5  2, 6 ± 0, 0  6, 4 ± 0, 9 0  8 8 ± 1, 4  2 8 5 8 7 ± 5 9 4  1 5 ± 0, 6 0  

T 2  5 2 ± 1 8  2 3 ± 0, 3 5  5 9 ± 1, 6  4 4 ± 9, 8  2, 5 ± 0, 1 0  3, 9 ± 1, 9  1 5 ± 0, 0 9  2 7 7 8 2 ± 3 7 9  1 1 ± 2, 2  

T 3  1 9 3 ± 2 6  3 0 ± 3, 6  5 7 ± 0, 8 5  5 3 ± 1, 3  2, 5 ± 0, 0 5  4, 6 ± 0, 5 5  1 3 ± 3, 1  2 6 1 6 5 ± 2 9  1 0 ± 1, 2  

T F  2 0 6 8 ± 8 7  2 8 ± 2, 3  5 7 ± 0, 4 5  8 9 ± 0, 6 5  2, 4 ± 0, 0  6, 3 ± 0, 8  5 5 ± 2 1  2 7 0 2 0 ± 1 4 7  1 4 ± 0, 0 9  

Pt 1 5  

T 0  1 1 0 4 4 ± 8 9  2 7 ± 2, 7  6 0 ± 0, 0 5  4 1 ± 2, 0  2, 6 ± 0, 0  1 1 ± 1, 2  1 5 5 ± 9, 4  3 7 5 9 3 ± 5 3 7  3 1 ± 2, 7  

T 1  8 5 9 4 ± 1 9 6  3 0 ± 0, 2 5  6 4 ± 0, 9 5  3 6 ± 5, 2  2, 6 ± 0, 0  7, 9 ± 0, 5 5  1 0 3 ± 1 4  2 8 9 6 2 ± 1 4 7  2 8 ± 2, 6  

T 2  1 3 7 ± 4 6  2 4 ± 0, 2 5  5 9 ± 2, 0 5  3 6 ± 1 0  2, 4 ± 0, 0  5, 3 ± 0, 0  4 5 ± 1 5  2 7 0 2 2 ± 5 6  2 7 ± 6, 3  

T 3  2 5 2 ± 2 9  2 9 ± 4. 0  5 9 ± 0, 0 5  4 4 ± 3, 9  2, 5 ± 0, 0  5, 7 ± 0, 7 5  3 3 ± 6, 6  2 6 2 4 2 ± 1 0 4  1 7 ± 1, 4  

T F  2 2 2 8 ± 5 1  2 6 ± 2, 0  6 0 ± 0, 0 5  7 2 ± 1 9  2, 6 ± 0, 0  5, 2 ± 0, 8 0  1 5 8 ± 1 1 0  2 7 8 3 4 ± 1 1 2  1 7 ± 1, 3  

Pt 1 2  

T 0  1 1 0 0 7 ± 9 7  2 5 ± 3, 3  5 9 ± 0, 7 5  4 2 ± 5, 2  2, 6 ± 0, 0 5  1 1 ± 0, 2 0  1 3 3 ± 2, 7  3 6 4 7 3 ± 1 5  2 5 ± 1, 9  

T 1  9 0 7 0 ± 6 5 2  2 7 ± 2, 4  7 0 ± 5, 4  3 3 ± 0, 0  2, 6 ± 0, 0  5, 8 ± 0, 2 5  1 0 8 ± 6, 0  2 9 4 5 4 ± 2 7 9  4 1 ± 1 1  

T 2  1 6 3 ± 3 1  2 4 ± 1, 9  5 9 ± 1, 2  4 2 ± 0, 0  2, 4 ± 0, 0  5, 6 ± 0, 2 5  2 1 ± 7, 5  2 6 6 6 6 ± 2 3 9  2 9 ± 3, 2  

T 3  3 4 4 ± 1 2  2 4 ± 7, 0 5  5 9 ± 0, 0  6 4 ± 5, 2  2, 6 ± 0, 0 5  5, 2 ± 0, 6  2 0 ± 1, 7  2 7 0 4 9 ± 3 4 7  1 8 ± 0, 6 5  

T F  2 0 5 0 ± 5 0 0  2 1 ± 3, 0  5 8 ± 0, 9 5  6 5 ± 1 3  2, 5 ± 0, 0  9, 6 ± 3, 0  4 1 ± 7, 9  2 5 7 3 4 ± 1 9 1 2  1 8 ± 1, 0 5  

MI S  

T 0  9 6 6 3 ± 1 9 5  2 6 ± 1, 7  6 3 ± 0, 9 0  3 4 ± 1, 3  2, 6 ± 0, 0 5  1 0 ± 0, 4 5  1 1 0 ± 2, 0  3 3 7 2 6 ± 4 0 9  2 5 ± 1, 2  

T 1  8 6 5 4 ± 1 6 1  2 0 ± 1, 9  6 5 ± 2, 7  4 6 ± 0, 0  2, 6 ± 0, 0  6, 8 ± 1, 7  1 0 4 ± 2, 2  2 8 4 5 6 ± 5 0 5  3 0 ± 0, 4 0  

T 2  1 3 6 ± 5 0  2 4 ± 0, 8 0  6 2 ± 3, 3  5 0 ± 3, 3  2, 4 ± 0, 1 0  5, 0 5 ± 0, 4 5  2 8 ± 9, 3  2 6 1 5 3 ± 3 9 3  3 3 ± 3, 0  

T 3  3 5 6 ± 4 1  2 8  ± 3, 3  5 9 ± 1, 3  6 4 ± 0, 6 5  2, 5 ± 0, 0 5  5, 5 ± 0, 3 5  2 9 ± 3, 0  2 7 0 6 7 ± 4 1 9  2 0 ± 0, 5 0  

T F  1 9 4 0 ± 8 7  2 8 ± 1, 2  5 9 ± 0, 2 0  8 3 ± 2 2  2, 5 ± 0, 0 5  8, 2 ± 1, 3  5 0 ± 0, 7 5  2 4 8 5 3 ± 6 1 0  1 7 ± 0, 0  

6 e xt  

T 0  1 0 1 5 4 ± 5 7 1  2 6 ± 1, 2  7 0 ± 1, 6  3 1 ± 2, 0  2, 6 ± 0, 0  6, 4 ± 0, 2  1 2 0 ± 1 7  3 1 8 1 8 ± 2 1 7  4 4 ± 1 3  

T 1  8 3 9 2 ± 0, 0  2 7 ± 0, 0  7 4 ± 0, 0  4 7 ± 0, 0  2, 7 ± 0, 0  6, 6 ± 0, 0  1 1 1 ± 0, 0  2 9 3 9 0 ± 0, 0  3 4 ± 0, 0  

T 2  1 9 3 ± 3 2  3 0 ± 2, 0  6 5 ± 2, 7  4 6 ± 3, 3  2, 5 ± 0, 0 5  4, 8 ± 0, 1 5  3 3 ± 6, 9  2 5 9 0 5 ± 6 6 9  4 1 ± 5, 1  

T 3  3 2 7 ± 9, 6  2 7 ± 7, 1  6 3 ± 1, 7  7 9 ± 8, 5  2, 5 ± 0, 0  4, 5  ± 0, 1 0  4 2 ± 0, 5  2 7 2 3 1 ± 6 4 0  3 2 ± 9, 5  

T F  2 6 1 4 ± 5 1  3 3 ± 0, 8 5  7 3 ± 6, 1  1 0 7 ± 1, 3  2, 6 ± 0, 0 5  6, 2 ± 1, 8  6 3 ± 7, 0  2 6 5 6 5 ± 7 7  3 7 ± 1 1  
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3 2 2  

T a bl e C - 2 C o nti n u e d  

Sit e  D at e  
M o 9 5  R b  S b  S n  Sr  Ti  U V 

( n M) ( n M) ( n M) ( n M) ( n M) ( n M) ( n M) ( n M) 

4 1 p  

T 0  1 5 2 ± 2, 0  1 5 2 9 ± 2 7  3, 6 ± 0, 0 5  2, 0 ± 0, 4 5  1 0 9 8 0 7 ± 1 5 9 7  2 5 ± 1, 5  1 3 ± 0, 7 5  4 7 ± 1, 9  

T 1  1 5 9 ± 3, 0  1 5 0 2 ± 8, 2  3, 4 ± 0, 2 0  2, 0 ± 0, 0 5  1 0 8 0 7 2 ± 3 6 2 3  2 3 ± 1, 0  1 6 ± 0, 3 5  4 6 ± 1, 7  

T 1 b  1 7 1 ± 0, 5 5  1 4 6 4 ± 1 0  3, 3 ± 0, 2 0  2, 2 ± 0, 1 0  1 0 6 0 1 5 ± 7 0 2  2 2 ± 1, 4  1 7 ± 0, 0  4 5 ± 0, 1 0 1  

T 2  1 6 4 ± 1 1  1 4 6 1 ± 1 4  3, 6 ± 0, 0 5  1, 8 ± 0, 1 5  1 0 4 6 4 2 ± 1 2 9 6  0, 8 0 ± 0, 0  1 6 ± 1, 3  4 1 ± 0, 3 0  

T 3  1 6 0 1 ± 0, 6 5  1 4 5 0 ± 1, 0  3, 7 ± 0, 0 9  1, 4 ± 0, 0  1 0 3 3 8 5 ± 4 7 4  3, 2 ± 1, 1  1 6 ± 0, 0  3 9 ± 1, 5  

T F  1 6 8 ± 0, 0 5  1 4 5 3 ± 6, 0  3, 9 ± 0, 1 0  1, 2 ± 0, 0  1 0 3 7 3 4 ± 7 5  6, 2 ± 0, 4 0  1 6 ± 0, 0  4 3 ± 1, 8  

Pt 1 5  

T 0  1 5 9 ± 1, 7  1 5 9 3 ± 9, 8  3, 8 ± 0, 2 0  2, 3 5 ± 0, 0 5  1 1 3 3 6 7 ± 7 1 8  2 9 ± 2, 9  1 2 ± 0, 1 5  5 0 ± 0, 0  

T 1  1 6 4 ± 1, 0  1 4 6 7 ± 4, 9  3, 5 ± 0, 0  2, 1 ± 0, 0  1 0 4 9 3 1 ± 7 0 1  2 3 ± 1, 8  1 7 ± 0, 1 0  4 5 ± 1, 4  

T 2  1 5 1 ± 0, 5 5  1 4 2 9 ± 1 1  3, 7 ± 0, 0  1, 7 ± 0, 0  1 0 2 4 5 0 ± 9 6 9  2, 1 ± 0 , 0 1 5 ± 0, 1 0  4 0 ± 0, 0  

T 3  1 6 2 ± 0, 5 0  1 4 3 9 ± 3, 9  3, 9 ± 0, 1 0  1, 3 5 ± 0, 0 5  1 0 4 4 1 5 ± 3 5 1  2, 3 ± 1, 7  1 6 ± 0, 0 5  4 0 ± 2, 2  

T F  1 7 2 ± 1, 6  1 4 5 7 ± 9, 3  5, 5 ± 0, 0 5  1, 2 ± 0, 0  1 0 4 4 8 1 ± 6 1 2  8, 3 ± 1, 3  1 6 ± 0, 1 0  4 4 ± 0, 2 0  

Pt 1 2  

T 0  1 5 6 ± 0, 3 5  1 5 5 6 ± 0, 4 0  3, 7 ± 0, 0 5  2, 2 ± 0, 0  1 1 1 3 2 8 ± 7 7 8  3 2 ± 0, 5 0  1 2 ± 0, 3 5  4 9 ± 0, 4 0  

T 1  1 6 3 ± 1, 2  1 4 7 9 ± 2, 3  4, 8 ± 1, 2  3, 6 ± 1, 3  1 0 6 4 6 5 ± 3 9 6  2 5 ± 0, 6 0  1 7 ± 0, 0  4 4 ± 2, 2  

T 2  1 5 3 ± 2, 4  1 4 2 0 ± 1 6  3, 8 ± 0, 1 0  1, 6 5 ± 0, 0 5  1 0 1 9 0 2 ± 3 8 3  0, 6 0 ± 0, 0  1 5 ± 0, 1 5  3 9 ± 0, 4 0  

T 3  1 6 4 ± 2, 2  1 4 4 1 ± 2, 5  4, 0 ± 0 , 1 5 1, 3 ± 0, 0  1 0 3 9 0 6 ± 8, 6  3, 1 ± 1, 2  1 6 ± 0, 0  4 0 ± 1, 7  

T F  1 6 5 ± 5, 8  1 4 2 8 ± 4 1  5, 7 ± 0, 3 5  1 ± 0, 0  1 0 2 2 5 3 ± 1 4 0 2  5, 4 ± 1, 3  1 6 ± 0, 3 5  3 9 ± 1, 7  

MI S  

T 0  1 5 4 ± 1, 0  1 5 2 4 ± 2, 0  3, 5 ± 0, 1 0  1, 9 5 ± 0, 0 5  1 0 9 1 8 5 ± 6 0 7  3 3 ± 1, 6  1 4 ± 0, 2 5  4 7 ± 0, 4 0  

T 1  1 6 7 ± 3, 2  1 4 5 9 ± 1 5  3, 8 ± 0, 1 0  2, 3 ± 0, 1 0  1 0 5 0 7 9 ± 8 6 3  2 7 ± 1, 5  1 7 ± 0, 1 5  4 4 ± 1, 0  

T 2  1 5 5 ± 2, 3  1 4 2 4 ± 2 1  4, 1 ± 0, 3 5  1, 6 ± 0, 0  1 0 2 6 9 7 ± 1 8 5 7  0, 8 0 ± 0, 0  1 5 ± 0, 2 5  3 8 ± 0, 2 0  

T 3  1 6 5 ± 0, 2 5  1 4 3 2 ± 1 1  4, 2 ± 0, 0 5  1, 5 ± 0, 0  1 0 2 1 7 2 ± 1 4 6 1, 0 5  1, 8 ± 0, 9 5  1 6 ± 0, 1 0  4 0 ± 0, 8 0  

T F  1 6 3 ± 1, 0  1 4 0 5 ± 1 3  5, 7 ± 0, 1 0  1, 0 5 ± 0, 0 5  1 0 1 1 6 4 ± 8 1 0  9, 4 ± 1, 6  1 6 ± 0, 1 5  3 9 ± 0, 7 0  

6 e xt  

T 0  1 5 7 ± 0, 4 0  1 5 0 5 ± 2, 2  4, 9 ± 0, 2 0  2, 3 5 ± 0, 0 5  1 0 7 6 1 8 ± 3 2 1  3 0 ± 3, 6  1 5 ± 0, 2 5  4 6 ± 1, 6  

T 1  1 7 3 ± 0, 0  1 4 8 9 ± 0, 0  4, 8 ± 0, 0  2, 4 ± 0, 0  1 0 7 2 2 1 ± 0, 0  2 7 ± 0, 0  1 7 ±  0, 0  4 4 ± 0, 0  

T 2  1 5 5 ± 2, 7  1 4 1 8 ± 3 7  4, 7 ± 0, 3 0  1, 7 ± 0, 0  1 0 2 0 9 5 ± 2 7 3 3  1, 4 ± 0, 3 5  1 5 ± 0, 4 0  3 8 ± 1, 7  

T 3  1 6 7 ± 2, 8  1 4 5 0 ± 1 9  5, 7 ± 0, 2 0  1, 5 5 ± 0, 1 5  1 0 3 8 8 1 ± 4 9 0  4, 5 ± 1, 2  1 6 ± 0, 3 0  4 0 ± 1, 7  

T F  1 6 8 ± 0, 7 5  1 4 4 0 ± 1 2  7, 6 ± 1, 0  1, 5 5 ± 0, 2 5  1 0 3 2 0 8 ± 2 8  9, 8 ± 3, 4  1 6 ± 0, 2 0  4 4 ± 1, 0  
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T a bl e C - 2 C o nti n u e d  

Sit e  D at e  
Dis s ol v e d o x y g e n  Dis s ol v e d o x y g e n  p H  Pi c o e u k ar y ot e  N a n o e u k ar y ot e  

( m g. L- 1) ( %) - C ell. m L - 1 C ell. m L - 1 

4 1 p  

T 0  1 1 4 ± 0. 1 5  8. 6  ± 0. 1 2  8. 7 ± 0. 0 1  2 6 5 2  ± 2 4 4  1 6 1 6  ± 2 6  

T 1  1 1 7  ± 1. 5 8. 6 ± 0. 2 2 8. 6  ± 0. 0 2  5 2  ± 2 8  7 6  ± 2 6  

T 1 b  1 1 9 ± 1. 6  8. 7 ± 0. 4 0 8. 6  ± 0. 0 1 7 2 8  ± 5 0 0  1 3 9 8  ± 5 5 6  

T 2  1 1 0  ± 1. 8 7. 8 ± 0. 2 1  8. 7 ± 0. 0 2  1 2 3 6  ± 7 3 6  1 3 5 7  ± 3 0 7  

T 3  1 1 2 ± 2. 8 8. 0  ± 0. 3 9 7. 9 ± 0. 1 0  4 9 2  ± 1 3 2  1 0 4 9  ± 1 0 7  

T F  1 0 9  ± 0. 7 0  7. 8 ± 0. 1 2  7. 9  ± 0. 0 2  2 8 6  ± 7 6  4 4 1  ± 2 9  

Pt 1 5  

T 0  1 1 7 ± 3. 6 8. 3 ± 0. 2 2 8. 7 ± 0. 0 1  6 7 3 7  ± 1 9 9 5  4 6 3 5 ± 1 4 0 9  

T 1  1 1 6 ± 2. 6 8. 3 ± 0. 0  8. 7  ± 0. 0 4 3 2 7  ± 9 7  3 1 3  ± 3 9  

T 2  1 1 2 ± 1. 2 7. 8 ± 0. 0 3 8. 7  ± 0. 0 1  1 4 0 6 8  ± 8 1 3 8  4 7 6 3  ± 1 6 5 3  

T 3  1 1 4 ± 1. 7 8. 0  ± 0. 1 0  8. 0  ± 0. 0 2 2 0 6 9  ± 2 6 1  2 4 7 5  ± 1 8 5  

T F  1 1 3 ± 1. 3  7. 9 ± 0. 0 2  7. 9  ± 0. 0 1 3 4 2 0  ± N A  2 3 5 2  ± N A  

Pt 1 2  

T 0  1 1 7  ± 0. 6 5  N A  8. 7 ± 0. 0 1  3 7 5 0  ± 3 7 2  3 0 4 9  ± 1 3 9  

T 1  1 1 7  ± 1. 1  8. 3 ± 0. 1 9 8. 7 ± 0. 0 1  5 0 5  ± 4 7  6 4 4  ± 3 2 0  

T 2  1 1 3 ± 2. 6 7. 8  ± 0. 1 1 8. 7  ± 0. 0 2  1 2 0 3 3  ± 3 5 8 9  6 8 2 1  ± 2 2 8 3  

T 3  1 1 4 ± 0. 1 9 8. 0  ± 0. 0 8  8. 0  ± 0. 0 2 2 6 7 5  ± 5 7 7  2 8 8 9  ± 3 9  

T F  1 1 6 ± 0. 1 5  8. 1  ± 0. 0 9  8. 0  ± 0. 0 3  2 9 6 7  ± 1 1 2 3  2 6 7 8  ± 4 6 0  

MI S  

T 0  1 2 3  ± 1. 7  N A  8. 6  ± 0. 0 3 5 1 6 5  ± 7 2 9  4 2 4 6  ± 2 9 0  

T 1  1 2 2  ± 1. 2  8. 6  ± 0. 1 4 8. 7 ± 0. 0 4 6 6 9 0  ± 3 6 5 6  5 4 2 9  ± 9 6 3  

T 2  1 0 9  ± 1 2 7. 6 ± 0. 7 3 8. 7 ± 0. 0 4  1 4 7 3 5  ± 6 0 0 3  8 7 0 0  ± 3 8 2 6  

T 3  1 1 1 ± 5. 4  7. 8 ± 0. 2 2  7. 9 ± 0. 0 3  8 1 5 3  ± 1 7 4 9  4 0 7 8  ± 7 9 6  

T F  1 1 7  ± 1. 6 8. 2  ± 0. 0 7 7. 9 ± 0. 0 2  1 1 3 5 1  ± 3 1 3 1  5 5 3 7  ± 4 7 1  

6 e xt  

T 0  1 1 3 ± 8. 4 8. 3  ± 0. 4 0  8. 6 ± 0. 0 4  1 5 2 4 7  ± 4 9 7 3  6 2 3 6  ± 6 2 4  

T 1  N A  N A  N A  9 2 6  ± N A  2 2 3 0  ± N A  

T 2  1 0 6  ± 1 5 7. 3  ± 0. 9 3  8. 7 ± 0. 0 1 1 2 8 6 3  ± 6 4 3 1  7 4 8 6  ± 4 6 1 2  

T 3  1 0 8  ± 5. 9 7. 6 ± 0. 3 0  7. 9 ± 0. 0 3  8 4 0 3  ± 1 2 8 5  3 4 4 4  ± 3 3 0  

T F  1 1 3  ± 8. 2  7. 8  ± 0. 3 9  7. 9 ± 0. 1 0  1 6 3 7 8  ± 3 2 0 4  5 6 6 6  ± 1 4 9 2  
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T a bl e  C -  3 Gl o b al  a n d  p air wi s e  P er m ut ati o n al  m ulti v ari at e  a n al y si s  of  v ari a n c e  ( P E R M A N O V A)  e x a mi ni n g  t h e 

eff e cts of t h e f a ct or s “ Sit e ” , “ D at e ” a n d “ D e pt h ” o n t h e b a ct eri o pl a n kt o n  c o m m u niti e s . K e y t o a b br e vi ati o ns a n d 

c ol u m n h e a di n g s: D.f, d e gr e e s of fr e e d o m; M S, m e a n s q u ar e; F, F r ati o; R 2 , c o effi ci e nt of d et er mi n ati o n; P, p-

v al u e.  Pr o b a biliti e s ar e m ar k e d as f oll o ws ‘ * * *’ p < 0. 0 0 1; ‘ * *’ p < 0. 0 1; ‘ *’ p < 0. 0 5.  

S o ur c e of v ari ati o n  D.f  M S F R 2 P Si g nifi c a n c e  

Sit e  4 0. 1 4 6 1 7 2  7. 1 9 0 9  0. 4 6 0 7 1  0. 0 0 1  * * *  

D at e  5 0. 0 4 3 5 0 9  2. 1 4 0 4  0. 1 7 1 4 2  0. 0 2 4  * 

D e pt h  1 0. 0 0 2 5 3 7  0. 1 2 4 8  0. 0 0 2 0 0  0. 9 8 3  

Sit e: D at e 1 3  0. 0 1 6 9 5 5  0. 8 3 4 1  0. 1 7 3 6 7  0. 6 9 6  

R e si d u al s  1 2  0. 0 2 0 3 2 7  0. 1 9 2 2 1  

T ot al  3 5  1. 0 0 0 0 0  

4 1 p  6 e xt  MI S  Pt 1 2  

6 e xt  0. 0 0 5 0 * * * - - - 

MI S  0. 0 0 5 0 * * *  0. 9 2 7 0  - - 

Pt 1 2  0. 0 0 6 7 * * *  0. 0 2 8 0 *  0. 1 7 1 4  -

Pt 1 5  0. 0 1 2 5 *  0. 0 4 8 3 *  0. 1 7 2 5  0. 3 5 2 2  
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3 2 5  

T a bl e C - 4 T h e c o ntri b uti o n of p arti c ul ar bi o m ar k er t o t h e Br a y -C urti s si mil arit y i n d e x i n 4 1 p -Pt 1 5, 4 1 p -MI S, 4 1 p -

6 e xt,  P t 1 5-MI S, Pt 1 5 -6 e xt  a n d MI S -6 e xt , usi n g SI M P E R ( si mil arit y of p er c e nt a g e) a n al ysi s. T h e  c ut -off  f or  l o w 

c o ntri b uti o n w as s et at a c u m ul ati v e c o ntri b uti o n of 9 0 %. P, p -v al u e. Pr o b a biliti e s ar e m ar k e d as f oll o ws ‘ * * *’ 

p < 0. 0 0 1; ‘ * *’ p < 0. 0 1; ‘ *’ p < 0. 0 5.  

4 1 p - Pt 1 5  

Bi o m ar k er C o ntri b uti o n C u m ul ati v e P 

Hi g h er t a x o n o mi c r a n k P h yl u m / Cl as s % % - 

P S 1 cl a d e Al p h a pr ot e o b a ct eri a 1. 8 1 3 2. 4 2  0. 0 0 4 * * 

P S 1 cl a d e u n c ult ur e d b a ct eri u m Al p h a pr ot e o b a ct eri a 1. 7 2 3 5. 3 2 0. 0 0 7 * * 

O M 4 3 cl a d e B et a pr ot e o b a ct eri a 1. 6 9 3 8. 1 7 0. 0 0 1 * * * 

M et h yl o p hil a c e a e B et a pr ot e o b a ct eri a 1. 6 7 4 0. 9 9 0. 0 0 2 * * 

M et h yl o p hil al e s B et a pr ot e o b a ct eri a 1. 6 7 4 3. 8 0 0. 0 0 2 * * 

B et a pr ot e o b a ct eri a Pr ot e o b a ct eri a 1. 5 0 4 8. 9 9 0. 0 0 1 * * * 

N S 7 m ari n e gr o u p Ot h er Fl a v o b a ct erii a 1. 4 9 5 1. 4 9 0. 0 0 4 * * 

N S 7 m ari n e gr o u p Fl a v o b a ct erii a 1. 4 9 5 4. 0 0 0. 0 0 4 * * 

S A R 4 0 6 cl a d e u n c ult ur e d b a ct eri u m M ari ni mi cr o bi a 1. 4 3 5 6. 4 1 0. 0 0 3 * * 

S A R 4 0 6 cl a d e M ari ni mi cr o bi a 1. 4 3 5 8. 8 3 0. 0 0 3 * * 

S 2 5 _ 5 9 3 u n c ult ur e d b a ct eri u m Al p h a pr ot e o b a ct eri a 1. 2 7 6 0. 9 8 0. 0 0 3 * * 

S 2 5 _ 5 9 3 Al p h a pr ot e o b a ct eri a 1. 2 7 6 3. 1 2 0. 0 0 3 * * 

R hi z o bi al e s Al p h a pr ot e o b a ct eri a 1. 1 9 6 7. 2 4 0. 0 0 6 * * 

S urf a c e 4 Al p h a pr ot e o b a ct eri a 1. 1 5 6 9. 1 7 0. 0 2 5 * 

Fl a m m e o vir g a c e a e u n c ult ur e d C yt o p h a gi a 1. 1 3 7 1. 0 8 0. 0 0 8 * * 

Ri c k ett si al e s  Al p h a pr ot e o b a ct eri a 1. 0 6 7 8. 3 5 0. 0 0 1 * * * 

S A R 1 1 6 cl a d e Al p h a pr ot e o b a ct eri a 1. 0 5 8 0. 1 2 0. 0 0 2 * * 

 

4 1 p - M I S  

Bi o m ar k er C o ntri b uti o n C u m ul ati v e P 

Hi g h er t a x o n o mi c r a n k P h yl u m / Cl as s % % - 

C a n di d at us A q uil u n a A cti n o b a ct eri a 6. 6 8 9. 6 1 0. 0 0 2 * * 

Mi cr o b a ct eri a c e a e A cti n o b a ct eri a 5. 5 5 1 7. 5 8 0. 0 0 2 * * 

Mi cr o c o c c al e s A cti n o b a ct eri a 5. 5 3 2 5. 5 4 0. 0 0 2 * * 

A cti n o b a ct eri a A cti n o b a ct eri a 5. 0 8 3 2. 8 5 0. 0 0 3 * * 

P S 1 cl a d e Al p h a pr ot e o b a ct eri a 2. 1 1 4 2. 5 8 0. 0 0 3 * * 

P S 1 cl a d e u n c ult ur e d b a ct eri u m Al p h a pr ot e o b a ct eri a 1. 9 1 4 5. 3 3 0. 0 1 7 * 

N S 7 m ari n e gr o u p Ot h er Fl a v o b a ct erii a 1. 7 9 4 7. 8 9 0. 0 0 1 * * * 

N S 7 m ari n e gr o u p Fl a v o b a ct erii a 1. 7 9 5 0. 4 6 0. 0 0 1 * * * 

S urf a c e 4 Al p h a pr ot e o b a ct eri a 1. 4 7 5 4. 7 0 0. 0 0 3 * * 

S A R 4 0 6 cl a d e u n c ult ur e d b a ct eri u m M ari ni mi cr o bi a 1. 4 7 5 6. 8 1 0. 0 0 9 * * 

S A R 4 0 6 cl a d e M ari ni mi cr o bi a 1. 4 7 5 8. 9 2 0. 0 0 9 * * 

C a n di d at us A cti n o m ari n a A ci di mi cr o bii a 1. 4 6 6 1. 0 2 0. 0 1 2 * 

O M 1 cl a d e A ci di mi cr o bii a 1. 4 4 6 3. 0 9 0. 0 1 2 * 
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S 2 5 _ 5 9 3 u n c ult ur e d b a ct eri u m Al p h a pr ot e o b a ct eri a 1. 3 8 6 5. 0 7 0. 0 0 6 * * 

S 2 5 _ 5 9 3 Al p h a pr ot e o b a ct eri a 1. 3 8 6 7. 0 4 0. 0 0 6 * * 

A ci di mi cr o bi al es A ci di mi cr o bii a 1. 3 7 6 9. 0 1 0. 0 1 2 * 

A ci di mi cr o bii a A cti n o b a ct eri a 1. 3 7 7 0. 9 7 0. 0 1 2 * 

R hi z o bi al e s Al p h a pr ot e o b a ct eri a 1. 3 6 7 2. 9 2 0. 0 0 2 * * 

S A R 1 1 6 cl a d e Al p h a pr ot e o b a ct eri a 1. 3 0 7 4. 8 0 0. 0 0 1 * * * 

Ri c k ett si al e s  Al p h a pr ot e o b a ct eri a 1. 2 9 7 6. 6 5 0. 0 0 1 * * * 

T hi ot hri x G a m m a pr ot e o b a ct eri a 1. 2 6 7 8. 4 6 0. 0 2 4 * 

T hi otri c h a c e a e G a m m a pr ot e o b a ct eri a 1. 2 6 8 0. 2 6 0. 0 2 4 * 

T hi otri c h al e s G a m m a pr ot e o b a ct eri a 1. 2 6 8 2. 0 7 0. 0 2 4 * 

Fl a m m e o vir g a c e a e u n c ult ur e d C yt o p h a gi a 1. 1 6 8 3. 7 4 0. 0 3 5 * 

S A R 1 1 6 cl a d e u n c ult ur e d b a ct eri u m Al p h a pr ot e o b a ct eri a 1. 0 0 8 9. 8 6 0. 0 0 1 * * * 

4 1 p - 6 e xt 

Bi o m ar k er C o ntri b uti o n C u m ul ati v e P 

Hi g h er t a x o n o mi c r a n k P h yl u m / Cl as s % % - 

C a n di d at us A q uil u n a A cti n o b a ct eri a 5. 7 5 7. 7 4 0. 0 0 8 * * 

Mi cr o b a ct eri a c e a e A cti n o b a ct eri a 4. 7 9 1 4. 1 9 0. 0 1 0 * * 

Mi cr o c o c c al e s A cti n o b a ct eri a 4. 7 8 2 0. 6 3 0. 0 1 0 * * 

Pl a n kt o m ari n a Al p h a pr ot e o b a ct eri a 4. 6 6 2 6. 9 0 0. 0 0 1 * * * 

A cti n o b a ct eri a A cti n o b a ct eri a 4. 3 5 3 2. 7 5 0. 0 1 7 * 

T e n a ci b a c ul u m Fl a v o b a ct erii a 3. 2 5 3 7 . 1 4 0. 0 0 1 * * * 

P S 1 cl a d e Al p h a pr ot e o b a ct eri a 2. 0 1 3 9. 8 5 0. 0 0 2 * * 

N S 7 m ari n e gr o u p Ot h er Fl a v o b a ct erii a 1. 9 0 4 2. 4 0 0. 0 0 1 * * * 

N S 7 m ari n e gr o u p Fl a v o b a ct erii a 1. 9 0 4 4. 9 6 0. 0 0 1 * * * 

P S 1 cl a d e u n c ult ur e d b a ct eri u m Al p h a pr ot e o b a ct eri a 1. 8 3 4 7. 4 2 0. 0 0 7 * * 

F or m os a Fl a v o b a ct erii a 1. 6 7 4 9. 6 7 0. 0 0 1 * * * 

C a n di d at us A cti n o m ari n a A ci di mi cr o bii a 1. 6 5 5 1. 8 9 0. 0 0 1 * * * 

O M 1 cl a d e A ci di mi cr o bii a 1. 6 3 5 4. 0 8 0. 0 0 1 * * * 

S urf a c e 4 u n c ult ur e d b a ct eri u m Al p h a pr ot e o b a ct eri a 1. 5 8 5 6. 2 1 0. 0 0 3 * * 

A ci di mi cr o bi al es A ci di mi cr o bii a 1. 5 3 5 8. 2 7 0. 0 0 1 * * * 

A ci di mi cr o bii a A cti n o b a ct eri a 1. 5 3 6 0. 3 3 0. 0 0 1 * * * 

S urf a c e 4 Al p h a pr ot e o b a ct eri a 1. 5 2 6 2. 3 7 0. 0 0 1 * * * 

S 2 5 _ 5 9 3 u n c ult ur e d b a ct eri u m Al p h a pr ot e o b a ct eri a 1. 4 4 6 4. 3 1 0. 0 0 1 * * * 

S 2 5 _ 5 9 3 Al p h a pr ot e o b a ct eri a 1. 4 4 6 6. 2 4 0. 0 0 1 * * * 

O M 4 3 cl a d e B et a pr ot e o b a ct eri a 1. 4 0 6 8. 1 3 0. 0 3 7 * 

M et h yl o p hil a c e a e B et a pr ot e o b a ct eri a 1. 3 8 7 0. 0 0 0. 0 4 9 * 

M et h yl o p hil al e s B et a pr ot e o b a ct eri a 1. 3 8 7 1. 8 6 0. 0 4 9 * 

S A R 4 0 6 cl a d e u n c ult ur e d b a ct eri u m M ari ni mi cr o bi a 1. 3 8 7 3. 7 2 0. 0 0 4 * * 

S A R 4 0 6 cl a d e M ari ni mi cr o bi a 1. 3 8 7 5. 5 8 0. 0 0 4 * * 

S A R 1 1 6 cl a d e Al p h a pr ot e o b a ct eri a 1. 3 7 7 7. 4 2 0. 0 0 1 * * * 

Ri c k ett si al e s  Al p h a pr ot e o b a ct eri a 1. 3 5 7 9. 2 5 0. 0 0 1 * * * 

H y dr o g e n o p hil a c e a e u n c ult ur e d B et a pr ot e o b a ct eri a 1. 3 2 8 1. 0 3 0. 0 0 1 * * * 
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R hi z o bi al e s Al p h a pr ot e o b a ct eri a 1. 3 2 8 2. 8 0 0. 0 0 2 * * 

H y dr o g e n o p hil a c e a e B et a pr ot e o b a ct eri a 1. 3 0 8 4. 5 5 0. 0 0 1 * * * 

H y dr o g e n o p hil al es B et a pr ot e o b a ct eri a 1. 3 0 8 6. 2 9 0. 0 0 1 * * * 

T hi ot hri x G a m m a pr ot e o b a ct eri a 1. 2 4 8 7. 9 6 0. 0 1 0 * * 

T hi otri c h a c e a e G a m m a pr ot e o b a ct eri a 1. 2 4 8 9. 6 3 0. 0 1 0 * * 

 

Pt 1 5 - MI S  

Bi o m ar k er C o ntri b uti o n C u m ul ati v e P 

Hi g h er t a x o n o mi c r a n k P h yl u m / Cl as s % % - 

N S 3 a m ari n e gr o u p Fl a v o b a ct erii a 2. 3 0 5 6. 7 8 0. 0 0 1 * * * 

 

Pt 1 5 - 6 e xt 

Bi o m ar k er C o ntri b uti o n C u m ul ati v e P 

Hi g h er t a x o n o mi c r a n k P h yl u m / Cl as s % % - 

N S 3 a m ari n e gr o u p Fl a v o b a ct erii a 1. 9 6 5 8. 6 9 0. 0 0 4 * * 

F or m os a Fl a v o b a ct erii a 1. 1 9 6 1. 5 3 0. 0 4 9 * 

 

M I S - 6 e xt 

Bi o m ar k er C o ntri b uti o n C u m ul ati v e P 

Hi g h er t a x o n o mi c r a n k P h yl u m / Cl as s % % - 

F or m os a Fl a v o b a ct erii a 1. 2 6 5 9. 8 5 0. 0 4 6 * 
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T a bl e C - 5 R e s ults f or v ari ati o n p artiti o ni n g wit h t h e e n vir o n m e nt al v ari a bl e s, w hi c h w er e s el e ct e d b y f or w ar d 

s el e cti o n i n t h e r e d u n d a n c y a n al ys e s ( R D As) ( s e e Fi g ur e 4 i n t h e m ai n m a n us cri pt). T h e c o ntri b uti o n ( %) of e a c h 

e n vir o n m e nt al v ari a bl e a n d its si g nifi c a n c e ar e gi v e n. 

V ari a bl e Df  V ari a n c e F P 

R e si d u al 1 5 1 4, 3 2 7 5 - - 

M n  1 1, 2 1 5 5 1, 2 7 2 6 0. 0 3 3 * 

D O C  1 1, 2 1 1 4 1, 2 6 8 2 0. 0 3 8 * 

S ali nit y 1 1, 1 1 6 9 1, 1 6 9 3 0. 0 3 2 * 

C u  1 1, 1 1 4 4 1, 1 6 6 7 0. 0 4 7 * 

C d  1 1, 0 1 3 1, 0 6 0 6 0. 0 4 9 * 

T e m p er at ur e 1 0, 9 3 0 4 0, 9 7 4 1 0. 0 7 3 

Cs  1 0, 8 2 2 0, 8 6 0 5 0. 0 8 7 

Al  1 0, 7 7 9 6 0, 8 1 6 2 0. 1 1 5 

F e  1 0, 7 2 2 8 0, 7 5 6 7 0. 1 7 4 

Li  1 0, 6 6 4 1 0, 6 9 5 3 0. 1 3 5 

N a n o e u k ar y ot e s 1 0, 6 1 1 3 0, 6 4 0. 2 4 3 

R b  1 0, 6 0 4 2 0, 6 3 2 6 0. 2 3 4 

V 1 0, 5 6 3 0, 5 8 9 4 0. 2 4 3 

C hl or o p h yll a 1 0, 5 5 4 0, 5 8 0. 3 2 5 

P b  1 0, 5 0 7 8 0, 5 3 1 6 0. 3 3 8 

Z n  1 0, 4 8 4 7 0, 5 0 7 5 0. 3 6 9 

T N  1 0, 4 7 5 3 0, 4 9 7 6 0. 3 7 4 

B a 1 0, 4 7 1 4 0, 4 9 3 5 0. 3 4 4 

Sr  1 0, 4 3 2 4 0, 4 5 2 7 0. 4 2 5 

Pi c o e u k ar y ot e s 1 0, 3 8 5 2 0, 4 0 3 2 0. 4 5 1 
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T a bl e C - 6 N et w or k a n al y si s r e s ults, s h o wi n g b et w e e n n e ss c e ntr alit y ( B C), cl os e n e ss c e ntr alit y ( C C), n u m b er of c o n n e cti o ns ( D e gr e e) a n d r el ati v e a b u n d a n c e of k e yst o n e O T U s 

i n t h e gl o b al n et w or k. 

Ki n g d o m  Cl a s s  F a mil y  G e n u s  L a b el  B C  C C  D e gr e e  A b u n d a n c e  

B a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  S urf a c e 1  u n c ult ur e d b a ct eri u m  O T U -N e w. R ef er e n c e O T U 4 3 1  0. 0 7 6  0. 6 1  7 4  0. 1 4  

B a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  S urf a c e 1  u n c ult ur e d b a ct eri u m  u n c ult ur e d b a ct eri u m cr os s 2 3 3  0. 0 4 6  0. 5 7  6 4  0. 1 4  

B a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  S urf a c e 1  u n c ult ur e d b a ct eri u m  O T U -N e w. R ef er e n c e O T U 2 4 1  0. 0 6 8  0. 5 5  6 8  0. 2 0  

B a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  S urf a c e 1  u n c ult ur e d b a ct eri u m  u n c ult ur e d b a ct eri u m c r os s 1 4 6 0. 0 6 6  0. 5 4 5  6 8  0. 2 0  

B a ct eri a  A cti n o b a ct eri a  Mi cr o b a ct eri a c e a e  C a n di d at u s A q uil u n a  O T U -N e w. R ef er e n c e O T U 2 3 7  0. 0 5 4  0. 5 5  5 5  0. 1 8  

B a ct eri a  C y a n o b a ct eri a  F a mil yI  S y n e c h o c o c c u s  O T U -N e w. R ef er e n c e O T U 3 6 5  0. 0 2 1  0. 5 5  5 5  0. 2 7  

B a ct eri a  B a ct er oi d et e s I n c ert a e S e dis  U n k n o w n F a mil y  B al n e ol a  u n c ult ur e d b a ct eri u m cr os s 2 0 0  0. 0 2 0  0. 5 5  5 6  0. 0 5  

B a ct eri a  A cti n o b a ct eri a 1  Mi cr o b a ct eri a c e a e  C a n di d at u s A q uil u n a  u n c ult ur e d b a ct eri u m cr os s 1 7 4  0. 0 2 7  0. 5 4  5 2  0. 1 8  

B a ct eri a  C y a n o b a ct eri a  F a mil yI  S y n e c h o c o c c u s  O T U -N e w. R ef er e n c e O T U 2 4 5  0. 0 2 1  0. 5 2  3 8  0. 0 9  

B a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  R h o d o b a ct er a c e a e  Pl a n kt o m ari n a  O T U -N e w. R ef er e n c e O T U 3 9 4  0. 0 2 4  0. 5 1  4 6  0. 0  

B a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  R h o d o b a ct er a c e a e  u n c ult ur e d  u n c ult ur e d b a ct eri u m cr os s 1 0 4  0. 0 4 8  0. 5 1  3 5  0. 2 1  

B a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a c t eri a R h o d o b a ct er a c e a e  Pl a n kt o m ari n a  Pl a n kt o m ari n a  0. 0 2 7  0. 5 1  4 6  0. 3 0  
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T a bl e C -  7 Fr a cti o n  of O T U s  n ot m a p p e d  t o K E G G  or g a ni s m s ( F T U)  a n d p er c e nt a g e  of O T U s m a p p e d  t o  K E G G 

or g a ni s m s ( %) . 

S a m pl e F T U  % 

4 1 p pr of 1 0, 5 9 4 1, 0 1 

4 1 p pr o f 3 0, 5 4 4 6, 1 0 

4 1 p pr of 7 0, 5 1 4 8, 7 3 

4 1 p pr of 9 0, 5 6 4 4, 2 2 

4 1 p pr of 1 1 0, 6 0 3 9, 7 2 

4 1 p pr of 1 3 0, 3 7 6 3, 0 4 

4 1 p pr of 1 5 0, 5 6 4 3, 7 9 

4 1 p pr of 1 7 0, 5 2 4 7, 8 2 

4 1 p pr of 1 9 0, 6 1 3 9, 1 1 

4 1 p pr of 2 1 0, 5 0 4 9, 8 5 

4 1 p pr of 2 3 0, 4 8 5 1, 9 8 

Pt 1 5 pr of 1 0, 3 1 6 8, 5 9 

Pt 1 5 pr of 5 0, 3 6 6 3, 5 8 

Pt 1 5 pr of 7 0, 4 9 5 0, 8 9 

Pt 1 5 pr of 9 0, 3 0 7 0, 4 7 

Pt 1 5 pr of 1 1 0, 3 9 6 0, 8 4 

Pt 1 5 pr of 1 3 0, 5 2 4 7, 5 4 

Pt 1 2 pr of 1 0, 3 3 6 7, 2 5 

Pt 1 2 pr of 3 0, 4 4 5 6, 1 8 

Pt 1 2 pr of 5 0, 3 5 6 5, 2 7 

Pt 1 2 pr of 1 1 0, 4 0 5 9, 7 3 

Pt 1 2 pr of 1 5 0, 4 5 5 5, 4 5 

Pt 1 2 pr of 1 7 0, 4 0 6 0, 3 9 

Pt 1 2 pr of 1 9 0, 4 0 6 0, 3 1 

MI S pr of 1 0, 2 4 7 6, 4 4 

MI S pr of 5 0, 2 3 7 7, 2 0 

MI S pr of 7 0, 3 4 6 6, 0 8 

MI S pr of 1 3 0, 4 0 5 9, 6 3 

MI S pr of 1 5 0, 2 9 7 1, 0 5 

6 e xt pr of 1 0, 2 5 7 5, 2 3 

6 e xt pr of 3 0, 2 2 7 8, 0 4 

6 e xt pr of 5 0, 3 1 6 8, 7 4 

6 e xt pr of 9 0, 2 4 7 6, 1 7 

6 e xt pr of 1 1 0, 3 9 6 0, 7 6 

6 e xt pr of 1 3 0, 3 5 6 4, 8 2 

6 e xt pr of 1 7 0, 2 7 7 2, 5 4 
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D. 1.  S u p pl e m e nt ar y m at eri al s

D. 1. 1.  D at a a n al y si s

Al p h a  di v ersit y  i n di c e s  w er e  c al c ul at e d  usi n g  QII M E  s cri pt  c or e _ di v ersit y _ a n al ys es. p y 

( C a p or a s o et al. , 2 0 1 0). P ost-h o c c o m p ari s o n b et w e e n s a m pl e s w er e m a d e usi n g T u k e y H S D 

t e st. P E R M A N O V A a n al y s es w er e r u n wit h 9 9 9 9 p er m ut ati o ns, p er m ut ati o n of r e si d u al s u n d er 

a r e d u c e d m o d el, t y p e III ( p arti al) s u m of s q u ar e s, M o nt e C arl o t e sts, a n d fi x e d eff e ct s s u m t o 

z er o. T h e li n e ar di s cri mi n a nt a n al y si s ( L D A) eff e ct si z e m et h o d ( L Ef S e) ( S e g at a et al. , 2 0 1 1) w a s 

p erf or m e d wit h t h e L Ef S e o nli n e t o ol i n t h e G al a x y fr a m e w o r k,  usi n g  all  d ef a ult s etti n g  f or 

d at a f or m atti n g a n d L D A eff e ct si z e ( G o e c k s et al. , 2 0 1 0). 

C o N e T ( C o o c c urr e n c e N et w or k) pl u gi n 1. 1. 1. b et a pr o gr a m ( F a ust a n d R a e s, 2 0 1 6) w a s 

c h os e n  a s  it  all o ws  t h e  m er gi n g  of  n et w or k s  c al c ul at e d  vi a s e v er al  a ss o ci ati o n  m et h o ds  of 

w hi c h  w e  c h os e:  K e n d all,  S p e ar m a n,  a n d  P e ars o n  c orr el ati o ns,  a s  w ell  as St ei n h a us  a n d 

v ari a n c e  of  l o g -r ati o  si mil ariti es. T hi s  i niti al  n et w or k  w a s  r e -d efi n e d  b y  r a n d o mi z ati o n. A 

p er m ut ati o n  m atri x  r e pr e s e nti n g  a  n ull  distri b uti o n  w a s  o bt ai n e d  b y  r e s a m pli n g  O T Us  as 

d e s cri b e d i n F a ust a n d R a e s ( F a ust a n d R a e s, 2 0 1 6). I n a p er m ut ati o n st e p, e d g e s p e cifi c p-

v al u e s w er e  c o m p ut e d ; h o w e v er, f or t h e fi n al n et w or k, p -v al u e s of a n e d g e w er e m er g e d i nt o 

o n e p -v al u e a c c or di n g t o Br o w n’ s m et h o d. I n t h e fi n al st e p, t h e B e nj a mi ni -H o c h b er g m ulti pl e 

t e sti n g c orr e cti o n w a s a p pli e d (p  < 0. 0 5). O nl y e d g e s c o nfir m e d b y a s c or e eit h er s m all er t h a n 

− 0. 8 ( n e g ati v e a s s o ci ati o n) or l ar g er t h a n 0. 8 ( p ositi v e a s s o ci ati o n) w er e r et ai n e d i n t h e fi n al

n et w or k. T h e r e s ulti n g n et w or k w a s vi s u aliz e d a n d gr a p hi c all y or g a ni z e d usi n g C yt os c a p e 3. 4. 0

( S h a n n o n et al. , 2 0 0 3).
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D. 2.  S u p pl e m e nt ar y fi g ur e s  

 

Fi g ur e D - 1 Al p h a -di v er sit y d e scri pt or s i n cl u di n g Si m ps o n, S h a n n o n, P D _ W h ol e, O bs er v e d O T U, e q uit a bilit y a n d 

C h a o 1  c al c ul at e d  fr o m  1 6 S  r R N A  O T U  t a bl e  al o n g  e a c h  s a m pli n g  sit e s  ( i. e. 6 e xt,  MI S,  Pt 1 2,  Pt 1 5  a n d  4 1 p)  i n 

s e a w at er ( bl u e) a n d bi ofil m ( gr e e n) s a m pl e s. U p p er a n d l o w er li n e s c orr e s p o n d t o t h e fir st a n d t hir d q u artil e of 

t h e di stri b uti o n of v al u e s. T h e m e di a n v al u e s ar e s h o w n wit h h ori z o nt al bl a c k wi d e li n e s. O utli er s ar e di s pl a y e d 

as d ots.  

E q uit a bilit y C h a o 1

P D _ W h ol e O b s er v e d _ O T U

Si m p s o n S h a n n o n

6 e xt  MI S  Pt 1 2  Pt 1 5 4 1 p 6 e xt  MI S  Pt 1 2  Pt 1 5 4 1 p

6

7

8

9

1 0

5 0 0

1 0 0 0

1 5 0 0

2 0 0 0

1 0 0 0

2 0 0 0

3 0 0 0

0. 9 4

0. 9 6

0. 9 8

1. 0 0

4 0

6 0

8 0

1 0 0

0. 7 0

0. 7 5

0. 8 0

0. 8 5

0. 9 0

sit e

v
al

u
e

S a m pl e t y p e

Bi ofil m

W at er
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Fi g ur e D - 2 Al p h a -di v er sit y d e scri pt or s i n cl u di n g Si m ps o n, S h a n n o n, P D _ W h ol e, O bs er v e d O T U, e q uit a bilit y a n d 

C h a o 1  c al c ul at e d  fr o m  1 6 S  r R N A  O T U  t a bl e  al o n g  e a c h  s a m pli n g  sit e s  ( i. e. 6 e xt,  MI S,  Pt 1 2,  Pt 1 5  a n d  4 1 p)  i n 

s urf a c e (li g ht gr e e n) a n d b ott o m ( d ar k gr e e n) s a m pl e s . U p p er a n d l o w er li n e s c orr e s p o n d t o t h e fir st a n d t hir d 

q u artil e of t h e di stri b uti o n of v al u e s. T h e m e di a n v al u e s ar e s h o w n wit h h ori z o nt al bl a c k wi d e li n e s. O utli er s ar e 

di s pl a y e d as d ots.  

E q uit a bilit y C h a o 1

P D _ W h ol e O b s er v e d _ O T U

Si m p s o n S h a n n o n

6 e xt  MI S  Pt 1 2  Pt 1 5 4 1 p 6 e xt  MI S  Pt 1 2  Pt 1 5 4 1 p

8

9

1 0

7 5 0

1 0 0 0

1 2 5 0

1 5 0 0

1 7 5 0

2 0 0 0

1 0 0 0

1 5 0 0

2 0 0 0

2 5 0 0

3 0 0 0

3 5 0 0

0. 9 8 0

0. 9 8 5

0. 9 9 0

0. 9 9 5

5 0

6 0

7 0

8 0

9 0

0. 8 0

0. 8 4

0. 8 8

0. 9 2

sit e

v
al

u
e

D e pt h

S urf a c e

B ott o m
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1 1 0 9 9 8 3 39 4 5

Bi ofil m

S e a w at er

1 0 5

1 0 5. 5

1 0 6

1 0 6. 5

1 0 7

1 0 7. 5

6 e xt  MI S  Pt 1 2  Pt 1 5 4 1 p

Sit e

D
e

n
si

t
y

 (
1
6

S
 r

R
N

A 
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o
pi

e
s

c
m

2
)

D e pt h

S urf a c e
B ott o m
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Fi g ur e D -  5 N o n m etri c  di m e nsi o n al  s c ali n g ( n M D S)  or di n ati o n  b as e d  o n  Br a y -C urti s  di ssi mil arit y f or  1 6 S  r R N A 

g e n e li br ari e s b et w e e n t h e diff er e nt s a m pli n g sit e s a n d s a m pli n g d e pt hs . 

− 0. 3 − 0. 2 − 0. 1 0. 0 0. 1 0. 2 0. 3

−
0.

2
−
0.

1 
0.

0 
0.

1 
0.

2 
0.

3

N M D S 1

N
M

D
S
2

6 e xt
MI S
Pt 1 5
Pt 1 2
4 1 p

6 e xt
MI S
Pt 1 5
Pt 1 2
4 1 p

S urf a c e B ott o m

2 D str e s s: 0. 1 5
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D. 3.  S u p pl e m e nt ar y t a bl e s  

T a bl e D - 1 S a m pl e s c h ar a ct eri sti c s i n T o ul o n B a y.  

S a m pl e n a m e  Sit e  D e pt h  L atit u d e (° N)  L o n git u d e (° E)  N o. of r a w a m pli c o n s  N o. of a m pli c o n s aft er filt eri n g  N o. of O T U s  

4 1 p _ S  4 1 p  S urf a c e  4 3° 4' 2 1. 7 4 "  5° 5 7' 2 1. 4 8 "  3 1 0 9 0  2 4 3 9 1  4 7 0  

4 1 p _ S 1  4 1 p  S urf a c e  4 3° 4' 2 1. 7 4 "  5° 5 7' 2 1. 4 8 "  1 9 1 3 0  1 5 1 8 6  1 2 7 3  

4 1 p _ S 2  4 1 p  S urf a c e  4 3° 4' 2 1. 7 4 "  5° 5 7' 2 1. 4 8 "  2 4 1 3 5  1 9 0 4 1  1 3 4 9  

4 1 p _ S 3  4 1 p  S urf a c e  4 3° 4' 2 1. 7 4 "  5° 5 7' 2 1. 4 8 "  3 8 8 3 0  2 8 2 4 0  1 4 4 2  

4 1 p _ B  4 1 p  B ott o m  4 3° 4' 2 1. 7 4 "  5° 5 7' 2 1. 4 8 "  2 7 0 2 1  2 1 7 5 4  4 3 9  

4 1 p _ B 1  4 1 p  B ott o m  4 3° 4' 2 1. 7 4 "  5° 5 7' 2 1. 4 8 "  4 1 5 1 8  2 9 2 5 4  1 6 6 2  

4 1 p _ B 2  4 1 p  B ott o m  4 3° 4' 2 1. 7 4 "  5° 5 7' 2 1. 4 8 "  3 8 0 5 6  1 5 8 1 1  1 5 3 7  

4 1 p _ B 3  4 1 p  B ott o m  4 3° 4' 2 1. 7 4 "  5° 5 7' 2 1. 4 8 "  2 9 2 3 5  2 0 5 4 0  1 6 4 0  

Pt 1 5 _ S  P t 1 5 S urf a c e  4 3° 5' 2 4. 8 2 "  5° 5 4' 3 9. 0 5 "  4 8 2 4 4  3 6 6 7 5  4 4 1  

Pt 1 5 _ S 1  Pt 1 5  S urf a c e  4 3° 5' 2 4. 8 2 "  5° 5 4' 3 9. 0 5 "  6 5 4 1 0  3 7 0 4 4  1 7 3 9  

Pt 1 5 _ S 2  Pt 1 5  S urf a c e  4 3° 5' 2 4. 8 2 "  5° 5 4' 3 9. 0 5 "  4 2 5 6 1  3 1 4 3 8  1 6 3 7  

Pt 1 5 _ S 3  Pt 1 5  S urf a c e  4 3° 5' 2 4. 8 2 "  5° 5 4' 3 9. 0 5 "  4 3 6 4 1  3 0 3 6 2  1 4 2 8  

Pt 1 5 _ B  Pt 1 5 B ott o m  4 3° 5' 2 4. 8 2 "  5° 5 4' 3 9. 0 5 "  2 8 1 2 5  2 1 5 0 0  4 2 4  

Pt 1 5 _ B 1  Pt 1 5  B ott o m  4 3° 5' 2 4. 8 2 "  5° 5 4' 3 9. 0 5 "  2 0 4 3 3  1 0 3 3 6  1 7 1 9  

Pt 1 5 _ B 2  Pt 1 5  B ott o m  4 3° 5' 2 4. 8 2 "  5° 5 4' 3 9. 0 5 "  2 5 1 3 1  8 6 4 7  1 7 3 7  

Pt 1 5 _ B 3  Pt 1 5  B ott o m  4 3° 5' 2 4. 8 2 "  5° 5 4' 3 9. 0 5 "  2 7 6 8 4  1 5 7 5 8  1 9 8 9  

Pt 1 2 _ S  Pt 1 2  S urf a c e  4 3° 6' 3 4. 9 6 "  5° 5 5' 4 1. 0 9 "  2 3 2 7 9  1 7 3 0 8  4 0 6  

Pt 1 2 _ S 1  Pt 1 2  S urf a c e  4 3° 6' 3 4. 9 6 "  5° 5 5' 4 1. 0 9 "  1 8 6 3 1  1 2 2 5 8  1 4 5 0  

Pt 1 2 _ S 2  Pt 1 2  S urf a c e  4 3° 6' 3 4. 9 6 "  5° 5 5' 4 1. 0 9 "  1 5 3 8 7  1 0 1 6 4  1 4 3 8  

Pt 1 2 _ S 3  Pt 1 2  S urf a c e  4 3° 6' 3 4. 9 6 "  5° 5 5' 4 1. 0 9 "  2 2 7 2 1  1 6 2 0 7  1 2 4 4  

Pt 1 2 _ B  Pt 1 2  B ott o m  4 3° 6' 3 4. 9 6 "  5° 5 5' 4 1. 0 9 "  3 8 3 6 7  2 6 6 5 6  4 6 9  

Pt 1 2 _ B 1  Pt 1 2  B ott o m  4 3° 6' 3 4. 9 6 "  5° 5 5' 4 1. 0 9 "  2 5 9 4 7  1 9 3 6 5  1 6 6 6  

Pt 1 2 _ B 2  Pt 1 2  B ott o m  4 3° 6' 3 4. 9 6 "  5° 5 5' 4 1. 0 9 "  2 5 9 9 2  1 8 8 2 2  1 5 7 8  

Pt 1 2 _ B 3  Pt 1 2  B ott o m  4 3° 6' 3 4. 9 6 "  5° 5 5' 4 1. 0 9 "  3 0 1 3 7  1 8 7 7 8  1 7 3 8  

MI S _ S  MI S  S urf a c e  4 3° 7' 9 . 3 7 " 5° 5 4' 4 0. 0 7 "  2 6 7 2 0  2 1 2 0 5  4 4 2  

MI S _ S 1  MI S  S urf a c e  4 3° 7' 9. 3 7 "  5° 5 4' 4 0. 0 7 "  1 1 2 9 7  5 8 2 8  7 8 2  

MI S _ S 2  MI S  S urf a c e  4 3° 7' 9. 3 7 "  5° 5 4' 4 0. 0 7 "  1 9 6 3 8  1 1 9 7 1  1 1 0 0  

MI S _ S 3  MI S  S urf a c e  4 3° 7' 9. 3 7 "  5° 5 4' 4 0. 0 7 "  1 0 5 7 1  6 2 7 9  7 6 0  

MI S _ B  MI S  B ott o m  4 3° 7' 9. 3 7 "  5° 5 4' 4 0. 0 7 "  3 2 5 5 1  2 5 9 3 4  4 1 2  

MI S _ B 1  MI S  B ott o m  4 3° 7' 9. 3 7 "  5° 5 4' 4 0. 0 7 "  3 4 3 4 7  2 5 0 3 2  1 6 6 3  

MI S _ B 2  MI S  B ott o m  4 3° 7' 9. 3 7 "  5° 5 4' 4 0. 0 7 "  1 9 2 3 9  1 4 0 9 8  1 6 7 6  

MI S _ B 3  MI S  B ott o m  4 3° 7' 9. 3 7 "  5° 5 4' 4 0. 0 7 "  1 6 6 7 9  1 1 6 1 8  1 7 8 0  

6 e xt _ S  6 e xt  S urf a c e  4 3° 7' 8. 6 5 "  5° 5 4' 5 7. 3 1 "  3 1 2 9 0  2 2 6 1 5  4 1 5  

6 e xt _ S 1  6 e xt  S urf a c e  4 3° 7' 8. 6 5 "  5° 5 4' 5 7. 3 1 "  2 2 2 8 1  1 5 6 2 4  1 6 0 8  

6 e xt _ S 2  6 e xt  S urf a c e  4 3° 7' 8. 6 5 "  5° 5 4' 5 7. 3 1 "  3 2 9 5 9  2 2 5 9 8  1 6 7 7  

6 e xt _ S 3  6 e xt  S urf a c e  4 3° 7' 8. 6 5 "  5° 5 4' 5 7. 3 1 "  4 3 4 5 7  2 4 9 2 6  1 6 9 5  



 A N N E X E D. C O M P L É M E N T S À L’ A R TI C L E 4 3 3 7  

6 e xt _ B  6 e xt  B ott o m  4 3° 7' 8. 6 5 "  5° 5 4' 5 7. 3 1 "  2 8 3 3 7  2 1 6 4 7  4 9 6  

6 e xt _ B 1  6 e xt  B ott o m  4 3° 7' 8. 6 5 "  5° 5 4' 5 7. 3 1 "  2 4 5 3 9  1 7 8 9 8  1 6 3 9  

6 e xt _ B 2  6 e xt  B ott o m  4 3° 7' 8. 6 5 "  5° 5 4' 5 7. 3 1 "  2 5 8 3 7  1 7 1 3 8  1 6 9 0  

6 e xt _ B 3  6 e xt  B ott o m  4 3° 7' 8. 6 5 "  5° 5 4' 5 7. 3 1 "  3 3 3 7 3  1 7 5 3 1  1 7 2 7  
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T a bl e D - 2 E n vir o n m e nt al ( bi oti c a n d a bi oti c) c h a r a ct eri sti c s of s e a w at er s a m pl e s i n J u n e 2 0 1 5. T h e v al u e s r e pr e s e nt t h e m e a n b et w e e n s a m pl i n g d at e s ( n = 5) a n d t h e st a n d ar d 

d e vi ati o n f or e a c h p ar a m et er.  

 
4 1 p  4 1 p  Pt 1 5  Pt 1 5  Pt 1 2  Pt 1 2  MI S  MI S  6 e xt  6 e xt  

S urf a c e  B ott o m  S urf a c e  B ott o m  S urf a c e  B ott o m  S urf a c e  B ott o m  S urf a c e  B ott o m  

T e m p er at ur e  T e m p er at ur e  2 2 ±  1. 4 1 9 ±  1. 7 2 2 ±  1. 6 2 1 ±  1. 5 2 2 ±  1. 6 2 1 ±  1. 4 2 3 ±  1. 3 2 1 ±  1. 4 2 3 ±  1. 3 2 1 ±  1. 8 

S ali nit y  S ali nit y  3 9 ±  0.1 3  3 9 ±  0.0 5  3 9 ±  0.4 9  3 9 ±  0.1 5  3 9 ±  0.5 8  3 9 ±  0.1 5  3 8 ±  0.6 8  3 9 ±  0.0 7  3 8 ±  0.6 0  3 9 ±  0.0 9  

C hl or o p h yll C hl or o p h yll aa   0. 2 0 ±  0.0 6  0. 3 7 ±  0.1 1  0. 8 9  ±  0.3 0  1. 3 ±  0.2 0  0. 9 0 ±  0.5 7  2. 0 ±  1. 0 0. 9 9 ±  0.3 1  2. 6 ±  1. 1 1. 2 ±  0.5 1  3. 5 ±  1. 8 

D O C  D O C  1. 2 ±  0.1 4  1. 1 ±  0.0 9  1. 2 ±  0.1 5  1. 2 ±  0.1 0  1. 3 ±  0.1 2  1. 2 ±  0.1 0  1. 3 ±  0.2 4  1. 2 ±  0.1 0  1. 4 ±  0.1 6  1. 2 ±  0.0 8  

T N  T N  0. 0 8 ±  0.0 4  0. 0 6 ±  0.0 2  0. 0 8 ±  0.0 1  0. 0 7 ±  0.0 2  0. 0 9 ±  0.0 4  0. 0 7 ±  0.0 2  0. 1 5 ±  0.0 4  0. 0 8 ±  0.0 2  0. 1 1 ±  0.0 4  0. 0 9 ±  0.0 2  

Pr o k ar y ot es  Pr o k ar y ot es  3 9 8 6 1 7 ±  2 2 5 8 6  3 8 4 5 3 3 ±  6 2 3 9 7  9 2 5 8 2 0 ±  2 5 4 1 9 0  6 7 5 7 6 0 ±  1 2 2 8 7 5  6 7 7 8 6 0 ±  1 7 1 1 9 8  6 7 7 2 0 0 ±  8 1 1 7 5  7 3 0 3 2 0 ±  2 4 0 3 4 3  8 4 8 3 6 0 ±  1 8 3 5 7 1  1 0 3 6 8 8 0 ±  3 4 8 1 6 2  1 1 3 8 8 0 0 ±  2 7 1 2 3 6  

Al  Al  4 7 8 8 ±  4 4 3 6  4 8 5 2 ±  4 5 8 1  4 4 1 9 ±  4 9 5 5  4 4 8 3 ±  5 1 3 6  4 7 4 2 ±  5 1 9 1  4 3 1 2 ±  5 0 9 3  4 1 5 7 ±  4 6 5 1  4 1 4 2 ±  4 6 3 0  4 2 1 6 ±  4 4 7 5  3 4 7 2 ±  4 9 6 9  

As  As  2 5 ±  2. 4 2 7 ±  4. 4 2 8 ±  2. 7 2 7 ±  4. 4 2 5 ±  5. 0 2 4 ±  4. 7 2 5 ±  4. 9 2 6 ±  3. 0 3 0 ±  3. 8 2 7 ±  5. 9 

B a  B a  5 9 ±  2. 2 5 9 ±  2. 9 6 1 ±  2. 3 6 0 ±  2. 1 6 1 ±  2. 5 6 2 ±  7. 9 6 3 ±  3. 7 6 0 ±  2. 1 6 9 ±  4. 0 6 8 ±  8. 3 

B e  B e  4 6 ±  2 5  4 5 ±  2 6  4 8 ±  2 6  4 4 ±  5. 9 4 9 ±  1 9  4 8 ±  1 4  5 2 ±  1 2  5 9 ±  2 8  6 3 ±  3 2  6 3 ±  3 3  

Cr  Cr  7. 2 ±  4. 7 7. 0 ±  2. 7 7. 1 ±  3. 4 7. 0 ±  1. 9 6. 7 ±  2. 1 8. 0 ±  3. 5 7. 7 ±  2. 0 6. 4 ±  2. 4 6. 1 ±  1. 4 5. 0 ±  1. 1 

Cs  Cs  2. 5 ±  0.1 0  2. 5 ±  0.1 2  2. 5 ±  0.0 9  2. 5 ±  0.0 9  2. 5 ±  0.0 9  2. 5 ±  0.0 7  2. 5 ±  0.1 3  2. 5 ±  0.0 4  2. 6 ±  0.1 1  2. 5 ±  0.0 5  

F e  F e  6 4 ±  4 1  6 4 ±  4 8  6 8 ±  5 0  1 3 0 ±  9 2  6 3 ±  5 2  6 6 ±  5 4  6 3 ±  4 2  6 6 ±  3 9  7 0 ±  3 7  6 9 ±  4 6  

Li  Li  2 8 8 0 6 ±  2 0 4 9  2 8 9 2 1 ±  3 2 5 3  2 9 6 5 8 ±  4 8 6 5  2 9 4 0 3 ±  4 3 7 3  2 9 3 9 3 ±  4 1 5 7  2 8 7 5 7 ±  4 7 3 2  2 7 7 4 7 ±  3 8 1 7  2 8 3 5 5 ±  3 0 5 7  2 8 2 3 5 ±  2 6 1 9  2 7 8 1 3 ±  2 5 2 6  

M n  M n  1 4 ±  1. 8 1 4 ±  4. 3 2 4 ±  7. 9 2 4 ±  7. 1 2 5 ±  7. 2 2 8 ±  1 4  2 6 ±  7. 5 2 4 ±  6. 0 3 0 ±  5. 6 4 8 ±  6. 5 

M o 9 5  M o 9 5  1 6 4 ±  9. 6 1 6 2 ±  7. 1 1 6 2 ±  8. 7 1 6 1 ±  7. 4 1 6 0 ±  7. 5 1 6 0 ±  4. 9 1 5 9 ±  6. 0 1 6 2 ±  6. 1 1 6 4 ±  8. 7 1 6 1 ±  5. 0 
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T a bl e D - 2 C o nti n u e d  

 
4 1 p  4 1 p  Pt 1 5  Pt 1 5  Pt 1 2  Pt 1 2  MI S  MI S  6 e xt  6 e xt  

S urf a c e  B ott o m  S urf a c e  B ott o m  S urf a c e  B ott o m  S urf a c e  B ott o m  S urf a c e  B ott o m  

R b  R b  1 4 7 6 ±  2 0  1 4 7 7 ±  4 6  1 4 7 9 ±  7 3  1 4 7 5 ±  6 1  1 4 6 8 .6 0 ±  5 6 .3 3  1 4 6 1 ±  6 3  1 4 3 7 ±  5 4  1 4 6 0 ±  4 0  1 4 6 0 ±  4 9  1 4 5 5 ±  3 5  

S b  S b  3. 6 ±  0.2 7  3. 5 ±  0.2 3  4. 1 ±  0.7 9  4. 0 ±  0.7 9  4. 1 ±  0.6 9  4. 6 ±  1. 3 4. 3 ±  0.9 0  4. 2 ±  0.8 4  5. 4 ±  0.8 2  5. 9 ±  1. 9 

S n  S n  1. 7 ±  0.4 0  1. 8 ±  0.4 6  1. 8 ±  0.4 9  1. 7 ±  0.4 8  2. 2 ±  1. 6 1. 7 ±  0.5 6  1. 7 ±  0.5 0  1. 6 ±  0.4 5  1. 9 ±  0.4 8  1. 8 ±  0.3 7  

Sr  Sr  1 0 6 0 4 1 ±  1 8 8 1  1 0 5 8 4 5 ±  3 3 9 2  1 0 6 0 7 1 ±  4 7 5 6  1 0 5 7 8 7 ±  3 8 6 8  1 0 5 6 0 8 ±  4 1 0 1  1 0 4 7 3 4 ±  3 7 8 7  1 0 3 1 8 3 ±  4 0 1 1  1 0 4 9 3 6 ±  2 4 9 4  1 0 4 2 9 7 ±  3 2 8 0  1 0 4 8 3 5 ±  2 1 9 5  

Ti  Ti  1 6 ±  1 2  1 3 ±  1 0  1 6 ±  1 3  1 3 ±  1 2  1 4 ±  1 4  1 3 ±  1 5  1 5 ±  1 5  1 7 ±  1 5  1 4 ±  1 2  1 3 ±  1 5  

U U 1 6 ±  1. 3 1 5 ±  1. 6 1 5 ±  2. 0 1 5 ±  1. 9 1 5 ±  1. 7 1 5 ±  2. 1 1 5 ±  1. 4 1 6 ±  1. 3 1 6 ±  1. 1 1 6 ±  0.4 0  

V V 4 3 ±  2. 2 4 4 ±  4. 5 4 4 ±  5. 2 4 4 ±  4. 1 4 3 ±  4. 6 4 2 ±  4. 4 4 2 ±  4. 3 4 2 ±  3. 4 4 3 ±  4. 1 4 2 ±  3. 4 
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T a bl e D - 3 Di ss ol v e d a n d l a bil e tr a c e m et al c o n c e ntr ati o ns of s e a w at er s a m pl e s i n J u n e 2 0 1 5. T h e v al u e s r e pr e s e nt t h e m e a n b et w e e n s a m pl i n g d at e s ( n = 5) a n d t h e st a n d ar d 

d e vi ati o n f or e a c h p ar a m et er.  

 
4 1 p   Pt 1 5   Pt 1 2   MI S   6 e xt  

S urf a c e  B ott o m   S urf a c e  B ott o m   S urf a c e  B ott o m   S urf a c e  B ott o m   S urf a c e  B ott o m  

[C d ]%& ' ' () * + %  ( n M) 0. 0 6 3 ± 0. 0 1 7 0. 0 6 0  ± 0. 0 2 2  0. 0 8 8 ± 0. 0 1 7 0. 0 8 3  ± 0 . 0 0 8 1  0. 1 2  ± 0. 0 2 9  0. 1 3 ± 0. 1 1   0. 1 4  ± 0. 0 5 6 0. 1 3 ± 0. 0 5 3   0. 1 5 ± 0. 0 1 9  0. 1 7 ± 0. 0 4 3 

[C d ], - .&) +
/ 0 1  ( n M) 0. 0 4 6 ± 0. 0 0 2 1 0. 0 5 6 ± 0. 0 0   0. 0 5 9 ± 0. 0 0  0. 0 5 1 ± 0. 0 0 1 7  0. 0 6 6 ± 0. 0 0 2 4  0. 0 5 8 ± 0. 0 0   0. 0 8 1 ± 0. 0 0 3 4 0. 0 6 2 ± 0. 0 0 1 8  0. 1 0 ± 0. 0 0 2 9  0. 1 0  ± 0. 0 0 3 9  

[C u ]%& ' ' () * + %  ( n M) 5. 1 ± 1. 2 4. 2 ± 0. 9 5  2 5  ± 6. 6  1 2 ± 1. 8  3 4  ± 7. 9 3 0  ± 2 3   7 2 ± 1 9  2 8 ± 1 6  9 3  ± 2 2 2 6  ± 1 0  

[C u ], - .&) +
/ 0 1  ( n M) 1. 4 ± 0. 0 3 2 0. 9 3 ± 0. 0 4 7   7. 1 ± 0. 2 2  3. 4 ± 0. 1 6  1 2 ± 0. 5 2 6. 9 ± 0. 0 6 3  2 5 ± 1. 4 8. 2 ± 0. 6 5  2 9  ± 0. 8 7 1 2 ± 0. 4 4  

[P b ]%& ' ' () * + %  ( n M) 0. 2 6 ± 0. 1 3  0. 3 2 ± 0. 0 8 6   1. 1  ± 0. 1 9  0. 6 5 ± 0. 1 7  1. 5 ± 0. 3 5 2. 2  ± 2. 3  1. 4 ± 0. 1 9 1. 7 ± 0. 1 8   4. 6 ± 0. 8 7  7. 2 ± 6. 1 

[P b ], - .&) +
/ 0 1  ( n M) 0. 0 1 7 ± 0. 0 0  0. 0 1 5 ± 0. 0 0   0. 0 5 4 ± 0. 0 0  0. 0 3 7 ± 0. 0 0   0. 0 8 3 ± 0. 0 0 3 0  0. 0 8 0 ± 0. 0 0   0. 0 8 6 ± 0. 0 0 2 5 0 . 0 98 ± 0. 0 0 1 5  0. 4 0  ± 0. 0 1 4 0. 3 1 ± 0. 0 1 0  

[Z n ]%& ' ' () * + %  ( n M) 1 8 ± 8. 5  1 5 ± 5. 1   4 9  ± 1 0  2 4  ± 4. 7   6 1 ± 1 3 1 0 8  ± 1 5 2  1 3 0  ± 2 8  7 0  ± 3 8  2 9 0 ± 4 6 1 6 6  ± 8 1  

[Z n ], - .&) +
/ 0 1  ( n M) 6. 7 ± 1. 5  4. 9 ± 0. 1 5   2 5  ± 1. 7 1 6 ± 3. 1  3 7 ± 2. 9  2 5 ± 1. 7  7 1  ± 5. 7 3 2  ± 0. 1 5   1 6 4 ± 4. 7  9 9 ± 5. 1 
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T a bl e D - 4 P er m ut ati o n al m ulti v ari at e a n al ysi s of v ari a n c e ( P E R M A N O V A) e x a mi ni n g t h e eff e cts of t h e f a ct or s 

“ Sit e ”, “ Lif e st yl e ” a n d “ D e pt h ” o n t h e b a ct eri al c o m m u niti e s. K e y t o a b br e vi ati o ns a n d c ol u m n h e a di n g s: D.f, 

d e gr e e s of fr e e d o m; M S, m e a n s q u ar e; F, F r ati o; R 2, c o effi ci e nt of d et er mi n ati o n; P, p -v al u e. Pr o b a biliti e s ar e 

m ar k e d as f oll o ws ‘ * * *’ p < 0. 0 0 1; ‘ * *’ p < 0. 0 1; ‘ *’ p < 0. 0 5.  

T a x o n o mi c r a n k  S o ur c e of v ari ati o n  D.f M S  F R 2  P Si g nifi c a n c e  

P h yl u m  Si t e 4 0. 0 1 9 7 3 7  7. 4 9 0  0. 1 3 6 5 9  0. 0 0 1  * * *  

Lif e st yl e  1 0. 2 2 4 8 5 2  8 5. 3 2 6  0. 3 8 9 0 3  0. 0 0 1  * * *  

D e pt h  1 0. 0 2 9 8 8 2  1 1. 3 3 9  0. 0 5 1 7 0  0. 0 0 2  * *  

Sit e: Lif e st yl e  4 0. 0 2 7 0 8 2  1 0. 2 7 7  0. 1 8 7 4 3  0. 0 0 1  * * *  

Sit e: D e pt h  4 0. 0 1 2 0 6 0  4. 5 7 7  0. 0 8 3 4 6  0. 0 0 1  * * *  

Lif e st yl e: D e pt h  1 0. 0 1 0 7 4 6  4. 0 7 8  0. 0 1 8 5 9  0. 0 2 0  * 

Sit e: Lif e st yl e: D e pt h  4 0. 0 0 6 0 6 9  2. 3 0 3  0. 0 4 2 0 0  0. 0 1 5  * 

R e si d u al s  2 0  0. 0 0 2 6 3 5  0. 0 9 1 1 9  

Cl a ss  Sit e  4 0. 0 4 5 8 8  8. 3 1 6  0. 1 3 3 1 0  0. 0 0 1  * * *  

Lif e st yl e  1 0. 5 5 5 0 0  1 0 0. 6 0 7  0. 4 0 2 5 5  0. 0 0 1  * * *  

D e pt h  1 0. 1 0 8 8 4  1 9. 7 3 0  0. 0 7 8 9 4  0. 0 0 1  * * *  

S it e: Lif e st yl e 4 0. 0 4 7 0 4  8. 5 2 8  0. 1 3 6 4 8  0. 0 0 1  * * *  

Sit e: D e pt h  4 0. 0 3 4 2 4  6. 2 0 6  0. 0 9 9 3 3  0. 0 0 1  * * *  

Lif e st yl e: D e pt h  1 0. 0 5 3 6 5  9. 7 2 6  0. 0 3 8 9 1  0. 0 0 1  * * *  

Sit e: Lif e st yl e: D e pt h  4 0. 0 1 0 5 7  1. 9 1 6  0. 0 3 0 6 6  0. 0 4 5  * 

R e si d u al s  2 0  0. 0 0 5 5 2  0. 0 8 0 0 2  

Or d er  Sit e  4 0. 0 5 7 9 1 9. 1 4 7  0. 0 9 4 5 6  0. 0 0 1  * * *  

Lif e st yl e  1 1. 4 1 5 7 1  2 2 3. 6 2 6  0. 5 7 7 9 4  0. 0 0 1  * * *  

D e pt h  1 0. 1 1 7 1 1  1 8. 4 9 9  0. 0 4 7 8 1  0. 0 0 1  * * *  

Sit e: Lif e st yl e  4 0. 0 7 3 8 9  1 1. 6 7 2  0. 1 2 0 6 6  0. 0 0 1  * * *  

Sit e: D e pt h  4 0. 0 3 9 6 5  6. 2 6 4  0. 0 6 4 7 5  0. 0 0 1  * * *  

Lif e st yl e: D e pt h  1 0. 0 4 7 2 2  7. 4 6 0  0. 0 1 9 2 8 0. 0 0 2  * *  

Sit e: Lif e st yl e: D e pt h  4 0. 0 1 4 2 8  2. 2 5 5  0. 0 2 3 3 2  0. 0 3 9  * 

R e si d u al s  2 0  0. 0 0 6 3 3  0. 0 5 1 6 9  
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T a bl e D - 4 C o nti n u e d  

T a x o n o mi c r a n k  S o ur c e of v ari ati o n  D.f  M S  F R 2  P Si g nifi c a n c e  

F a mil y  Sit e  4 0. 0 4 0 7 6  6. 8 2 0  0. 0 8 1 5 0  0. 0 0 1  * * *  

Lif e st yl e  1 1. 1 2 0 1 2  1 8 7. 3 9 9  0. 5 5 9 8 6  0. 0 0 1  * * *  

D e pt h  1 0. 1 1 5 0 8  1 9. 2 5 3  0. 0 5 7 5 2  0. 0 0 1  * * *  

Sit e: Lif e st yl e  4 0. 0 6 2 8 3  1 0. 5 1 2  0. 1 2 5 6 2  0. 0 0 1  * * *  

Sit e: D e pt h  4 0. 0 3 4 4 3  5. 7 6 0  0. 0 6 8 8 3  0. 0 0 1  * * *  

Lif e st yl e: D e pt h  1 0. 0 4 7 8 1  7. 9 9 8  0. 0 2 3 9 0  0. 0 0 2  * *  

Sit e: Lif e st yl e: D e pt h  4 0. 0 1 1 5 2  1. 9 2 7  0. 0 2 3 0 3  0. 0 5 4  . 

R e si d u al s  2 0  0. 0 0 5 9 8  0. 0 5 9 7 5  
   

G e n us  Sit e  4 0. 0 4 0 5 7  9. 3 6 9  0. 0 8 1 0 4  0. 0 0 1  * * *  

Lif e st yl e  1 1. 3 1 0 5 8  3 0 2. 6 2 8  0. 6 5 4 3 7  0. 0 0 1  * * *  

D e pt h  1 0. 1 3 6 6 8  3 1. 5 6 2  0. 0 6 8 2 5  0. 0 0 1  * * *  

Sit e: Lif e st yl e  4 0. 0 2 5 1 6  5. 8 0 9  0. 0 5 0 2 4  0. 0 0 1  * * *  

Sit e: D e pt h  4 0. 0 2 7 3 3  6. 3 1 0  0. 0 5 4 5 8  0. 0 0 1  * * *  

Lif e st yl e: D e pt h  1 0. 0 6 0 0 1  1 3. 8 5 8  0. 0 2 9 9 6  0. 0 0 1  * * *  

Sit e: Lif e st yl e: D e pt h  4 0. 0 0 9 1 7  2. 1 1 7  0. 0 1 8 3 1  0. 0 3 7  * 

R e si d u al s  2 0  0. 0 0 4 3 3  0. 0 4 3 2 5  
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T a bl e D - 5 R e s ults of li n e ar di s cri mi n a nt a n al y si s t e st t o i d e ntif y diff er e nti all y a b u n d a nt O T U s f or s a m pli n g sit e s 

at t h e s urf a c e of s e a w at er c ol u m n c o m p ari s o ns usi n g L Ef S e ( L o g L D A s c or e > 2; p < 0. 0 5).  

Sit e  Sit e  D o m ai n  D o m ai n  P h yl u m  P h yl u m  Cl a s s  Cl a s s  Or d er  Or d er  F a mil y  F a mil y  G e n us  G e n us  L D A s c or e  L D A s c or e  P P 

4 1 p  B a ct eri a  B a ct er oi d et es  Fl a v o b a ct erii a  Fl a v o b a ct eri al es  Fl a v o b a ct eri a c e a e  Cr o c eit al e a  4, 1 3  0, 0 1  

B a ct eri a  B a ct er oi d et es  Fl a v o b a ct erii a  Fl a v o b a ct eri al es  Fl a v o b a ct eri a c e a e  Ot h er  3, 8 7  0, 0 2  

B a ct eri a  B a ct er oi d et es  Fl a v o b a ct erii a  Fl a v o b a ct eri al es  Fl a v o b a ct eri a c e a e  P ol ari b a ct er 4  3, 6 3  0, 0 3 

B a ct eri a  B a ct e r oi d et es Fl a v o b a ct erii a  Fl a v o b a ct eri al es  Fl a v o b a ct eri a c e a e  T e n a ci b a c ul u m  4, 1 1  0, 0 2  

B a ct eri a  B a ct er oi d et es  Fl a v o b a ct erii a  Fl a v o b a ct eri al es  Fl a v o b a ct eri a c e a e  Wi n o gr a ds k y ell a  3, 8 2 0, 0 3 

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  I n c ert a e S e dis - - 3, 5 0  0, 0 4  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  R hiz o bi al es  P h yll o b a ct eri a c e a e  P s e u d a hr e nsi a  3, 4 7 0, 0 1  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  R h o d o b a ct er al es  R h o d o b a ct er a c e a e  A s ci di a c ei h a bit a ns  3, 4 7  0, 0 2 

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a R h o d os pirill al es  R h o d os pirill a c e a e  - 3, 7 3  0, 0 1  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  G a m m a pr ot e o b a ct eri a  Alt er o m o n a d al es  P s e u d o alt er o m o n a d a c e a e  - 3, 7 2 0, 0 5 

Pt 1 5  B a ct eri a  A cti n o b a ct eri a  A ci di mi cr o bii a  A ci di mi cr o bi al es  - - 3, 3 9 0, 0 2 

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  G a m m a pr o t e o b a ct eri a C ell vi bri o n al es  H ali e a c e a e  H ali e a  3, 1 2 0, 0 3 

Pt 1 2  B a ct eri a  B a ct er oi d et es  S p hi n g o b a ct erii a  S p hi n g o b a ct eri al es  S a pr os pir a c e a e  L e wi n ell a  4, 3 6 0, 0 1  

B a ct eri a  B a ct er oi d et es  S p hi n g o b a ct erii a  S p hi n g o b a ct eri al es  S a pr os pir a c e a e  P orti b a ct er  3, 5 9  0, 0 2  

B a ct eri a  B a ct er oi d et es  S p hi n g o b a ct erii a  S p hi n g o b a ct eri al es  U n c. B a ct . Ot h er  3, 7 5  0, 0 3 

B a ct eri a  B a ct er oi d et es  S p hi n g o b a ct erii a  S p hi n g o b a ct eri al es  U n c. B a ct . U n c. B a ct . 3, 7 5  0, 0 3 

B a ct eri a  C y a n o b a ct eri a  C y a n o b a ct eri a  S u bs e cti o nI  F a mil yI  S y n e c h o c o c c us  3, 5 2 0, 0 2  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  R h o d o b a ct er al es  R h o d o b a ct er a c e a e  Ot h er  4, 3 6 0, 0 3 

MI S  B a ct eri a  C y a n o b a ct eri a  C y a n o b a ct eri a  S u bs e cti o nIII  F a mil yI  L e pt ol y n g b y a  3, 3 3 0, 0 4 

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  R h o d o b a ct er al es  R h o d o b a ct er a c e a e  U n c. B a ct . 4, 4 6 0, 0 2 

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  G a m m a pr ot e o b a ct eri a  C ell vi bri o n al es  S p o n gii b a ct er a c e a e  B D 1 _ 7 cl a d e  3, 4 3  0, 0 2  

B a ct eri a  V err u c o mi cr o bi a  O pit ut a e  P u ni c ei c o c c al es  P u ni c ei c o c c a c e a e  L e nti m o n a s  4, 0 3 0, 0 2  

B a ct eri a  V err u c o mi cr o bi a  R 7 6 _ B 1 2 8  Ot h er  Ot h er  Ot h er  3, 3 0  0, 0 2 

6 e xt  B a ct eri a  B a ct er oi d et es  C yt o p h a gi a  C yt o p h a g al es  Fl a m m e o vir g a c e a e  u n c ult ur e d 3, 5 4  0, 0 3  

B a ct eri a  Pl a n ct o m y c et es  P h y cis p h a er a e  P h y cis p h a er al es  P h y cis p h a er a c e a e  S M 1 A 0 2  3, 8 9 0, 0 3 

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  P ar v ul ar c ul al es  P ar v ul ar c ul a c e a e  P ar v ul ar c ul a  3, 3 6 0, 0 3  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  R h o d o b a ct er al es  R h o d o b a ct er a c e a e  T at e y a m ari a  3, 9 6 0, 0 1  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  S p hi n g o m o n a d al es  Er yt hr o b a ct er a c e a e  Er yt hr o b a c t er 3, 8 7  0, 0 3 

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  S p hi n g o m o n a d al es  Er yt hr o b a ct er a c e a e  Ot h er  3, 6 8 0, 0 2  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  S p hi n g o m o n a d al es  S p hi n g o m o n a d a c e a e  P ar a s p hi n g o p y xis  3, 2 3 0, 0 1  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  G a m m a pr ot e o b a ct eri a  I n c ert a e S e dis U n k n o w n F a mil y  U n c. B a ct . 3, 4 9 0, 0 1  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  G a m m a pr ot e o b a ct eri a  X a nt h o m o n a d al es  J T B 2 5 5 m ari n e b e nt hi c gr o u p U n c. B a ct . 3, 6 7 0, 0 1  

B a ct eri a  V err u c o mi cr o bi a  V err u c o mi cr o bi a e  V err u c o mi cr o bi al es  D E V 0 0 7  U n c. B a ct . 3, 2 4 0, 0 3  
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3 4 4  

T a bl e D - 6 R e s ults of li n e ar di s cri mi n a nt a n al y si s t e st t o i d e ntif y diff er e nti all y a b u n d a nt O T U s f or s a m pli n g sit e s 
at t h e b ott o m of s e a w at er c ol u m n c o m p ari s o ns usi n g L Ef S e ( L o g L D A s c or e > 2; p < 0. 0 5).  

Sit e  Sit e  D o m ai n  D o m ai n  P h yl u m  P h yl u m  Cl a s s  Cl a s s  Or d er  Or d er  F a mil y  F a mil y  G e n us  G e n us  L D A s c or e  L D A s c or e  P P 

4 1 p   B a ct eri a  B a ct er oi d et es  C yt o p h a gi a  C yt o p h a g al es  Fl a m m e o vir g a c e a e  - 3, 6 0  0, 0 4  

B a ct eri a  B a ct er oi d et es  Fl a v o b a ct erii a  Fl a v o b a ct eri al es  Cr y o m or p h a c e a e  Cr o ci nit o mi x  3, 1 2  0, 0 3  

B a ct eri a  B a ct er oi d et es  Fl a v o b a ct erii a  Fl a v o b a ct eri al es  Fl a v o b a ct eri a c e a e  Cr o c eit al e a  4, 1 3  0, 0 2  

B a ct eri a  B a ct er oi d et es  Fl a v o b a ct erii a  Fl a v o b a ct eri al es  Fl a v o b a ct eri a c e a e  P ol ari b a ct er 4  3, 8 2  0, 0 3  

B a ct eri a  B a ct er oi d et es  Fl a v o b a ct erii a  Fl a v o b a ct eri al es  Fl a v o b a ct eri a c e a e  T e n a ci b a c ul u m  3, 5 9  0, 0 5  

B a ct eri a  B a ct er oi d et es  S p hi n g o b a ct erii a  S p hi n g o b a ct eri al es  S a pr os pir a c e a e  Ot h er  3, 0 8  0, 0 3  

B a ct eri a  B a ct er oi d et es  S p hi n g o b a ct erii a  S p hi n g o b a ct eri al es  U n c. B a ct . U n c. B a ct . 3, 5 7  0, 0 2  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  C a ul o b a ct er al es  H y p h o m o n a d a c e a e  u n c ult ur e d  3, 7 6  0, 0 4  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  R h o d o b a ct er al es  R h o d o b a ct er a c e a e  R u e g eri a  3, 4 3  0, 0 5  

B a ct eri a  V err u c o mi cr o bi a  V err u c o mi cr o bi a e  V err u c o mi cr o bi al es  R u brit al e a c e a e  R u brit al e a  3, 3 9  0, 0 2  

Pt 1 5   B a ct eri a  B a ct er oi d et es  S p hi n g o b a ct erii a  S p hi n g o b a ct eri al es  S a pr os pir a c e a e  L e wi n ell a  3, 7 9  0, 0 2  

B a ct eri a  C y a n o b a ct eri a  C y a n o b a ct eri a  S u bs e cti o nIII  F a mil yI  - 3, 3 9  0, 0 4  

B a ct eri a  Pl a n ct o m y c et es  O M 1 9 0  U n c. B a ct . U n c. B a ct . U n c. B a ct . 3, 4 4  0, 0 3  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  G a m m a pr ot e o b a ct eri a  O c e a n os pirill al es  - - 3, 4 0  0, 0 2 

Pt 1 2   B a ct eri a  B a ct er oi d et es  Fl a v o b a ct erii a  Fl a v o b a ct eri al es  Fl a v o b a ct eri a c e a e  M urii c ol a  3, 4 9  0, 0 1  

B a ct eri a  Pl a n ct o m y c et es  Pl a n ct o m y c et a ci a  Pl a n ct o m y c et al es  Pl a n ct o m y c et a c e a e  R h o d o pir ell ul a  3, 6 1  0, 0 2  

B a ct eri a  P l a n ct o m y c et es Pl a n ct o m y c et a ci a  Pl a n ct o m y c et al es  Pl a n ct o m y c et a c e a e  R u bri pir ell ul a  3, 5 2  0, 0 1  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  R hiz o bi al es  H y p h o mi cr o bi a c e a e  Fil o mi cr o bi u m  3, 4 7  0, 0 1  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  R hiz o bi al es  R h o d o bi a c e a e  M et h yl o c e a ni b a ct er  3, 3 4  0, 0 1  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  R hiz o bi al es  R h o d o bi a c e a e  R h o d o bi u m  3, 1 9  0, 0 1  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  D elt a pr ot e o b a ct eri a  D es ulf o b a ct er al es  D es ulf o b ul b a c e a e  U n c. B a ct . 3, 6 3  0, 0 2  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  G a m m a pr ot e o b a ct eri a  S v a 0 0 7 1  Ot h er  Ot h er  3, 2 2  0, 0 1  

B a ct eri a  V err u c o mi cr o bi a  V err u c o mi cr o bi a e  V err u c o mi cr o bi al es  D E V 0 0 7  U n c. B a ct . 3, 4 3  0, 0 2  

MI S   B a ct eri a  A ci d o b a ct eri a  H ol o p h a g a e  S u b gr o u p 1 0  S v a 0 7 2 5  U n c. B a ct . 3, 2 0  0, 0 2  

B a ct eri a  A cti n o b a ct eri a  A ci di mi cr o b ii a A ci di mi cr o bi al es  O M 1 cl a d e  U n c. B a ct . 3, 2 2  0, 0 1  

B a ct eri a  Pl a n ct o m y c et es  Pl a n ct o m y c et a ci a  Pl a n ct o m y c et al es  Pl a n ct o m y c et a c e a e  Bl a st o pir ell ul a  3, 9 2  0, 0 3  

B a ct eri a  Pl a n ct o m y c et es  Pl a n ct o m y c et a ci a  Pl a n ct o m y c et al es  Pl a n ct o m y c et a c e a e  Pl a n ct o m y c es  3, 4 9  0, 0 3  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  D elt a pr ot e o b a ct eri a  M y x o c o c c al es  S a n d ar a ci n a c e a e  U n c. B a ct . 3, 3 9  0, 0 2  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  G a m m a pr ot e o b a ct eri a  C ell vi bri o n al es  H ali e a c e a e  O M 6 0 _ N O R 5 _ cl a d e  3, 5 0  0, 0 4  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  G a m m a pr ot e o b a ct eri a  I n c ert a e S e dis U n k n o w n F a mil y  U n c. B a ct . 3, 7 6  0, 0 1  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  G a m m a pr ot e o b a ct eri a  U n c. B a ct . U n c. B a ct . U n c. B a ct . 3, 1 6  0, 0 2  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  G a m m a pr ot e o b a ct eri a  X a nt h o m o n a d al es  J T B 2 5 5 m ari n e b e nt hi c gr o u p U n c. B a ct . 3, 0 3  0, 0 3  

6 e xt   B a ct eri a  B a ct er oi d et es  Fl a v o b a ct erii a  Fl a v o b a ct eri al es  Fl a v o b a ct eri a c e a e  A q ui b a ct er  3, 7 3  0, 0 3  

B a ct eri a  Pl a n ct o m y c et es  P h y cis p h a er a e  P h y cis p h a er al es  P h y cis p h a er a c e a e  S M 1 A 0 2  3, 3 3  0, 0 2  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  R h o d o b a ct er al es  R h o d o b a ct er a c e a e  T at e y a m ari a  3, 4 3  0, 0 3  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  R h o d o b a ct er al es  R h o d o b a ct er a c e a e  U n c. B a ct . 4, 1 4  0, 0 2  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  Ri c k ettsi al es  - - 3, 4 4  0, 0 4  

B a ct eri a  Pr ot e o b a ct eri a  Al p h a pr ot e o b a ct eri a  S p hi n g o m o n a d al es  S p h i n g o m o n a d a c e a e P ar a s p hi n g o p y xis  3, 2 6  0, 0 2  
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E. 1.  S u p pl e m e nt ar y fi g ur e s

Fi g ur e E - 1 Al p h a -di v er sit y d e s cri pt or s i n cl u di n g c h a o 1, e q uit a bilit y, O bs er v e d O T U, S h a n n o n, Si m ps o n c al c ul at e d fr o m 1 6 S r R N A O T U t a b l e al o n g e a c h c o n diti o n s a m pl e a n d 

e a c h s a m pli n g ti m e f or t h e fir st m e s o c os m e x p eri m e nt . U p p er a n d l o w er li n e s c orr e s p o n d t o t h e fir st a n d t hir d q u artil e of t h e di stri b uti o n of v al u e s. T h e m e di a n v al u e s ar e 

s h o w n wit h h oriz o nt al bl a c k wi d e li n e s. O utli er s ar e di s pl a y e d as d ots.  
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Fi g ur e E - 2 Al p h a -di v er sit y d e s cri pt or s i n cl u di n g c h a o 1, e q uit a bilit y, O bs er v e d O T U, S h a n n o n, Si m ps o n c al c ul at e d fr o m 1 6 S r R N A O T U t a bl e al o n g e a c h c o n diti o n s a m pl e a n d 

e a c h s a m pli n g ti m e f or t h e fir st m e s o c os m e x p eri m e nt. U p p er a n d l o w er li n e s c orr e s p o n d t o t h e fir st a n d t hir d q u artil e of t h e di stri b uti o n of v al u e s. T h e m e di a n v al u e s ar e 

s h o w n wit h h oriz o nt al bl a c k wi d e li n e s. O utli er s ar e di s pl a y e d as d ots.  
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E. 2.  S u p pl e m e nt ar y t a bl e s

T a bl e E - 1 S a m pl e s c h ar a ct eri sti c s a n d fi n al c h e c k of D A D A 2 pr o gr e ss f or b ot h m e s o c os m e x p eri m e nts.  

S a m pl e n a m e  M es o c os m 

e x p eri m e nt  

Tr e at m e nt  C o n diti o n  Ti m e  N o. of 

r a w 

a m pli c o ns  

N o. of 

a m pli c o ns 

aft er filt eri n g  

N o. of 

a m pli c o ns 

aft er m er gi n g  

N o. of a m pl i c o ns 

aft er r e m o vi n g 

c hi m er a  

St ati sti c al 

a n al y si s  

N o. 

Of 

A S V  

I m pr e ci _ 1 _ T m 1 4 A _ 4 1 p M E  1 4 1 p S W  4 1 p A  Ti  4 4 9 5 9  4 4 4 2 3  3 9 1 9 0  2 1 6 2 3  X 2 1 7  

I m pr e ci _ 1 _ T m 1 4 B _ 4 1 p M E  1 4 1 p S W  4 1 p B  Ti  8 7 9 5  8 7 0 6  6 0 4 7  3 6 6 2  7 6  

I m pr e ci _ 1 _ T m 1 4 C _ 4 1 p M E  1 4 1 p S W  4 1 p C  Ti  1 9 9 1 1 1  1 9 6 8 0 0  1 8 2 8 0 3  7 6 8 9 3  X 3 6 4  

I m pr e ci _ 1 _ T 0 _ 1 A M E  1 4 1 p C T R L  1 A  T 0  3 5 7 9 9 0  3 5 3 7 7 3  3 3 4 7 8 4  1 2 2 9 6 3  X 4 9 9  

I m pr e ci _ 1 _ T 0 _ 1 B M E  1 4 1 p C T R L  1 B  T 0  4 5 1 1 1 5  4 4 5 8 6 2  4 1 7 7 1 9  1 6 0 0 2 8  X 5 3 8  

I m pr e ci _ 1 _ T 0 _ 1 C M E  1 4 1 p C T R L  1 C  T 0  1 1 0 4 2 3  1 0 9 1 5 1  9 9 9 0 5  5 1 1 9 7  X 4 5 4  

I m pr e ci _ 1 _ T 0 _ 2 A M E  1 4 1 p C u 2 A  T 0  1 0 1 9  1 0 0 7  3 8 5  2 7 3  

I m pr e ci _ 1 _ T 0 _ 2 B M E  1 4 1 p C u  2 B  T 0  4 3 5 9 9  4 3 0 9 0  3 6 7 9 5  2 1 1 3 6  X 2 9 6  

I m pr e ci _ 1 _ T 0 _ 2 C M E  1 4 1 p C u  2 C  T 0  1 9 6 5 5  1 9 4 1 3  1 6 0 9 4  1 1 4 5 8  X 1 8 8  

I m pr e ci _ 1 _ T 0 _ 3 A M E  1 4 1 p P b  3 A  T 0  3 4 3 4 7  3 3 9 8 8  3 0 3 4 4  1 9 2 0 4  X 2 7 4  

I m pr e ci _ 1 _ T 0 _ 3 B M E  1 4 1 p P b  3 B  T 0 3 4 7 2 3  3 4 3 0 1  3 0 0 7 8  2 0 3 8 2  X 2 6 5  

I m pr e ci _ 1 _ T 0 _ 3 C M E  1 4 1 p P b  3 C  T 0  1 5 1 7 7  1 5 0 1 3  1 2 0 8 1  8 8 5 5  X 1 3 5  

I m pr e ci _ 1 _ T 0 _ 4 A M E  1 4 1 p C u + P b  4 A  T 0  2 6 7 6 9  2 6 4 2 9  2 3 1 1 7  1 4 9 4 2  X 2 3 7  

I m pr e ci _ 1 _ T 0 _ 4 B M E  1 4 1 p C u + P b  4 B  T 0  3 5 0 3 4  3 4 6 9 6  2 9 4 6 4  1 8 8 8 6  X 2 4 9  

I m pr e ci _ 1 _ T 0 _ 4 C M E  1 4 1 p C u + P b  4 C  T 0  4 5 7 6 3  4 5 2 5 1  4 1 0 3 5  2 4 2 5 8  X 3 1 5  

I m pr e ci _ 1 _ T 7 _ 1 A M E  1 4 1 p C T R L  1 A  T 7  8 5 1 3  8 3 9 0  7 0 7 9  4 4 9 7  X 8 9  

I m pr e ci _ 1 _ T 7 _ 1 B M E  1 4 1 p C T R L  1 B  T 7  3 4 5 2 0  3 4 1 1 3  3 1 6 9 2  1 6 7 5 4  X 2 4 5  

I m pr e ci _ 1 _ T 7 _ 1 C M E  1 4 1 p C T R L  1 C  T 7  8 8 8 2  8 8 0 3  7 3 7 2  5 5 0 1  X 1 0 1  

I m pr e ci _ 1 _ T 7 _ 2 A M E  1 4 1 p C u  2 A  T 7  1 2 2 5 2  1 2 1 2 2  1 0 2 0 6  6 2 1 2  X 1 0 6  

I m pr e ci _ 1 _ T 7 _ 2 B M E  1 4 1 p C u  2 B  T 7  1 8 5 4 2  1 8 3 4 5  1 5 9 5 9  9 2 7 3  X 1 7 6  

I m pr e ci _ 1 _ T 7 _ 2 C M E  1 4 1 p C u  2 C  T 7  2 3 4 6 5  2 3 2 2 0  2 1 3 4 9  1 1 3 9 3  X 2 0 5  

I m pr e ci _ 1 _ T 7 _ 3 B M E  1 4 1 p P b  3 B  T 7  1 1 7 0 0  1 1 5 6 4  1 0 0 8 6  6 0 7 7  X 1 0 9  

I m pr e ci _ 1 _ T 7 _ 3 C M E  1 4 1 p P b  3 C  T 7  2 7 5 4  2 7 2 0  1 9 7 6  1 5 6 3  

I m pr e ci _ 1 _ T 7 _ 4 A M E  1 4 1 p C u + P b  4 A  T 7  3 5 4 7  3 5 0 7  2 8 9 6  2 1 1 8  

I m pr e ci _ 1 _ T 7 _ 4 B M E  1 4 1 p C u + P b  4 B  T 7  6 0 6 0 1  5 9 9 9 6  5 7 2 9 8  3 0 6 7 6  X 2 4 3  

I m pr e ci _ 1 _ T 7 _ 4 C M E  1 4 1 p C u + P b  4 C  T 7  4 8 1 7  4 7 7 3  3 9 7 5  2 7 0 8  

I m pr e ci _ 1 _ T 1 4 _ 1 A M E  1 4 1 p C T R L 1 A  T 1 4  7 5 7  7 4 5  3 5 2  2 4 8  

I m pr e ci _ 1 _ T 1 4 _ 1 B M E  1 4 1 p C T R L  1 B  T 1 4  1 8 8 3  1 8 6 7  1 1 8 8  9 2 5  

I m pr e ci _ 1 _ T 1 4 _ 1 C M E  1 4 1 p C T R L  1 C  T 1 4  1 8 4 8  1 8 3 4  1 3 6 8  1 2 6 1  

I m pr e ci _ 1 _ T 1 4 _ 2 A M E  1 4 1 p C u  2 A  T 1 4  1 8 7 6 7  1 8 5 6 0  1 6 9 7 6  1 0 0 4 8  X 1 6 7  

I m pr e ci _ 1 _ T 1 4 _ 2 B M E  1 4 1 p C u  2 B  T 1 4  2 2 0 0  2 1 7 3  1 4 5 7  1 0 9 8  

I m pr e ci _ 1 _ T 1 4 _ 2 C M E  1 4 1 p C u  2 C  T 1 4  8 3 5 9  8 2 6 1  6 6 8 1  4 6 4 2  X 1 2 5  

I m pr e ci _ 1 _ T 1 4 _ 3 A M E  1 4 1 p P b  3 A  T 1 4  2 9 2 0 7  2 8 8 9 3  2 5 7 2 1  1 4 3 7 3  X 2 4 6  

I m pr e ci _ 1 _ T 1 4 _ 3 B M E  1 4 1 p P b  3 B  T 1 4  2 8 3 6 6  2 8 0 2 8  2 4 9 8 2  1 4 6 2 8  X 2 3 3  

I m pr e ci _ 1 _ T 1 4 _ 3 C M E  1 4 1 p P b  3 C  T 1 4  2 4 3 5 2 2 4 0 4 0  2 1 9 5 7  1 2 5 3 1  X 2 4 1  
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3 4 8  

I m pr e ci _ 1 _ T 1 4 _ 4 A M E  1 4 1 p C u + P b  4 A  T 1 4  6 3 5 0  6 2 8 0  5 5 0 9  3 3 6 3  
  

I m pr e ci _ 1 _ T 1 4 _ 4 B M E  1 4 1 p C u + P b  4 B  T 1 4  2 9 5 2 1  2 9 2 4 8  2 7 0 7 6  1 4 8 7 9  X 1 8 1  

I m pr e ci _ 1 _ T 1 4 _ 4 C M E  1 4 1 p C u + P b  4 C  T 1 4  1 3 3 7 3  1 3 2 2 3  1 1 9 5 8  7 2 1 5  X 1 2 1  

I m pr e ci _ 1 _ T 2 1 _ 1 B M E  1 4 1 p C T R L  1 B  T 2 1  8 6 7 6  8 5 6 7  7 1 4 9  5 0 3 8  
  

I m pr e ci _ 1 _ T 2 1 _ 1 C M E  1 4 1 p C T R L  1 C  T 2 1  1 7 7 6 1  1 7 2 9 7  1 6 1 5 6  7 6 8 0  X 3 0  

I m pr e ci _ 1 _ T 2 1 _ 2 A M E  1 4 1 p C u  2 A  T 2 1  1 4 2 3 8  1 3 9 0 6  1 2 9 7 8  6 8 2 0  X 9 0  

I m pr e ci _ 1 _ T 2 1 _ 2 B M E  1 4 1 p C u  2 B  T 2 1  3 8 0 5 1  3 7 6 5 9  3 5 7 5 5  1 8 5 9 7  X 1 9 0  

I m pr e ci _ 1 _ T 2 1 _ 2 C M E  1 4 1 p C u  2 C  T 2 1  1 4 9 2 8  1 4 7 6 2  1 3 7 8 2  8 0 3 8  X 1 3 4  

I m pr e ci _ 1 _ T 2 1 _ 3 B M E  1 4 1 p P b  3 B  T 2 1  2 2 1 5 0  2 1 8 6 7  2 0 0 7 6  1 0 2 3 9  X 1 5 7  

I m pr e ci _ 1 _ T 2 1 _ 3 C M E  1 4 1 p P b  3 C  T 2 1  3 5 3 4  3 4 5 9  2 3 5 2  1 9 5 4  
  

I m pr e ci _ 1 _ T 2 1 _ 4 A M E  1 4 1 p C u + P b  4 A  T 2 1  5 0 0 6  4 9 4 7  3 2 2 9  2 5 9 9  
  

I m pr e ci _ 1 _ T 2 1 _ 4 B M E  1 4 1 p C u + P b  4 B  T F  1 5 2 5 8  1 5 0 1 0  1 4 0 4 5  6 3 6 1  X 7 5  

I m pr e ci _ 1 _ T F _ 1 B M E  1 4 1 p C T R L  1 B  T F  4 8 4 4 7  4 7 8 8 0  4 4 7 8 0  2 4 3 9 7  X 3 1 4  

I m pr e ci _ 1 _ T F _ 1 C M E  1 4 1 p C T R L  1 C  T F  1 4 1 3 8  1 3 9 4 8  1 0 6 8 5  8 0 3 3  X 7 4  

I m pr e ci _ 1 _ T F _ 2 A M E  1 4 1 p C u  2 A  T F  2 0 8 3 3  2 0 5 9 6  1 9 2 3 5  1 0 7 0 0  X 1 5 5  

I m pr e ci _ 1 _ T F _ 2 B M E  1 4 1 p C u  2 B  T F  2 6 0 6 4  2 5 6 9 0  2 3 8 6 5  1 4 4 1 3  X 2 0 2  

I m pr e ci _ 1 _ T F _ 2 C M E  1 4 1 p C u  2 C  T F  1 5 8 2 7  1 5 6 3 6  1 4 4 3 2  8 7 2 5  X 1 4 8  

I m pr e ci _ 1 _ T F _ 3 A M E  1 4 1 p P b  3 A  T F  2 4 3 5 3  2 4 0 5 8  2 2 0 8 8  1 2 3 7 1  X 2 3 7  

I m pr e ci _ 1 _ T F _ 3 B M E  1 4 1 p P b  3 B  T F  3 3 4 0 3  3 3 0 9 2  3 0 5 9 7  1 6 7 0 0  X 2 8 8  

I m pr e ci _ 1 _ T F _ 3 C M E  1 4 1 p P b  3 C  T F  1 4 5 7  1 4 3 9  1 1 9 4  1 0 1 2  
  

I m pr e ci _ 1 _ T F _ 4 A M E  1 4 1 p C u + P b  4 A  T F  1 7 8 3 6  1 7 6 4 8  1 6 3 1 0  9 3 9 5  X 1 1 3  

I m pr e ci _ 1 _ T F _ 4 B M E  1 4 1 p C u + P b  4 B  T F  2 8 7 8 9  2 8 5 1 7  2 6 7 3 7  1 4 0 9 5  X 1 5 9  

I m pr e ci _ 1 _ T F _ 4 C M E  1 4 1 p C u + P b  4 C  T F  1 6 6 8 6  1 6 5 3 0  1 5 0 0 8  8 8 3 0  X 1 2 1  

I m pr e ci _ 2 _ T m1 4 A _ L A Z  M E  2 L A Z S W  L A Z A  Ti  8 6 4 0 0  8 3 2 9 9  8 0 1 5 3  7 5 6 3 2  X 1 3 9  

I m pr e ci _ 2 _ T m 1 4 B _ L A Z M E  2 L A Z S W  L A Z B  Ti  7 4 1 3 7  7 1 4 4 8  6 8 8 7 9  6 4 9 1 0  X 1 4 0  

I m pr e ci _ 2 _ T m 1 4 C _ L A Z M E  2 L A Z S W  L A Z C  Ti  9 2 5 1 6  8 9 2 5 7  8 5 9 3 7  8 0 8 8 0  X 1 5 0  

I m pr e ci _ 2 _ T m 1 4 A _ 6 e xt M E  2 6 e xt S W  6 e xt A  Ti  8 0 1 2 6  7 7 0 0 2  7 3 8 1 1  7 0 5 7 5  X 1 2 6  

I m pr e ci _ 2 _ T m 1 4 B _ 6 e xt M E  2 6 e xt S W  6 e xt B  Ti  5 0 9 2 2  4 8 9 7 3  4 6 9 7 8  4 4 9 2 7  X 1 1 3  

I m pr e ci _ 2 _ T m 1 4 C _ 6 e xt M E  2 6 e xt S W  6 e xt C  Ti  9 4 4 9 2  9 0 8 6 1  8 7 3 5 5  8 3 3 4 8  X 1 3 1  

I m pr e ci _ 2 _ T 0 _ 1 A M E  2 L A Z C T R L  1 A  T 0  3 9 3 4 1  3 7 8 8 5  3 6 4 2 7  3 5 1 3 3  X 1 3 5  

I m pr e ci _ 2 _ T 0 _ 1 B M E  2 L A Z C T R L  1 B  T 0  2 3 8 7 4  2 2 9 2 0  2 1 3 9 1  2 0 5 4 9  X 1 0 2  

I m pr e ci _ 2 _ T 0 _ 1 C M E  2 L A Z C T R L  1 C  T 0  3 0 8 0 3  2 9 6 8 9  2 7 7 4 5  2 6 4 8 5  X 1 2 6  

I m pr e ci _ 2 _ T 0 _ 2 A M E  2 L A Z C u  2 A  T 0  2 9 8 2 8  2 8 7 9 4  2 7 3 3 5  2 6 2 8 7  X 1 2 5  

I m pr e ci _ 2 _ T 0 _ 2 B M E  2 L A Z C u  2 B  T 0  4 6 7 1 8  4 5 1 4 8  4 3 4 1 2  4 1 7 9 4  X 1 4 0  

I m pr e ci _2 _ T 0 _ 2 C  M E  2 L A Z C u  2 C  T 0  1 9 5 1 7  1 8 7 8 8  1 7 2 5 1  1 6 6 7 1  X 9 5  

I m pr e ci _ 2 _ T 0 _ 3 A M E  2 6 e xt C T R L  3 A  T 0  4 1 0 8 1  3 9 6 7 6  3 7 9 4 2  3 7 2 4 7  X 1 2 5  

I m pr e ci _ 2 _ T 0 _ 3 B M E  2 6 e xt C T R L  3 B  T 0  3 7 9 7 6  3 6 7 0 8  3 5 0 4 9  3 4 4 9 2  X 1 2 1  

I m pr e ci _ 2 _ T 0 _ 3 C M E  2 6 e xt C T R L  3 C  T 0  3 7 9 0 0  3 6 6 2 8  3 5 1 9 3  3 4 6 0 2  X 1 2 4  

I m pr e ci _ 2 _ T 0 _ 4 A M E  2 6 e xt C u  4 A  T 0  2 2 4 4 3  2 1 6 3 1  2 0 2 9 5  1 9 8 7 5  X 1 0 5  

I m pr e ci _ 2 _ T 0 _ 4 B M E  2 6 e xt C u  4 B  T 0  4 3 3 1 3  4 1 9 9 6  4 0 4 5 3  3 9 7 4 2  X 1 3 5  

I m pr e ci _ 2 _ T 0 _ 4 C M E  2 6 e xt C u  4 C  T 0  4 8 6 5 4  4 6 8 4 6  4 5 1 6 8  4 4 2 2 9  X 1 3 8  

I m pr e ci _ 2 _ T 7 _ 1 A M E  2 L A Z C T R L  1 A  T 7  3 4 4 5 3  3 3 2 8 9  3 1 7 5 2  3 0 4 9 9  X 1 0 4  

I m pr e ci _ 2 _ T 7 _ 1 B M E  2 L A Z C T R L  1 B  T 7  3 0 1 8 2  2 9 1 8 5  2 7 8 6 1  2 6 8 7 1  X 1 0 3  
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I m pr e ci _ 2 _ T 7 _ 1 C M E  2 L A Z C T R L  1 C  T 7  3 1 4 9 1  3 0 3 6 2  2 8 8 3 4  2 7 8 8 6  X 9 8  

I m pr e ci _ 2 _ T 7 _ 2 A M E  2 L A Z C u  2 A  T 7  3 6 5 2 7  3 5 3 4 8  3 3 6 3 5  3 2 5 1 5  X 9 6  

I m pr e ci _ 2 _ T 7 _ 2 B M E  2 L A Z C u  2 B  T 7  2 9 7 6 2  2 8 7 4 3  2 7 4 6 1  2 6 5 2 8  X 9 2  

I m pr e ci _ 2 _ T 7 _ 2 C M E  2 L A Z C u  2 C  T 7  4 0 9 7 9  3 9 5 4 1  3 8 1 2 6  3 6 5 3 5  X 1 0 7  

I m pr e ci _ 2 _ T 7 _ 3 A M E  2 6 e xt C T R L  3 A  T 7  4 8 1 9 5  4 6 5 9 7  4 5 2 3 5  4 4 4 5 9  X 1 3 0  

I m pr e ci _ 2 _ T 7 _ 3 B M E  2 6 e xt C T R L  3 B  T 7  5 5 5 0 0  5 3 8 1 3  5 2 3 2 7  5 1 1 2 0  X 1 2 5  

I m pr e ci _ 2 _ T 7 _ 3 C M E  2 6 e xt C T R L  3 C  T 7  4 4 1 6 3  4 2 6 2 8  4 0 8 9 1  4 0 1 2 9  X 1 3 3  

I m pr e ci _ 2 _ T 7 _ 4 A M E  2 6 e xt C u  4 A  T 7  4 5 5 9 2  4 4 1 6 0  4 2 5 0 1  4 1 7 6 4  X 1 2 8  

I m pr e ci _ 2 _ T 7 _ 4 B M E  2 6 e xt C u  4 B  T 7  6 2 9 0 2  6 0 9 3 4  5 9 1 0 5  5 8 0 4 2  X 1 3 5  

I m pr e ci _ 2 _ T 7 _ 4 C M E  2 6 e xt C u  4 C  T 7  5 2 1 5 9  5 0 5 8 6  4 9 0 4 5  4 8 4 0 5  X 1 2 9  

I m pr e ci _ 2 _ T 1 4 _ 1 A M E  2 L A Z C T R L  1 A  T 1 4  2 2 4 2 2  2 1 6 3 3  2 0 3 7 4  1 9 5 7 1  X 8 3  

I m pr e ci _ 2 _ T 1 4 _ 1 B M E  2 L A Z C T R L  1 B  T 1 4  5 3 5 7 6  5 1 7 1 2  4 9 7 4 8  4 8 6 5 1  X 1 0 8  

I m pr e ci _ 2 _ T 1 4 _ 1 C M E  2 L A Z C T R L  1 C  T 1 4  3 4 6 8 0  3 3 3 6 3  3 1 4 8 8  3 0 7 4 1  X 9 0  

I m pr e ci _ 2 _ T 1 4 _ 2 A M E  2 L A Z C u  2 A  T 1 4  7 9 6 3 7  7 7 0 2 6  7 5 1 3 3  7 0 4 3 1  X 1 1 4  

I m pr e ci _ 2 _ T1 4 _ 2 B  M E  2 L A Z C u  2 B  T 1 4  4 9 2 9 4  4 7 8 9 4  4 6 5 3 3  4 2 4 9 7  X 9 3  

I m pr e ci _ 2 _ T 1 4 _ 2 C M E  2 L A Z C u  2 C  T 1 4  5 6 0 4 7  5 4 3 8 7  5 2 7 7 2  4 7 8 6 8  X 9 7  

I m pr e ci _ 2 _ T 1 4 _ 3 A M E  2 6 e xt C T R L  3 A  T 1 4  6 6 5 6 6  6 4 6 1 2  6 3 0 6 2  6 0 8 0 2  X 1 1 5  

I m pr e ci _ 2 _ T 1 4 _ 3 B M E  2 6 e xt C T R L  3 B  T 1 4  8 1 3 5 6  7 8 6 6 7  7 6 4 1 7  7 3 7 8 9  X 1 4 3  

I m pr e ci _ 2 _ T 1 4 _ 3 C M E  2 6 e xt C T R L  3 C  T 1 4  5 3 4 0 1  5 1 6 1 2  4 9 6 7 3  4 8 3 1 4  X 1 2 2  

I m pr e ci _ 2 _ T 1 4 _ 4 A M E  2 6 e xt C u  4 A  T 1 4  6 8 8 3 7  6 6 7 9 8  6 4 7 4 0  6 2 9 3 7  X 1 2 4  

I m pr e ci _ 2 _ T 1 4 _ 4 B M E  2 6 e xt C u  4 B  T 1 4  3 8 8 3 7  3 7 6 7 4  3 6 0 7 7  3 5 3 7 6  X 1 0 7  

I m pr e ci _ 2 _ T 1 4 _ 4 C M E  2 6 e xt C u  4 C  T 1 4  4 2 9 1 1  4 1 6 8 8  3 9 8 0 1  3 9 1 1 5  X 1 1 3  

I m pr e ci _ 2 _ T 2 2 _ 1 A M E  2 L A Z C T R L  1 A  T 2 2  2 8 7 4 9  2 7 5 6 3  2 5 8 6 6  2 5 3 4 7  X 8 1  

I m pr e ci _ 2 _ T 2 2 _ 1 B M E  2 L A Z C T R L  1 B  T 2 2  2 4 4 9 3  2 3 5 9 1  2 1 7 6 0  2 1 0 6 4  X 7 7  

I m pr e ci _ 2 _ T 2 2 _ 1 C M E  2 L A Z C T R L  1 C  T 2 2  1 2 1 8 2 6  1 1 7 0 4 1  1 1 3 7 6 3  1 1 0 8 7 4  X 1 1 7  

I m pr e ci _ 2 _ T 2 2 _ 2 A M E  2 L A Z C u  2 A  T 2 2  4 4 8 8 3  4 3 3 6 4  4 1 1 0 5  3 9 4 8 6  X 1 0 4  

I m pr e ci _ 2 _ T 2 2 _ 2 B M E  2 L A Z C u  2 B  T 2 2  5 6 5 6 4  5 5 0 1 5  5 3 0 2 0  4 7 9 1 4  X 7 5  

I m pr e ci _ 2 _ T 2 2 _ 2 C M E  2 L A Z C u  2 C  T 2 2  6 6 4 6 6  6 4 6 9 3  6 3 0 2 0  5 6 9 6 4  X 8 3  

I m pr e ci _ 2 _ T 2 2 _ 3 A M E  2 6 e xt C T R L  3 A  T 2 2  1 2 3 6 3 7  1 1 9 6 1 4  1 1 7 2 1 4  1 1 5 3 3 2  X 1 0 2  

I m pr e ci_ 2 _ T 2 2 _ 3 B  M E  2 6 e xt C T R L  3 B  T 2 2  5 6 3 7 8  5 4 6 6 9  5 2 5 9 1  5 1 4 6 7  X 9 9  

I m pr e ci _ 2 _ T 2 2 _ 3 C M E  2 6 e xt C T R L  3 C  T 2 2  4 9 6 9 8  4 8 2 8 9  4 6 1 7 8  4 5 3 2 2  X 1 0 7  

I m pr e ci _ 2 _ T 2 2 _ 4 A M E  2 6 e xt C u  4 A  T 2 2  6 4 6 8 4  6 2 9 7 6  6 0 7 9 1  5 9 7 9 7  X 1 2 4  

I m pr e ci _ 2 _ T 2 2 _ 4 B M E  2 6 e xt C u  4 B  T 2 2  1 2 9 1 2 2  1 2 5 3 0 0  1 2 1 7 9 3 1 1 9 9 4 2  X 1 3 9  

I m pr e ci _ 2 _ T 2 2 _ 4 C M E  2 6 e xt C u  4 C  T 2 2  1 9 4 8 6 5  1 8 9 3 5 7  1 8 5 7 0 5  1 8 1 3 7 6  X 1 2 3  

I m pr e ci _ 2 _ T F _ 1 A M E  2 L A Z C T R L  1 A  T F  6 3 5 1 9  6 1 2 0 1  5 9 1 5 7  5 7 8 1 0  X 1 0 9  

I m pr e ci _ 2 _ T F _ 1 B M E  2 L A Z C T R L  1 B  T F  6 4 2 5 2  6 1 9 5 2  5 9 9 1 3  5 8 8 2 9  X 9 9  

I m pr e ci _ 2 _ T F _ 1 C M E  2 L A Z C T R L  1 C  T F  3 0 8 5 0  2 9 6 6 7  2 8 5 4 5  2 8 0 2 1  X 8 8  

I m pr e ci _ 2 _ T F _ 2 A M E  2 L A Z C u  2 A  T F  8 7 4 9  8 3 6 2  7 5 2 6  7 3 2 7  X 5 6  

I m pr e ci _ 2 _ T F _ 2 B M E  2 L A Z C u  2 B  T F  2 9 5 2 1  2 8 6 2 1  2 7 7 1 8  2 6 5 2 4  X 5 9  

I m pr e ci _ 2 _ T F _ 2 C M E  2 L A Z C u  2 C  T F  4 5 1 2 2  4 3 7 1 1  4 2 4 5 0  3 9 3 8 2  X 8 8  

I m pr e ci _ 2 _ T F _ 3 A M E  2 6 e xt C T R L  3 A  T F  2 9 4 4 0  2 8 4 5 7  2 7 3 5 0  2 7 0 6 8  X 8 4  

I m pr e ci _ 2 _ T F _ 3 B M E  2 6 e xt C T R L  3 B  T F  1 9 1 0 8  1 8 4 5 5  1 7 4 7 6  1 7 2 1 7  X 7 4  

I m pr e ci _ 2 _ T F _ 3 C M E  2 6 e xt C T R L  3 C  T F  2 6 5 9 9  2 5 7 2 2  2 4 4 1 5  2 4 1 8 0  X 9 4  



 A N N E X E D. C O M P L É M E N T S À L’ A R TI C L E 5 3 5 0  

I m pr e ci _ 2 _ T F _ 4 A M E  2 6 e xt C u  4 A  T F  5 5 1 3 7  5 3 5 3 9  5 2 0 0 3  5 1 5 6 3  X 1 0 9  

I m pr e ci _ 2 _ T F _ 4 B M E  2 6 e xt C u  4 B  T F  3 8 2 5 1  3 6 9 7 8  3 5 0 1 2  3 4 4 8 3  X 1 2 1  

I m pr e ci _ 2 _ T F _ 4 C M E  2 6 e xt C u  4 C  T F  4 8 1 9 7  4 6 8 2 0  4 5 4 8 9  4 4 9 7 3  X 1 0 4  
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3 5 1  

T a bl e  E -  2 E n vir o n m e nt al  c h ar a ct eri sti c s  of  s e a w at er  s a m pl e s  of  fir st  m e s o c os m  e x p eri m e nt.  T h e  v al u e s 

r e pr e s e nt t h e m e a n b et w e e n s a m pli n g r e pli c at e s ( n = 3) a n d t h e st a n d ar d d e vi ati o n f or e a c h p ar a m et er, e x c e pt 

f or I C P-M S tr a c e m et al m e as ur e m e nts. T w o -w a y a n al ysi s of v ari a n c e ( A N O V A) f or e n vir o n m e nt al p ar a m et er s  of 

s e a w at er a cr oss diff er e nt c o n diti o ns  a n d s a m pli n g ti m e. 

Ti m e C o n diti o n  T e m p er at ur e  p H  Di s s ol v e d O x y g e n  D O C  T N  T ot al C u  T ot al P b  T ot al Z n  

(° C) - ( %) ( m g C. L- 1) ( m g N. L- 1) ( n M) ( n M) ( n M) 

Ti  4 1 p  
   

0. 8 3 ± 0. 0 0  0. 0 4 ± 0. 0 0 4  2. 4 4  0. 1 3  5. 3 4  

T 0  4 1 p C T R L  1 9 ± 0. 1 0  8. 2 ± 0. 0 1  1 1 0. 5 ± 0. 1  1. 5 3 ± 0. 0 1  0. 1 3 ± 0. 0 0 2  3. 3 7  0. 1 6  1 3. 0  

4 1 p C u  1 9 ± 0. 1 5  8. 2 ± 0. 0 1  1 1 0. 9 ± 0. 5  1. 4 0 ± 0. 0 1  0. 1 3 ± 0. 0 0 1  1 3 1  0. 1 5  9. 5 9  

4 1 p P b  1 9 ± 0. 1 0  8. 2 ± 0. 0 2  1 1 0. 9 ± 0. 1  1. 3 8 ± 0. 0 0  0. 0 9 ± 0. 0 0 2  3. 0 4  6. 6  1 0. 4  

4 1 p C u + P b  2 0 ± 0. 0 0  8. 2 ± 0. 0 1  1 1 1. 0 ± 0. 5  1. 4 0 ± 0. 0 1  0. 1 5 ± 0. 0 0 9  1 3 6  6. 7  1 6. 5  

T 7  4 1 p C T R L  2 0 ± 0. 0 6  8. 2 ± 0. 0 1  1 1 1. 5 ± 0. 1  1. 3 0 ± 0. 0 1  0. 1 0 ± 0. 0 0 5  - - - 

4 1 p C u  2 0 ± 0. 0 6  8. 2 ± 0. 0 0  1 1 1. 4 ± 0. 0  1. 2 6 ± 0. 0 1  0. 1 4 ± 0. 0 0 5  - - - 

4 1 p P b  2 0 ± 0. 1 2  8. 2 ± 0. 0 1  1 1 1. 6 ± 0. 6  1. 2 9 ± 0. 0 1  0. 0 9 ± 0. 0 0 3  - - - 

4 1 p C u + P b  2 0 ± 0. 1 5  8. 2 ± 0. 0 1  1 1 1. 4 ± 0. 1  1. 2 4 ± 0. 0 1  0. 1 6 ± 0. 0 0 6  - - - 

T 1 4  4 1 p C T R L  2 1 ± 0. 0 6  8. 2 ± 0. 0 1  1 1 0. 8 ± 0. 1  1. 3 2 ± 0. 0 1  0. 1 1 ± 0. 0 0 3  - - - 

4 1 p C u  2 1 ± 0. 1 0  8. 2 ± 0. 0 1  1 1 1. 0 ± 0. 0  1. 3 3 ± 0. 0 0  0. 1 7 ± 0. 0 0 8  - - - 

4 1 p P b  2 1 ± 0. 1 7  8. 2 ± 0. 0 0  1 1 0. 9 ± 0. 3  1. 2 9 ± 0. 0 1  0. 1 0 ± 0. 0 0 4  - - - 

4 1 p C u + P b  2 2 ± 0. 0 6  8. 2 ± 0. 0 0  1 1 0. 7 ± 0. 3  1. 3 0 ± 0. 0 0  0. 1 6 ± 0. 0 0 4  - - - 

T 2 1  4 1 p C T R L  2 2 ± 0. 1 0  8. 3 ± 0. 0 0  1 0 9. 5 ± 0. 1  1. 3 0 ± 0. 0 1  0. 1 1 ± 0. 0 0 3  - - - 

4 1 p C u  2 2 ± 0. 1 0  8. 3 ± 0. 0 1  1 0 9. 5 ± 0. 2  1. 3 4 ± 0. 0 0  0. 1 6 ± 0. 0 0 3  - - - 

4 1 p P b  2 2 ± 0. 0 6  8. 3 ± 0. 0 0  1 0 9. 4 ± 0. 1  1. 2 7 ± 0. 0 1  0. 1 1 ± 0. 0 0 3  - - - 

4 1 p C u + P b  2 2 ± 0. 0 6  8. 2 ± 0. 0 2  1 0 9. 6 ± 0. 2  1. 3 3 ± 0. 0 1  0. 1 6 ± 0. 0 0 5  - - - 

T F  4 1 p C T R L  2 0 ± 0. 1 2  8. 2 ± 0. 0 2  1 0 9. 0 ± 0. 5  1. 3 8 ± 0. 0 1  0. 1 1 ± 0. 0 0 1  3. 9 8  0. 2 3  4 1. 1  

4 1 p C u  2 1 ± 0. 1 2  8. 3 ± 0. 0 1  1 0 9. 5 ± 0. 1 1. 3 6 ± 0. 0 1  0. 1 7 ± 0. 0 0 2  1 4 8  0. 3 7  1 8. 0  

4 1 p P b  2 1 ± 0. 0 0  8. 3 ± 0. 0 2  1 0 9. 0 ± 0. 2  1. 2 6 ± 0. 0 1  0. 1 1 ± 0. 0 0 1  3. 1 9  7. 0  2 1. 0  

4 1 p C u + P b  2 1 ± 0. 0 6  8. 3 ± 0. 0 1  1 0 9. 2 ± 0. 2  1. 3 6 ± 0. 0 1  0. 1 6 ± 0. 0 0 7  1 4 7  6. 6  8 5. 6  

C o n diti o n  P 0. 8 7 0  0. 8 2 4  0. 9 7 5  0. 2 4 5  0. 0 0 2  - - - 

T i m e P 0. 0 0 1  0. 0 0 2  0. 0 0 2  0. 0 2 5  0. 8 0 9  - - - 
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T a bl e  E -  3  E n vir o n m e nt al  c h ar a ct eri sti c s  of  s e a w at er  s a m pl e s  of  s e c o n d  m e s o c os m  e x p eri m e nt.  T h e  v al u e s 

r e pr e s e nt t h e m e a n b et w e e n s a m pli n g r e pli c at e s ( n = 3) a n d t h e st a n d ar d d e vi ati on f or e a c h p ar a m et er. T w o -

w a y  a n al ysi s  of  v ari a n c e ( A N O V A)  f or  e n vir o n m e nt al p ar a m et er s  of  s e a w at er  a cr oss  diff er e nt c o n diti o ns  a n d 

s a m pli n g ti m e. 

Ti m e  C o n diti o n  T e m p er at ur e  p H  Di s s ol v e d O x y g e n  D O C  T N  T ot al C u  T ot al P b  T ot al Z n  

(° C) - ( %) ( m g C. L- 1) ( m g N. L - 1) ( n M) ( n M) ( n M) 

Ti  L A Z  1 8  ± 0. 0 0  7. 7 ± 0. 0 0  1 0 8 . 5 ± 0. 1 0. 9 5  ± 0. 0 1  0. 0 7  ± 0. 0 0 0  1 5  ± 0. 7 4  0. 7 9  ± 0. 0 5  3 9  ± 5. 2 

6 e xt  1 9  ± 0. 0 2  7. 6 ± 0. 0 0  1 2 0 . 0 ± 0. 0 1. 0 0  ± 0. 0 2  0. 0 8  ± 0. 0 0 0  3 6  ± 0. 8 6  2. 3 2  ± 0. 0 6  1 3 9  ± 1 4 

T 0  L A Z C T R L  1 9  ± 0. 0 6  8. 2 ± 0. 0 1  1 0 3 . 9 ± 0. 0 1. 4 6  ± 0. 0 2  0. 0 8  ± 0. 0 0 0  1 4  ± 1. 5 6. 8 3  ± 0. 7 9  5 7  ± 8. 0 

L A Z C u  1 9  ± 0. 2 9  8. 2 ± 0. 0 0  1 0 3 . 7 ± 0. 2 1. 4 6  ± 0. 0 2  0. 1 4  ± 0. 0 0 0  1 4 7  ± 1 9 3. 9 0  ± 0. 5 5  1 1 3  ± 6. 5 

6 e xt C T R L  1 9  ± 0. 0 0  8. 2 ± 0. 0 1  1 0 3 . 7 ± 0. 1 1. 4 3  ± 0. 0 2  0. 0 9  ± 0. 0 0 0  3 2  ± 3. 5 3. 1 2  ± 0. 4 8  1 6 1  ± 1 5 

6 e xt C u  1 9  ± 0. 0 6  8. 2 ± 0. 0 1  1 0 3 . 7 ± 0. 1 1. 4 4  ± 0. 0 3  0. 1 3  ± 0. 0 0 2  1 5 8  ± 1 2  3. 0 9  ± 0. 5 3  2 1 2  ± 1 9  

T 7  L A Z C T R L  2 0  ± 0. 1 7  8. 2 ± 0. 0 1  1 0 4 . 8 ± 0. 4 1. 3 4  ± 0. 0 1  0. 1 0  ± 0. 0 0 0  - - - 

L A Z C u  2 0  ± 0. 1 5  8. 2 ± 0. 0 0  1 0 4 . 8 ± 0. 3 1. 4 0  ± 0. 0 2  0. 1 6  ± 0. 0 0 0  - - - 

6 e x t C T R L 2 0  ± 0. 0 6  8. 2 ± 0. 0 1  1 0 4 . 8 ± 0. 3 1. 3 9  ± 0. 0 2  0. 1 0  ± 0. 0 0 0  - - - 

6 e xt C u  2 0  ± 0. 1 0  8. 2 ± 0. 0 1  1 0 4 . 5 ± 0. 1 1. 3 7  ± 0. 0 3  0. 1 3  ± 0. 0 0 3  - - - 

T 1 4  L A Z C T R L  2 1  ± 0. 1 5  8. 3 ± 0. 0 0  1 0 4 . 9 ± 0. 4 1. 2 8  ± 0. 0 1  0. 0 9  ± 0. 0 0 0  - - - 

L A Z C u  2 1  ± 0. 2 5  8. 3 ± 0. 0 0  1 0 4 . 6 ± 0. 4 1. 4 2  ± 0. 0 2  0. 1 7  ± 0. 0 0 0  - - - 

6 e xt C T R L  2 1  ± 0. 0 6  8. 3 ± 0. 0 1  1 0 5 . 0 ± 0. 4 1. 3 7  ± 0. 0 2  0. 1 0  ± 0. 0 0 0  - - - 

6 e xt C u  2 1  ± 0. 1 5  8. 3 ± 0. 0 1  1 0 4 . 9 ± 0. 2 1. 2 9  ± 0. 0 2  0. 1 4  ± 0. 0 0 4  - - - 

T 2 1  L A Z C T R L  2 2  ± 0. 0 6  8. 3 ± 0. 0 1  1 0 4 . 6 ± 0. 6 1. 2 3  ± 0. 0 2  0. 0 9  ± 0. 0 0 0  - - - 

L A Z C u  2 2  ± 0. 2 5  8. 3 ± 0. 0 1  1 0 4 . 0 ± 0. 4 1. 3 9  ± 0. 0 1  0. 1 8  ± 0. 0 0 0  - - - 

6 e xt C T R L  2 2  ± 0. 1 2  8. 3 ± 0. 0 1  1 0 4 . 4 ± 0. 4 1. 3 0  ± 0. 0 2  0. 1 1  ± 0. 0 0 0  - - - 

6 e xt C u  2 3  ± 0. 0 6  8. 3 ± 0. 0 1  1 0 4 . 2 ± 0. 2 1. 2 0  ± 0. 0 1  0. 1 4  ± 0. 0 0 2  - - - 

T F  L A Z C T R L  2 3  ± 0. 0 0 8. 3 ± 0. 0 2  1 0 2 . 8 ± 0. 3 1. 2 0  ± 0. 0 1  0. 0 9  ± 0. 0 0 0  1 8  ± 0. 4 2  5. 4 2  ± 0. 4 2  6 0  ± 1. 8 

L A Z C u  2 3  ± 0. 0 0  8. 3 ± 0. 0 1  1 0 2 . 7 ± 0. 3 1. 3 8  ± 0. 0 3  0. 1 8  ± 0. 0 0 0  1 6 4  ± 1 9 4. 7 6  ± 0. 4 1  1 1 9  ± 1 0  

6 e xt C T R L  2 3  ± 0. 0 6  8. 3 ± 0. 0 1  1 0 2 . 5 ± 0. 3 1. 3 4  ± 0. 0 2  0. 1 2  ± 0. 0 0 0  4 5  ± 5. 0 6. 1 1  ± 0. 7 0  2 3 3  ± 2 1 

6 e xt C u  2 3  ± 0. 0 6  8. 3 ± 0. 0 0  1 0 2 . 1 ± 0. 1 1. 1 7  ± 0. 0 2  0. 1 4  ± 0. 0 0 5  1 4 9  ± 1 1 1 1 . 1 ± 1. 5 8  3 0 1  ± 2 5 

C o n diti o n  P 0. 5 4 3  0. 3 2 3  0. 3 1 8  0. 0 8  0. 0 0 2  - - - 

Ti m e  P 0. 0 0 2  0. 0 0 7  0. 0 0 6  0. 0 4 8  0. 8 3 5  - - - 
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T a bl e E - 4 Gl o b al  ( A) a n d p air wi s e ( B) per m ut ati o n al m ulti v ari at e a n al ysi s of v ari a n c e ( P E R M A N O V A) e x a mi ni n g 

t h e  eff e cts  of  t h e  f a ct or s  “C o n diti o n ”  a n d  “ Ti m e ”  o n  t h e pr o k ar y oti c  c o m m u niti e s  of  t h e  fir st  m e s o c os m 

e x p eri m e nt . K e y t o a b br e vi ati o ns a n d c ol u m n h e a di n g s: D.f, d e gr e e s of fr e e d o m; M S, m e a n s q u ar e; F, F r ati o; 

R 2, c o effi ci e nt of d et er mi n ati o n; P, p -v al u e. Pr o b a biliti e s ar e m ar k e d as f oll o ws ‘ * * *’ p < 0. 0 0 1; ‘ * *’ p < 0. 0 1; ‘ *’ 

p < 0. 0 5.  

T a x o n o mi c r a n k  S o ur c e of v ari ati o n  D.f M S  F R 2  P Si g nifi a n c e  

P h yl u m  C o n diti o n  4 0. 0 7 1 0 5  6. 7 9 0 1  0. 1 9 2 2 5  0. 0 0 1  * * *  

Ti m e  3 0. 0 9 5 1 3  1 2. 1 2 0 9  0. 2 5 7 3 8  0. 0 0 1  * * *  

C o n diti o n: Ti m e  9 0. 1 5 3 7 1  6. 5 2 8 5  0. 4 1 5 8 9  0. 0 0 1  * * *  

R esi d u al s  1 9  0. 0 4 9 7 0  0. 1 3 4 4 9  

Cl a s s  C o n diti o n  4 0. 2 3 7 1 4  6. 4 5 1 8  0. 2 4 0 6 6  0. 0 0 1  * * *  

Ti m e  4 0. 1 5 8 8 5  4. 3 2 1 7  0. 1 6 1 2 1  0. 0 0 1  * * *  

C o n diti o n: Ti m e  1 0  0. 3 6 8 8 5  4. 0 1 3 9  0. 3 7 4 3 2  0. 0 0 1  * * *  

R esi d u al s  2 4  0. 2 2 0 5 4  0. 2 2 3 8 1  

Or d er  C o n diti o n  4 2. 3 0 6 4  3 2. 8 6 3  0. 4 1 3 1 2  0. 0 0 1  * * *  

Ti m e  4 1. 9 3 4 2  2 7. 5 5 8  0. 3 4 6 4 4  0. 0 0 1  * * *  

C o n diti o n: Ti m e  1 0  0. 9 2 1 3  5. 2 5 1  0. 1 6 5 0 1  0. 0 0 1  * * *  

R esi d u al s  2 4  0. 4 2 1 1  0. 0 7 5 4 3 

F a mil y  C o n diti o n  4 2. 3 4 0 0  3 1. 5 4 7 3  0. 4 0 9 1 1  0. 0 0 1  * * *  

Ti m e  4 1. 9 6 4 5  2 6. 4 8 4 7  0. 3 4 3 4 6  0. 0 0 1  * * *  

C o n diti o n: Ti m e  1 0  0. 9 7 0 1  5. 2 3 1 8  0. 1 6 9 6 2  0. 0 0 1  * * *  

R esi d u al s  2 4  0. 4 4 5 0  0. 0 7 7 8 1  

G e n us  C o n diti o n  4 2. 3 3 3 9  2 7. 1 9 5  0. 3 9 8 1 4  0. 0 0 1  * * *  

Ti m e  4 2. 0 5 0 8  2 3. 8 9 7  0. 3 4 9 8 4  0. 0 0 1  * * *  

C o n diti o n: Ti m e  1 0  0. 9 6 2 5  4. 4 8 6  0. 1 6 4 1 9  0. 0 0 1  * * *  

R esi d u al s  2 4  0. 5 1 4 9  0. 0 8 7 8 4  

P ari wi s e P E R M A N O V A  

S a m pli n g ti m e  Ti  T 0  T 7  T 1 4  T 2 1  

T 0  0. 0 1 5 0  - - - - 

T 7  0. 0 1 8 7  0. 0 0 3 7  - - - 

T 1 4  0. 0 1 8 7  0. 0 0 3 7  0. 1 8 0 0  - - 

T 2 1  0. 0 4 8 0  0. 0 0 3 7  0 . 0 3 0 0 0. 3 0 3 5  - 

T F  0. 0 1 5 0  0. 0 0 3 7  0. 0 8 7 3  0. 7 8 8 0  0. 5 1 8 6  

C o n diti o n  4 1 p  4 1 p _ C T R L  4 1 p _ C u  4 1 p _ P b  

4 1 p _ C T R L  0. 0 4 8 6  - - - 

4 1 p _ C u  0. 0 1 0 0  0. 0 0 6 7  - - 

4 1 p _ P b  0. 0 0 6 7  0. 1 8 3 3  0. 0 0 6 7  - 

4 1 p _ C u _ P b  0. 1 0 8 7  0. 0 1 0 0  0. 2 8 4 0  0. 0 0 7 5  
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3 5 4  

T a bl e E - 5 SI M P E R a n al ysi s of t a x o n o mi c gr o u ps ( f a mil y l e v el) dri vi n g Br a y C urti s di ssi mil arit y t o r a n k t h e p er c e nt 

c o ntri b uti o n of i n di vi d u al pr o k ar y oti c f a mili e s b et w e e n c o n diti o n diff er e n c e s  of t h e fir st m e s o c os m e x p eri m e nt  

wit h  a  9 0 %  c ut off . T h e  c ut -off  f o r  l o w  c o ntri b uti o n  w as  s et  at  a  c u m ul ati v e  c o ntri b uti o n  of  9 0 %.  P,  p -v al u e. 

Pr o b a biliti e s ar e m ar k e d as f oll o ws ‘ * * *’ p < 0. 0 0 1; ‘ * *’ p < 0. 0 1; ‘ *’ p < 0. 0 5.  

Ti m e  F a mil y  C o ntri b uti o n ( %) C u m ul ati v e ( %) P Si g nifi a n c e  

T 0  4 1 p C T R L v s 4 1 p  C u  
    

G a m m a pr ot e o b a ct er i a; C ell vi bri o n al es; H ali e a c e a e 1. 9 ± 0 .7 0  4 8  0. 0 1 1  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; C a ul o b a ct er al es; H y p h o m o n a d a c e a e  1. 2 ± 0 .5 4  6 6  0. 0 3 3  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; P ar v ul ar c ul al es; P ar v ul ar c ul a c e a e  0. 4 4 ± 0 .0 5  8 8  0. 0 0 8  * *  

4 1 p C T R L v s 4 1 p  P b  
    

Al p h a pr ot e o b a ct e ri a; S A R 1 1 cl a d e; S urf a c e 1  2. 1 ± 1 . 6 3 4  0. 0 2 1  * 

4 1 p C T R L v s 4 1 p  C u P b  
   

G a m m a pr ot e o b a ct eri a; C ell vi bri o n al es; C ell vi bri o n a c e a e  0. 6 5 ± 0 .1 9  7 2  0. 0 1 3  * 

4 1 p C u v s 4 1 p  P b  
    

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R h o d o b a ct er al es; R h o d o b a ct er a c e a e  1. 6 ± 0 .7 4  2 9  0. 0 2 6  * 

4 1 p C u v s 4 1 p  C u P b  
    

G a m m a pr ot e o b a ct eri a; C ell vi bri o n al es; C ell vi bri o n a c e a e  0. 6 3 ± 0 .1 9  8 0  0. 0 3 7  * 

4 1 p P b v s 4 1 p  C u P b  
    

G a m m a pr ot e o b a ct eri a; C ell vi bri o n al es; C ell vi bri o n a c e a e  0. 7 3 ± 0 .2 7  4 8  0. 0 0 2  * *  

T 7  4 1 p C T R L v s 4 1 p  C u  
    

Fl a v o b a ct eri i a; Fl a v o b a ct eri al es; Fl a v o b a ct eri a c e a e 8. 7 ± 1 . 8 2 0  0. 0 0 7  * *  

4 1 p C T R L v s 4 1 p  P b  
    

N o n e  - - - - 

4 1 p C T R L v s 4 1 p  C u P b  
   

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; C a ul o b a ct er al es; H y p h o m o n a d a c e a e  2 0 ± 0 .6 8  3 5  0. 0 0 5  * *  

4 1 p C u v s 4 1 p  P b  
    

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R hi z o bi al es; R h o d o bi a c e a e  1 2 ± 0 .5 2  2 1  0. 0 1  * *  

C y a n o b a ct eri a; S u bs e cti o nI; F a mil yI  1 1 ± 0 .6 3  4 0  0. 0 0 7  * *  

4 1 p C u v s 4 1 p  C u P b  
    

Ot h er s  5. 6 ± 1 . 5 6 5  0. 0 3 8  * 

4 1 p P b v s 4 1 p  C u P b  
    

Ot h er s  7. 4 7 7  0. 0 3 8  * 

T 1 4  4 1 p C u v s 4 1 p  P b  
    

Fl a v o b a ct erii a; Fl a v o b a ct eri al es; Fl a v o b a ct eri a c e a e  8. 4 ± 0 .5 7  4 8  0. 0 4  * 

G a m m a pr ot e o b a ct eri a; C ell vi bri o n al es; H ali e a c e a e  5. 3 ± 1 . 8 5 8  0. 0 2 4  * 

Ot h er s  4. 7 ± 0 .8 3  6 6  0. 0 2 3  * 

4 1 p C u v s 4 1 p  C u P b  
    

N o n e  - - - - 

4 1 p P b v s 4 1 p  C u P b  
    

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; C a ul o b a c t er al es; H y p h o m o n a d a c e a e 1 7 ± 3 . 4 2 9  0. 0 0 4  * *  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R h o d o b a ct er al es; R h o d o b a ct er a c e a e  9. 9 ± 2 . 4 4 6  0. 0 2 5  * 
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3 5 5  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; S A R 1 1 cl a d e; S urf a c e 1  4. 0 ± 0 .5 9  7 3  0. 0 1 9  * 

C y a n o b a ct eri a; S u bs e cti o nI; F a mil yI  3. 7 ± 0 .6 6  8 6  0. 0 4 3  * 

T 2 1  4 1 p C u v s 4 1 p  P b  
    

N o n e  - - - - 

4 1 p C u v s 4 1 p  C u P b  
    

N o n e  - - - - 

4 1 p P b v s 4 1 p  C u P b  
    

N o n e  - - - - 

T F  4 1 p C T R L v s 4 1 p  C u  
    

Ot h er s  8. 4 ± 0 .9 3  3 3  0. 0 0 1  * * *  

C y a n o b a ct eri a; S u bs e cti o nI; F a mil yI  7. 9 ± 2 . 4 5 9  0. 0 0 7  * *  

4 1 p C T R L v s 4 1 p  P b  
    

G a m m a pr ot e o b a ct eri a; Alt er o m o n a d al e s; Alt er o m o n a d a c e a e  3. 3 ± 1 . 2 4 5  0. 0 3 2  * 

4 1 p C T R L v s 4 1 p  C u P b  
   

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; C a ul o b a ct er al es; H y p h o m o n a d a c e a e  1 7 ± 4 . 1 2 5  0. 0 0 6  * *  

Fl a v o b a ct erii a; Fl a v o b a ct eri al es; Fl a v o b a ct eri a c e a e  9. 0 ± 2 . 2 3 8  0. 0 1 2  * 

Ot h er s  8. 0 ± 0 .9 8  6 3  0. 0 0 8  * *  

C y a n o b a ct eri a; S u bs e cti o nI; F a mil yI  7. 9 ± 2 . 4 7 4  0. 0 0 6  * *  

4 1 p C u v s 4 1 p  P b  
    

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R h o d o b a ct er al es; R h o d o b a ct er a c e a e  9. 9 ± 0 .6 4  3 5  0. 0 0 8  * *  

G a m m a pr ot e o b a ct eri a; C ell vi bri o n al es; H ali e a c e a e  4. 8 ± 1 . 6 6 6  0. 0 4 3  * 

G a m m a pr ot e o b a ct eri a; Alt er o m o n a d al e s; Alt er o m o n a d a c e a e  3. 8 ± 1 . 1 8 6  0. 0 0 2  * *  

4 1 p C u v s 4 1 p  C u P b  
    

G a m m a pr ot e o b a ct eri a; C ell vi bri o n al es; H ali e a c e a e  5. 8 ± 1 . 5 2 7  0. 0 0 3  * *  

4 1 p P b v s 4 1 p  C u P b  
    

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; C a ul o b a ct er al es; H y p h o m o n a d a c e a e  1 7 ± 4 . 0 2 7  0. 0 1 1  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R h o d o b a ct er al es; R h o d o b a ct er a c e a e  1 0 ± 0 .6 7  4 3  0. 0 0 2  * *  

Fl a v o b a ct erii a; Fl a v o b a ct eri al es; Fl a v o b a ct eri a c e a e  8. 3 ± 2 . 2 5 5  0. 0 2 6  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; S A R 1 1 cl a d e; S urf a c e 1  3. 0 ± 0 .7 6  8 3 0. 0 2 3  * 

G a m m a pr ot e o b a ct eri a; Alt er o m o n a d al e s; Alt er o m o n a d a c e a e  2. 9 ± 1 . 4 8 8  0. 0 3 8  * 

 



 A N N E X E D. C O M P L É M E N T S À L’ A R TI C L E 5 3 5 6  

T a bl e E - 6 SI M P E R a n al ysi s of t a x o n o mi c gr o u ps ( g e n us  l e v el) dri vi n g Br a y C urti s di ssi mil arit y t o r a n k t h e p er c e nt c o ntri b uti o n of i n di vi du al pr o k ar y oti c f a mili e s b et w e e n 

c o n diti o n diff er e n c e s  of t h e fir st m e s o c os m e x p eri m e nt wit h a 9 0 % c ut off . T h e c ut - off f or l o w c o ntri b uti o n w as s et at a c u m ul ati v e c o ntri b uti o n of 9 0 %. P, p-v al u e. Pr o b a biliti e s 

ar e m ar k e d as f oll o ws ‘ * * *’ p < 0. 0 0 1; ‘ * *’ p < 0 . 0 1; ‘ *’ p < 0. 0 5. 

C o n diti o n  G e n us  C o ntri b uti o n ( %) C u m ul ati v e ( %) P Si g nifi a n c e  

4 1 p C T R L v s 4 1 p C u  C y a n o b a ct eri a; S u bs e cti o nI; F a mil yI; S y n e c h o c o c c us  7. 9 ± 2. 4 1 3  0. 0 0 5  * *  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; C a ul o b a ct er al es; H y p h o m o n a d a c e a e; M ari c a uli s  1. 3 ± 0. 6 7 7  0. 0 1 3  * 

G a m m a pr ot e o b a ct eri a; T hi otri c h al es; C H A B  XI  2 7; Ot h er  1. 2 ± 0. 6 8 2  0. 0 1  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; C a ul o b a ct er al es; H y p h o m o n a d a c e a e; H y p h o m o n a s  1. 1 ± 0. 1 8 5  0. 0 4 1  * 

Fl a v o b a ct erii a; Fl a v o b a ct eri al es; Cr y o m or p h a c e a e; Ot h er  0. 9 ± 0. 3 8 8  0. 0 1 9  * 

4 1 p C T R L v s 4 1 p P b  Al p h a pr ot e o b a ct eri a; S p hi n g o m o n a d al es; Er yt hr o b a ct er a c e a e; Er yt hr o b a ct er  1. 2 ± 0. 6 4 7  0. 0 2 7  * 

4 1 p C T R L v s 4 1 p C u P b  Al p h a pr ot e o b a ct eri a; C a ul o b a ct er al es; H y p h o m o n a d a c e a e; Hir s c hi a  9. 0 ± 1. 3 1 3  0. 0 0 8  * *  

C y a n o b a ct eri a; S u bs e cti o nI; F a mil yI; S y n e c h o c o c c us  7. 9 ± 2. 4 2 4  0. 0 0 7  * *  

Fl a v o b a ct erii a; Fl a v o b a ct eri al es; Fl a v o b a ct eri a c e a e; N S 5 m ari n e gr o u p  7. 9 ± 2. 0 3 5  0. 0 1 1  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; C a ul o b a ct er al es; H y p h o m o n a d a c e a e; Ot h er  6. 2 ± 3. 6 5 4  0. 0 2 9  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; S A R 1 1 cl a d e; S urf a c e 1; C a n di d at us P el a gi b a ct er  2. 4 ± 1. 6 7 2  0. 0 4 8  * 

G a m m a pr ot e o b a ct eri a; T hi otri c h al es; C H A B  XI  2 7; Ot h er  1. 4 ± 0. 7 7 8  0. 0 0 3  * *  

Fl a v o b a ct erii a; Fl a v o b a ct eri al es; Cr y o m or p h a c e a e; Ot h er  0. 9 ± 0. 3 8 9  0. 0 1 7  * 

4 1 p C u v s 4 1 p P b  Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R h o d o b a ct er a l es; R h o d o b a ct er a c e a e; Lit ori mi cr o bi u m;  6. 1 ± 0. 6 3 2  0. 0 0 9  * *  

G a m m a pr ot e o b a ct eri a; C ell vi bri o n al es; H ali e a c e a e; O M 6 0; N O R 5  cl a d e  4. 8 ± 1. 6 4 8  0. 0 3 2  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R hi z o bi al es; R h o d o bi a c e a e; R h o d o bi u m  2. 8 ± 2. 7 5 9  0. 0 3 6  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a;  R h o d o b a ct er al es; R h o d o b a ct er a c e a e; S ali ni h a bit a ns  2. 2 ± 0. 3 6 7  0. 0 3 3  * 

G a m m a pr ot e o b a ct eri a; Alt er o m o n a d al e s; Alt er o m o n a d a c e a e; Gl a ci e c ol a  2. 2 ± 0. 2 7 0  0. 0 0 8  * *  

G a m m a pr ot e o b a ct eri a; Alt er o m o n a d al e s; Alt er o m o n a d a c e a e; Alt er o m o n a s  1. 6 ± 1. 1 7 9  0. 0 4 5  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R h o d o b a ct er al es; R h o d o b a ct er a c e a e; Ot h er  1. 6 ± 1. 0 8 2  0. 0 3 6  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R h o d os pirill al es; R h o d os pirill a c e a e; Ot h er  1. 5 ± 0. 2 8 4  0. 0 3 1  *
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Al p h a pr ot e o b a ct eri a; C a ul o b a ct er al es; H y p h o m o n a d a c e a e; H y p h o m o n a s  1. 1 ± 0. 1 8 6  0. 0 2 8  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; S p hi n g o m o n a d al es; Er yt hr o b a ct er a c e a e; Er yt hr o b a ct er  1. 1 ± 0. 2 8 7  0. 0 3 4  * 

4 1 p C u v s 4 1 p C u P b  G a m m a pr ot e o b a ct eri a; C ell vi bri o n al es; H ali e a c e a e; O M 6 0; N O R 5  cl a d e  5. 8 ± 1. 5 2 3  0. 0 0 1  * *  

4 1 p P b v s 4 1 p C u P b  Al p h a pr ot e o b a ct eri a; C a ul o b a ct er al es; H y p h o m o n a d a c e a e; Hir s c hi a  9. 0 ± 0. 6 1 3  0. 0 0 9  * *  

Fl a v o b a ct erii a; Fl a v o b a ct eri al es; Fl a v o b a ct eri a c e a e; N S 5 m ari n e gr o u p  7. 2 ± 2. 0 2 3  0. 0 3 4  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; C a ul o b a ct er al es; H y p h o m o n a d a c e a e; Ot h er  6. 3 ± 3. 7 4 3  0. 0 2 3  * 

Al p h a pr ot e o b a ct er i a; R h o d o b a ct er al es; R h o d o b a ct er a c e a e; Lit ori mi cr o bi u m;  6. 3 ± 0. 7 5 2  0. 0 0 1  * *  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R hi z o bi al es; R h o d o bi a c e a e; R h o d o bi u m  2. 9 ± 2. 7 6 2  0. 0 3 5  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; S A R 1 1 cl a d e; S urf a c e 1; C a n di d at us P el a gi b a ct er  2. 5 ± 0. 7 6 5  0. 0 4 7  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R h o d o b a ct er al es; R h o d o b a ct er a c e a e; S ali ni h a bit a ns  2. 4 ± 0. 2 6 9  0. 0 2 2  * 

G a m m a pr ot e o b a ct eri a; Alt er o m o n a d al e s; Alt er o m o n a d a c e a e; Gl a ci e c ol a  2. 3 ± 0. 1 7 2  0. 0 0 7  * *  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R h o d o b a ct er al es; R h o d o b a ct er a c e a e; Ot h er  1. 7 ± 1. 0 7 8 0. 0 2 7  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R h o d os pirill al es; R h o d os pirill a c e a e; Ot h er  1. 5 ± 0. 2 8 2  0. 0 3 5  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; S A R 1 1 cl a d e; S urf a c e 2; Ot h er  1. 2 ± 0. 4 8 4  0. 0 0 2  * *  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; S p hi n g o m o n a d al es; Er yt hr o b a ct er a c e a e; Er yt hr o b a ct er  1. 1 ± 0. 3 8 7  0. 0 3 4  *



 A N N E X E D. C O M P L É M E N T S À L’ A R TI C L E 5 3 5 8  

T a bl e E - 7 Gl o b al  ( A) a n d p air wi s e ( B) per m ut ati o n al m ulti v ari at e a n al ysi s of v ari a n c e ( P E R M A N O V A) e x a mi ni n g 

t h e  eff e cts  of  t h e  f a ct or s  “C o n diti o n ”  a n d  “ Ti m e ”  o n  t h e pr o k ar y oti c  c o m m u niti e s  of  c o ntr ol  a n d  C u -tr e at e d 

c o n diti o ns  fr o m  b ot h  m e s o c os m  e x p eri m e nts .  K e y  t o  a b br e vi ati o ns  a n d  c ol u m n  h e a di n g s:  D.f,  d e gr e e s  of 

fr e e d o m; M S, m e a n s q u ar e; F, F r ati o; R 2, c o effi ci e nt of d et er mi n ati o n; P, p -v al u e. Pr o b a biliti e s ar e m ar k e d as 

f oll o ws ‘ * * *’ p < 0. 0 0 1; ‘ * *’ p < 0. 0 1; ‘ *’ p <0. 0 5.  

T a x o n o mi c r a n k  S o ur c e of v ari ati o n  D.f  M S  F R 2  P Si g nifi a n c e  

P h yl u m  C o n diti o n  8 0. 9 2 3 1 8  5 5. 6 3 3  0. 6 4 6 1 9  0. 0 0 1  * * *  

Ti m e  4 0. 0 6 1 6 4  7. 4 2 9  0. 0 4 3 1 5  0. 0 0 1  * * *  

C o n diti o n: Ti m e  1 8  0. 3 2 3 5 2  8. 6 6 5  0. 2 2 6 4 5  0. 0 0 1  * * *  

R e si d u al s  5 8  0. 1 2 0 3 1  0. 0 8 4 2 1  

Cl as s  C o n diti o n  8 1. 3 2 2 6 7  2 8. 2 2 7 8  0. 4 7 0 8 3  0. 0 0 1  * * *  

Ti m e  4 0. 5 1 0 8 7  2 1. 8 0 5 4  0. 1 8 1 8 5  0. 0 0 1  * * *  

C o n diti o n: Ti m e  1 8  0. 6 3 6 0 0  6. 0 3 2 5  0. 2 2 6 3 9  0. 0 0 1  * * *  

R e si d u al s  5 8  0. 3 3 9 7 1  0. 1 2 0 9 3  

Or d er  C o n diti o n  8 6. 3 4 3 0  6 2. 4 3 0  0. 5 9 4 4 5  0. 0 0 1  * * *  

Ti m e  4 1. 8 2 5 1  3 5. 9 2 6  0. 1 7 1 0 4  0. 0 0 1  * * *  

C o n diti o n: Ti m e  1 8  1. 7 6 5 6  7. 7 2 3  0. 1 6 5 4 7  0. 0 0 1  * * *  

R e si d u al s  5 8  0. 7 3 6 6  0. 0 6 9 0 3  

F a mil y  C o n diti o n  8 6. 6 6 3 4  6 3. 9 1 0  0. 5 8 4 3 0  0. 0 0 1  * * *  

Ti m e  4 1. 8 1 0 0  3 4. 7 1 9  0. 1 5 8 7 1  0. 0 0 1  * * *  

C o n diti o n: Ti m e  1 8  2. 1 7 4 8  9. 2 7 1  0. 1 9 0 7 0  0. 0 0 1  * * *  

R e si d u al s  5 8  0. 7 5 5 9  0. 0 6 6 2 8  

G e n us  C o n diti o n  8 8. 9 9 5 2  6 3. 7 4 6  0. 6 0 0 0 1  0. 0 0 1  * * *  

Ti m e  4 2. 2 7 0 4  3 2. 1 7 9  0. 1 5 1 4 4  0. 0 0 1  * * *  

C o n diti o n: Ti m e  1 8  2. 7 0 3 2  8. 5 1 4  0. 1 8 0 3 1  0. 0 0 1  * * *  

R e si d u al s  5 8  1. 0 2 3 0  0. 0 6 8 2 4  
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P air wi s e P E R M A N O V A  

S a m pli n g ti m e  Ti  T 0  T 7  T 1 4  T 2 1  

T 0  0. 0 3 0 0  - - - - 

T 7  0. 0 0 2 1  0. 0 2 1 0  - - - 

T 1 4  0. 0 0 2 1  0. 0 0 2 1  0. 0 6 1 2  - - 

T 2 1  0. 0 0 2 1  0. 0 0 2 1  0. 0 0 3 7  0. 3 4 0 0  - 

T F  0. 0 0 2 1  0. 0 0 2 1  0. 0 0 6 7  0. 1 8 1 2  0. 3 4 0 0  

C o n diti o n  4 1 p  4 1 p _ C T R L  4 1 p _ C u  L A Z  L A Z _ C T R L  L A Z _ C u  6 e xt  6 e xt _ C T R L  

4 1 p _ C T R L  0. 1 0 0 0  - - - - - - - 

4 1 p _ C u  0. 0 0 5 3  0. 0 0 1 8  - - - - - - 

L A Z  0. 0 3 2 2  0. 0 0 8 9  0. 0 0 3 6  - - - - - 

L A Z _ C T R L  0. 0 0 2 0  0. 0 0 0 3  0. 0 0 0 3  0. 0 0 2 0  - - - - 

L A Z _ C u  0. 0 0 1 8  0. 0 0 0 3  0. 0 0 0 3  0. 0 0 2 0  0. 0 0 0 3  - - - 

6 e xt  0. 0 3 2 2  0. 0 0 7 6  0. 0 0 3 7  0. 1 0 0 0  0. 0 0 2 0  0. 0 0 2 5  - - 

6 e xt _ C T R L  0. 0 0 1 9  0. 0 0 0 3  0. 0 0 0 3  0. 0 0 2 0  0. 0 0 2 0  0. 0 0 0 3  0. 0 0 2 0  - 

6 e xt _ C u  0. 0 0 2 0  0. 0 0 0 3  0. 0 0 0 3  0. 0 0 2 0  0. 0 0 0 3  0. 0 0 0 3  0. 0 0 2 0  0. 0 5 0 1  



 A N N E X E D. C O M P L É M E N T S À L’ A R TI C L E 5 3 6 0  

T a bl e E - 8 SI M P E R a n al ysi s of t a x o n o mi c gr o u ps ( f a mil y l e v el) dri vi n g Br a y C urti s di ssi mil arit y t o r a n k t h e p er c e nt 

c o ntri b uti o n  of  i n di vi d u al pr o k ar y oti c  f a mili e s b et w e e n c o ntr ol  a n d  C u -tr e at e d  c o n diti o n diff er e n c e s  of  b ot h 

m e s o c os m e x p eri m e nt wit h a 9 0 % c ut off . T h e c ut -off f or l o w c o ntri b uti o n w as s et at a c u m ul ati v e c o ntri b uti o n 

of 9 0 %. P, p -v al u e. Pr o b a biliti e s ar e m ar k e d as f o ll o ws ‘ * * *’ p < 0. 0 0 1; ‘ * *’ p < 0. 0 1; ‘ *’ p < 0. 0 5. 

Ti m e  F a mil y  C o ntri b uti o n  ( %) C u m u lati v e  ( %) P Si g nifi a n c e  

Ti  4 1 p v s L A Z  

Fl a v o b a ct erii a; Fl a v o b a ct eri al es; Fl a v o b a ct eri a c e a e  8. 8 ± 2. 0 2 5  0. 0 0 2  * *  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; S A R 1 1 cl a d e; S urf a c e 1  8. 5 ± 2 . 8 5 0 0. 0 1 7  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R h o d o b a ct er al es; R h o d o b a ct er a c e a e  6. 1 ± 0. 9 4  6 8  0. 0 1 7  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; S A R 1 1 cl a d e; S urf a c e 2  2 . 8 ± 0. 4 9  7 6  0. 0 1  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; C a ul o b a ct er al es; H y p h o m o n a d a c e a e  1. 3 ± 1. 7 7 9  0. 0 0 8  * *  

Fl a v o b a ct erii a; Fl a v o b a ct eri al es; Cr y o m or p h a c e a e  0. 7 9  ± 0. 4 9  8 8  0. 0 0 5  * *  

4 1 p v s 6 e xt  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; S A R 1 1 cl a d e; S urf a c e 1  9. 6 ± 2 . 8 2 6  0. 0 0 5  * *  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R h o d o b a ct er al es; R h o d o b a ct er a c e a e  7. 1 ± 0. 6 4  4 5  0. 0 0 4  * *  

Fl a v o b a ct erii a; Fl a v o b a ct eri al es; F l a v o b a ct eri a c e a e 6. 7 ± 1 . 8 6 3  0. 0 4 3  * 

Ot h er s  3. 3 ± 1. 5 7 2  0. 0 1 4  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; S A R 1 1 cl a d e; S urf a c e 2  2. 8 ± 0. 4 3  8 0  0. 0 1 4  * 

C y a n o b a ct eri a; S u bs e cti o nI; F a mil yI  1. 6 ± 0. 5 7  8 4  0. 0 0 2  * *  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R hi z o bi al es; R h o d o bi a c e a e  0. 7 5  ± 0. 8 4 9 0  0. 0 2 2  * 

L A Z v s 6 e xt  

N o n e  - - - - 

T 0  4 1 p C T R L v s 4 1 p  C u  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; C a ul o b a ct er al es; H y p h o m o n a d a c e a e  1 . 2 ± 0. 5 4  6 6  0. 0 0 2  * *  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; P ar v ul ar c ul al es; P ar v ul ar c ul a c e a e  0. 4 4  ± 0. 0 5  8 8  0. 0 0 7  * *  

L A Z C T R L v s L A Z  C u  

N o n e  - - - - 

6 e xt C T R L v s 6 e xt  C u  

N o n e  - - - - 

T 7  4 1 p C T R L v s 4 1 p  C u  

Fl a v o b a ct erii a; Fl a v o b a ct eri al es; Fl a v o b a ct eri a c e a e  8 . 7 ± 1. 8 2 0  0. 0 0 2  * *  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; C a ul o b a ct er al es; H y p h o m o n a d a c e a e  7 . 8 ± 3. 5 3 7  0. 0 0 2  * *  

Al p h a pr ot e o b a c t eri a; R hi z o bi al es; R h o d o bi a c e a e 5 . 7 ± 1. 1 5 0  0. 0 0 1  * *  

C y a n o b a ct eri a; S u bs e cti o nI; F a mil yI  4. 7 ± 1. 1 6 1  0. 0 0 3  * *  

L A Z C T R L v s L A Z  C u  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; Ri c k ettsi al es; S A R 1 1 6 cl a d e  2 . 1 ± 0. 3 9  7 5  0. 0 0 3  * *  

6 e xt C T R L v s 6 e xt  C u  

Fl a v o b a ct erii a; Fl a v o b a ct eri al es; Fl a v o b a ct eri a c e a e  6 . 8 ± 1 . 1 3 6  0. 0 2 7  * 

T 1 4  L A Z C T R L v s L A Z  C u  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; C a ul o b a ct er al es; H y p h o m o n a d a c e a e  1 5  ± 2 . 4 3 0  0. 0 0 2  * *  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R hi z o bi al es; R h o d o bi a c e a e  5. 3 ± 1 . 4 5 7  0. 0 0 2  * *  
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3 6 1  

G a m m a pr ot e o b a ct eri a; C ell vi bri o n al es; C ell vi bri o n a c e a e  1. 6 ± 0. 4 1  8 7  0. 0 2 9  * 

Ot h er s  3. 0 ± 1. 7 8 0  0. 0 4 7  * 

6 e xt C T R L v s 6 e xt  C u  
    

Fl a v o b a ct erii a; Fl a v o b a ct eri al es; Fl a v o b a ct eri a c e a e  1 2  ± 2 . 9 3 6  0. 0 1 1  * 

T 2 1  L A Z C T R L v s L A Z  C u  
    

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; C a ul o b a ct er al es ; H y p h o m o n a d a c e a e 1 5 ± 2. 7 2 7  0. 0 2 2  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R hi z o bi al es; R h o d o bi a c e a e  1 3 ± 3. 0  5 1  0. 0 0 2  * *  

Fl a v o b a ct erii a; Fl a v o b a ct eri al es; Cr y o m or p h a c e a e  8 . 1 ± 2 . 6 6 5  0. 0 0 2  * *  

6 e xt C T R L v s 6 e xt  C u  
    

N o n e  - - - - 

T F  4 1 p C T R L v s 4 1 p  C u  
    

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; C a ul o b a ct er al es; H y p h o m o n a d a c e a e  1 2 ± 2. 3 1 9  0. 0 2 6  * 

Ot h er s  8. 4 ± 0. 9 3  3 3  0. 0 0 6  * *  

C y a n o b a ct eri a; S u bs e cti o nI; F a mil yI  7. 9 ± 2. 4 5 9  0. 0 0 9  * *  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; P ar v ul ar c ul al es; P ar v ul ar c ul a c e a e  7 . 5 ± 2. 5 7 1  0. 0 5  * 

L A Z C T R L v s L A Z  C u  
    

Fl a v o b a ct erii a; Fl a v o b a ct eri al es; Cr y o m or p h a c e a e  7. 0 ± 2 . 9 6 3  0. 0 0 1  * *  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R hi z o bi al es; R h o d o bi a c e a e  2. 6 ± 1 . 7 8 1  0. 0 0 6  * *  

G a m m a pr ot e o b a ct eri a; Alt er o m o n a d al e s; Alt er o m o n a d a c e a e  2. 3 ± 0. 5 3  8 7  0. 0 4 8  * 

6 e xt C T R L v s 6 e xt  C u  
    

N o n e  - - - - 
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T a bl e E - 9 SI M P E R a n al y si s of t a x o n o mi c gr o u ps ( g e n us  l e v el) dri vi n g Br a y C urti s di ssi mil arit y t o r a n k t h e p er c e nt 

c o ntri b uti o n  of  i n di vi d u al pr o k ar y oti c  f a mili e s b et w e e n c o ntr ol  a n d  C u -tr e at e d  c o n diti o n diff er e n c e s  of  b ot h 

m e s o c os m e x p eri m e nt wit h a 9 0 % c ut off . T h e c ut -off f or l o w c o ntri b uti o n w as s et at a c u m ul ati v e c o ntri b uti o n 

of 9 0 %. P, p -v al u e. Pr o b a biliti e s ar e m ar k e d as f oll o ws ‘ * * *’ p < 0. 0 0 1; ‘ * *’ p < 0. 0 1; ‘ *’ p < 0. 0 5.  

C o n diti o n  G e n us  C o ntri b uti o n ( %) C u m ul ati v e ( %) P Si g nifi a n c e  

4 1 p  C T R L  v s 4 1 p  C u  C y a n o b a ct eri a; S u bs e cti o nI; F a mil yI; S y n e c h o c o c c us  7. 9 ± 2. 4 1 3  0. 0 0 8  * *  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; P ar v ul ar c ul al es; P ar v ul ar c ul a c e a e; P ar v ul ar c ul a  7 . 5 ± 2. 5 2 5  0. 0 4 8  * 

Fl a v o b a ct erii a; Fl a v o b a ct eri al es; Fl a v o b a c t eri a c e a e; N S 5 m ari n e gr o u p 6. 2 ± 2. 0  4 6  0. 0 0 8  * *  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R h o d o b a ct er al es; R h o d o b a ct er a c e a e; Lit ori mi cr o bi u m  5. 0 ± 0. 1 6  5 4  0. 0 0 6  * *  

G a m m a pr ot e o b a ct eri a; T hi otri c h al es; C H A B; XI; 2 7; Ot h er  1. 2 ± 0. 6 1  8 2  0. 0 1 2  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; C a ul o b a ct er al es; H y p h o m o n a d a c e a e; H y p h o m o n a s  1 . 1 ± 0. 1 1  8 5  0. 0 0 5  * 

L A Z  C T R L  v s L A Z  C u  Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R h o d o b a ct er al es; R h o d o b a ct er a c e a e; S ali ni h a bit a ns  1 2  ± 3 . 7 1 8  0. 0 0 1  * *  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R h o d o b a ct er al es; R h o d o b a ct er a c e a e; J a n n a s c hi a  1 0  ± 1 . 3 3 2  0. 0 0 3  * *  

Fl a v o b a ct erii a; Fl a v o b a ct eri al es; Cr y o m or p h a c e a e; Ot h er  7 . 1 ± 3. 0 4 2  0. 0 0 1  * *  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; C a ul o b a ct er al es; H y p h o m o n a d a c e a e; Hir s c hi a  7. 0 ± 4. 0  5 2  0. 0 4 2  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R h o d o b a ct er al es; R h o d o b a ct er a c e a e; Ot h er  3. 1 ± 0. 9 7  6 3  0. 0 0 3 * *  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R hi z o bi al es; R h o d o bi a c e a e; R h o d o bi u m  2. 6 ± 1 . 7 6 7  0. 0 0 8  * *  

O P B 3 5 s oil gr o u p; Ot h er; Ot h er; Ot h er  1. 2 ± 0. 5 9  7 6  0. 0 0 2  * *  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R h o d o b a ct er al es; R h o d o b a ct er a c e a e; As ci di a c ei h a bit a ns  1. 0 ± 0. 1 3  7 8  0. 0 0 3  * *  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R h o d o b a ct er al es; R h o d o b a ct er a c e a e; L o kt a n ell a  0. 6 7  ± 0. 1 1  8 4  0. 0 0 2  * 

6 e xt  C T R L  v s 6 e xt  C u  Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R h o d o b a ct er al es; R h o d o b a ct er a c e a e; R u e g eri a  3 . 5 ± 1. 1 2 6  0. 0 0 3  * *  

Fl a v o b a ct erii a; Fl a v o b a ct eri al es; Fl a v o b a ct eri a c e a e; F or m os a 3. 0 ± 0. 8 2  3 2  0. 0 0 5  * *  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R hi z o bi al es; O C S 1 1 6 cl a d e; Ot h er  2 . 6 ± 0. 9 0  4 1  0. 0 0 5  * *  

B et a pr ot e o b a ct eri a; M et h yl o p hil al es; M et h yl o p hil a c e a e; M et h yl ot e n er a  2. 5 ± 0. 3 1  4 5  0. 0 0 5  * *  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R h o d o b a ct er al es; R h o d o b a ct er a c e a e; R os e o v ari us  1. 6 ± 0. 6 4  5 9  0. 0 4 7  * 

Fl a v o b a ct erii a; Fl a v o b a ct eri al es; Fl a v o b a ct eri a c e a e; T e n a ci b a c ul u m  1 . 2 ± 0. 3 8  6 5  0. 0 0 4  * *  

J T B 2 3; Ot h er; Ot h er; Ot h er  1. 0 ± 0. 6 6  6 9  0. 0 4 3  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R h o d o b a ct er al es; R h o d o b a ct er a c e a e; S ulfit o b a ct er 1  0. 6 7 ± 0. 0 9  7 5  0. 0 0 5  * *  

Fl a v o b a ct erii a; Fl a v o b a ct eri al es; Fl a v o b a ct eri a c e a e; P ol ari b a ct er 4  0. 5 7  ± 0. 1 2  8 0  0. 0 0 8  * *  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; C a ul o b a ct er al es; H y p h o m o n a d a c e a e; P o nti c a uli s  0. 5 0  ± 0. 2 7  8 1  0. 0 1  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R h o d o b a ct er al es; R h o d o b a ct er a c e a e; T h al a s s o bi us  0. 4 9  ± 0. 0 5  8 2  0. 0 0 2  * *  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R h o d o b a ct er al es; R h o d o b a ct er a c e a e; S ulfit o b a ct er  0. 3 9  ± 0. 0 4  8 3  0. 0 0 5  * *  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R h o d o b a ct er al es; R h o d o b a ct er a c e a e; O c e a ni c ol a  0. 3 9  ± 0. 0 9  8 4  0. 0 0 3  * *  

S p hi n g o b a ct erii a; S p hi n g o b a ct eri al es; S a pr os pir a c e a e; Ot h er  0. 3 8  ± 0. 4 3  8 5  0. 0 4 3  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; Ot h er; Ot h er; Ot h er  0. 3 6  ± 0. 3 8  8 6  0. 0 0 3  * *  

Fl a v o b a ct erii a; Fl a v o b a ct eri al es; Fl a v o b a ct eri a c e a e; N S 4 m ari n e gr o u p  0. 3 4  ± 0. 1 9  8 7  0. 0 0 5  * *  

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R h o d o b a ct er al es; R h o d o b a ct er a c e a e; P el a gi c ol a  0. 3 3  ± 0. 1 3  8 8  0. 0 3 6  * 

Al p h a pr ot e o b a ct eri a; R h o d o b a ct er al es; R h o d o b a ct er a c e a e; M ari n o v u m  0. 3 2  ± 0. 0 9  8 8  0. 0 0 2  * *  

G a m m a pr ot e o b a ct eri a; C ell vi bri o n al es; S p o n gii b a ct er a c e a e; S p o n gii b a ct er  0. 2 9  ± 0. 0 5  8 9  0. 0 0 3  * *  
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A c ost a -G o nz ál e z,  A.,  R os s ell ó -M ór a,  R.,  a n d  M ar q u é s,  S.  ( 2 0 1 3)  C h ar a ct eri z ati o n  of  t h e 

a n a er o bi c  mi cr o bi al  c o m m u nit y  i n  oil -p oll ut e d  s u bti d al  s e di m e nts:  Ar o m ati c 

bi o d e gr a d ati o n p ot e nti a l aft er t h e Pr e sti g e oil s pill. E n vir o n. Mi cr o bi ol.  1 5 : 7 7– 9 2.  

A g ui n a g a,  O. E.,  M c M a h o n,  A.,  W hit e,  K. N.,  D e a n,  A. P.,  a n d  Pitt m a n,  J. K.  ( 2 0 1 8)  Mi cr o bi al 

C o m m u nit y S hift s i n R e s p o ns e t o A ci d Mi n e Dr ai n a g e P oll uti o n Wit hi n a N at ur al W etl a n d 

E c os y st e m. Fr o nt. Mi cr o bi ol.  9 : 1– 1 4.  

A h n er,  B. A.,  M or el,  F. M. M.,  a n d  M off ett,  J. W.  ( 1 9 9 6)  Tr a c e  m et al  c o ntr ol  of  p h yt o c h el ati n 

pr o d u cti o n i n c o a st al w at ers. Li m n ol. O c e a n.  4 2 : 6 0 1– 6 0 8.  

A h n er, B. A., W ei, L., Ol es o n, J. R., a n d O g ur a, N. ( 2 0 0 2) Gl ut at hi o n e a n d ot h er l o w m ol e c ul ar 

w ei g ht t hi ol s i n m ari n e p h yt o pl a n kt o n u n d er m et al str e s s. M ar. E c ol. Pr o g. S er.  2 3 2 : 9 3–

1 0 3.  

Al b arr a cí n,  V. H.,  Al o ns o -V e g a,  P.,  Tr ujill o,  M. E.,  A m or os o,  M.J.,  a n d  A b at e,  C. M.  ( 2 0 1 0) 

A m y c ol at o psis t u c u m a n e nsi s s p. n o v., a c o p p er -r e si st a nt a cti n o b a ct eriu m i s ol at e d fr o m 

p oll ut e d s e di m e nt s. I nt. J. S yst. E v ol. Mi cr o bi ol. 6 0 : 3 9 7– 4 0 1.  

All e n,  R. C.,  T u,  Y.,  N e v ar e z,  M.J.,  B o b bs,  A. S.,  Fri e s e n,  J. W.,  L ors c h,  J. R.,  et  al. ( 2 0 1 3)  T h e 

m er c ur y  r e si st a n c e  ( m er)  o p er o n  i n  a  m ari n e  gli di n g  fl a v o b a ct eri u m,  T e n a ci b a c ul u m 

di s c ol or 9 A 5. F E M S Mi cr o bi ol. E c ol.  8 3 : 1 3 5– 1 4 8.  

Alli s o n,  S. D.  a n d  M arti n y,  J. B. H.  ( 2 0 0 8)  R e si st a n c e,  r e sili e n c e,  a n d  r e d u n d a n c y  i n  mi cr o bi al 

c o m m u niti e s. Pr o c. N atl. A c a d. S ci.  1 0 5 : 1 1 5 1 2– 1 1 5 1 9.  

Al o ns o - S á e z, L., Di a z-P ér e z, L., a n d M or á n, X. A. G. ( 2 0 1 5)  T h e hi d d e n s e a s o n alit y of t h e r ar e 

bi os p h er e i n c o a st al m ari n e b a ct eri o pl a n kt o n. E n vir o n. Mi cr o bi ol.  1 7 : 3 7 6 6– 3 7 8 0.  

A m ar al - Z ettl er, L. A., Z ettl er, E. R., Sli k a s, B., B o y d, G. D., M el vi n, D. W., M orr all, C. E., et al. ( 2 0 1 5) 

T h e  bi o g e o gr a p h y  of  t h e  Pl a stis p h er e: I m pli c ati o ns f or p oli c y. Fr o nt. E c ol. E n vir o n.  1 3 : 

5 4 1 – 5 4 6.  

A m o, M. A. K. a n d A g ai, T. A. N. ( 2 0 0 8) A n a p pli c ati o n of t h e bi oti c li g a n d m o d el t o pr e di ct t h e 

t o xi cit y eff e ct s of m et al mi xt ur e s. E n vir o n. c h e m e str y  2 7 : 1 4 7 9– 1 4 8 7.  

Ar a új o,  D. F.,  B o a v e nt ur a,  G. R. ,  M a c h a d o,  W.,  Vi ers,  J., W eis s,  D.,  P at c hi n e el a m,  S. R.,  et  al. 

( 2 0 1 6)  Tr a ci n g  of  a nt hr o p o g e ni c  zi n c  s o ur c e s  i n  c o a st al  e n vir o n m e nt s  usi n g  st a bl e 

i s ot o p e c o m p ositi o n. C h e m. G e ol.  4 4 9 : 2 2 6– 2 3 5.  

Ar d e st a ni, M. M., v a n Str a al e n, N. M., a n d v a n G e st el, C. A. M. ( 2 0 1 4) T h e r el ati o ns hi p b et w e e n 
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m et al t o xi cit y a n d bi oti c li g a n d bi n di n g affi niti e s i n a q u ati c a n d s oil or g a ni s ms: a r e vi e w. 

E n vir o n. P oll ut.  1 9 5 : 1 3 3– 1 4 7.  

A ß h a u er,  K. P.,  W e m h e u er,  B.,  D a ni el,  R.,  a n d  M ei ni c k e,  P.  ( 2 0 1 5)  T a x 4 F u n:  Pr e di cti n g 

f u n cti o n al pr ofil es fr o m m et a g e n o mi c 1 6 S r R N A d at a. Bi oi nf or m ati c s  3 1 : 2 8 8 2– 2 8 8 4.  

Atl a s,  R. M.,  H or o wit z,  A.,  Kri c h e v s k y,  M.,  a n d  B ej,  A. K.  ( 1 9 9 1)  R e s p o ns e  of  Mi cr o bi al 

P o p ul ati o ns t o E n vir o n m e nt al Di st ur b a n c e. Mi cr o b. E c ol.  2 2 : 2 4 9– 2 5 6.  

Atl a s, R. M., St o e c k el, D. M., F ait h, S . A., Mi n ar d-S mit h, A., T h or n, J. R., a n d B e n otti, M.J. ( 2 0 1 5) 

Oil  Bi o d e gr a d ati o n  a n d  Oil -D e gr a di n g  Mi cr o bi al  P o p ul ati o ns  i n  M ars h  S e di m e nt s 

I m p a ct e d b y Oil fr o m t h e D e e p w at er H ori z o n W ell Bl o w o ut. E n vir o n.  S ci.  T e c h n ol.  4 9 : 

8 3 5 6 – 8 3 6 6.  

A y at a, S. D., L é v y, M., A u m o nt, O., R e s pl a n d y, L., T a gli a b u e, A., S ci a n dr a, A., a n d B er n ar d, O. 

( 2 0 1 4)  P h yt o pl a n kt o n  pl a sti cit y  dri v es  l ar g e  v ari a bilit y  i n  c ar b o n  fi x ati o n  effi ci e n c y. 

G e o p h ys. R e s. L ett.  4 1 : 8 9 9 4– 9 0 0 0.  

A z a m, F., F e n c h el, T., Fi el d, J., G r a y, J., M e y er - R eil, L., a n d T hi n g st a d, F. ( 1 9 8 3) T h e E c ol o gi c al 

R ol e of W at er -C ol u m n Mi cr o b e s i n t h e S e a. M ar. E c ol. Pr o g. S er.  1 0 : 2 5 7– 2 6 3.  

A z a m,  F.  a n d  M alf atti,  F.  ( 2 0 0 7)  Mi cr o bi al  str u ct uri n g  of  m ari n e  e c os y st e m s. N at.  R e v. 

Mi cr o bi ol.  5 : 7 8 2– 7 9 1.  

A z ar b a d,  H.,  V a n  G e st el,  C. A . M.,  Ni kli ńs k a,  M.,  L a s k o w s ki,  R.,  Rï ¿ ½li n g,  W. F. M.,  a n d  V a n 

Str a al e n, N. M. ( 2 0 1 6) R e sili e n c e of s oil mi cr o bi al c o m m u niti e s t o m et al s a n d a d diti o n al 

str e s s ors: D N A -b a s e d a p pr o a c h e s f or a s s e s si n g “str e s s -o n -str e s s ” r e s p o ns e s. I nt. J. M ol. 

S ci.  1 7 : 1– 2 0.  

B a c h m a n n, J., H ei m b a c h, T., H a ss e nr ü c k, C., K o p pri o, G. A., I v ers e n, M. H., Gr os s art, H. P., a n d 
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1 4 : 2 2 8 3– 2 2 9 2.  
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p h yt o pl a n kt o n bl o o m c o n diti o ns. I S M E J. 1 0 : 5 6 8. 
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e c ol o gi c al dist ur b a n c e i nfl u e n c e g e n eti c di v ersit y ? Tr e n d s E c ol. E v ol.  2 8 : 6 7 0– 6 7 9.  

B ar -O n, Y. M., P hilli ps, R., a n d Mil o, R. ( 2 0 1 8) T h e bi o m a s s di stri b uti o n o n E art h. Pr o c. N atl. 
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C ost ert o n, J. W. ( 1 9 9 5) O v er vi e w of mi c r o bi al bi ofil m s. J. I n d. Mi cr o bi ol.  1 5 : 1 3 7– 1 4 0.  

C ost ert o n, J. W., C h e n g, K.J., G e e s e y, G. G., L a d d, T.I., Ni c k el, J. C., D as g u pt a, M., a n d M arri e, 
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a n d f at e s of tr a c e m et al s c hr o ni c all y i n p ut i n a M e dit err a n e a n c o a st al z o n e i m p a ct e d b y 

a l ar g e ur b a n ar e a. M ar. P oll ut.  B ull.  6 9 : 1 3 7– 1 4 9.  

O urs el, B., G ar ni er, C., Z e br a c ki, M., D urri e u, G., P air a u d, I., O m a n o vi ć, D., et al. ( 2 0 1 4) Fl o o d 

i n p ut s i n a m e dit err a n e a n c o a st al z o n e i m p a ct e d b y a l ar g e ur b a n ar e a: D y n a mi c a n d f at e 

of tr a c e m et al s. M ar. C h e m.  1 6 7 : 4 4– 5 6.  

P a c e, N. R . ( 1 9 9 7) A m ol e c ul ar vi e w of mi cr o bi al di v ersit y a n d t h e bi os p h er e. S ci e n c e ( 8 0 -. ). 

2 7 6 : 7 3 4– 7 4 0.  
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3 3 : 4 8 5– 4 9 7.  

P ai nt er, S. C., H e ns o n, S. A., F orr y a n, A., St ei g e n b er g er, S., Kl ar, J., Sti n c h c o m b e, M. C., et al. 
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P a q ui n, P. R., G ors u c h, J. W., A pt e, S., B atl e y, G. E., B o wl e s, K. C., C a m p b ell, P. G. C., et al. ( 2 0 0 2) 

T h e bi oti c li g a n d m o d el : a hi st ori c al o v er vi e w. C o m p. Bi o c h e m. P h ysi ol. P art C  1 3 3 : 3– 3 5.  

P ar a d a, A. E. a n d F u hr m a n, J. A. ( 2 0 1 7) M ari n e ar c h a e al d y n a mi cs a n d i nt er a cti o ns wit h t h e 
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P art e ns k y, F., Bl a n c h ot, J., L a nt oi n e, F., N e v e u x, J., a n d M ari e, D. ( 1 9 9 6) V erti c al str u ct ur e of 

pi c o p h yt o pl a n kt o n at diff er e nt tr o p hi c sit e s of t h e tr o pi c al n ort h e a st er n Atl a nti c O c e a n. 

D e a p -S e a R e s.  4 3 : 1 1 9 1– 1 2 1 3.  

P art e ns k y,  F.,  H e ss, W. R.,  a n d  V a ul ot,  D.  ( 1 9 9 9)  Pr o c hl or o c o c c us,  a  M ari n e  P h ot os y nt h eti c 
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N. S. ( 2 0 1 7) Eff e ct s of s e di m e nt s m ot h eri n g o n t h e s p o n g e h ol o bi o nt wit h i m pli c ati o ns f or 
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G e o p h ys. R e s.  1 0 4 : 2 9 8 4 3– 2 9 8 6 4.  
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Gl o b al p att er ns of di v ersit y a n d c o m m u nit y str u ct ur e i n m ari n e b a ct eri o pl a n kt o n. M ol. 

E c ol.  1 6 : 8 6 7– 8 8 0.  

P ot hi er, M. P., Hi nz, A.J., a n d P o ul ai n, A.J. ( 2 0 1 8) I nsi g ht s i nt o ars e nit e a n d ars e n at e u pt a k e 

p at h w a y s usi n g a w h ol e c ell bi os e ns or. Fr o nt. Mi cr o bi ol.  9 : 1– 1 1.  

P o u g n et, F., S c h äf er, J., D utr u c h, L., G ar ni er, C., T e s si er, E., D a n g, D. H., et al. ( 2 0 1 4) S o ur c e s 

a n d hi st ori c al r e c or d of ti n a n d b ut yl -tin s p e ci e s i n a M e dit err a n e a n b a y ( T o ul o n B a y, 

Fr a n c e). E n vir o n. S ci. P oll ut. R e s.  2 1 : 6 6 4 0– 6 6 5 1.  
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Pri n g a ult, O., Vir et, H., a n d D ur a n, R. ( 2 0 1 2) I nt er a cti o ns b et w e e n Z n a n d b a ct eri a i n m ari n e 
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tr o pi c al c o a st al s e di m e nts. E n vir o n. S ci. P oll ut. R e s. I nt.  1 9 : 8 7 9– 9 2.  

Pr u e s s e, E., Q u a st, C., K nitt el, K., F u c hs, B. M., L u d wi g, W., P e pli es, J., a n d Gl ö c k n er, F . O. ( 2 0 0 7) 

SI L V A: A c o m pr e h e nsi v e o nli n e r e s o ur c e f or q u alit y c h e c k e d a n d ali g n e d ri b os o m al R N A 

s e q u e n c e d at a c o m p ati bl e wit h A R B. N u cl ei c A ci d s R es.  3 5 : 7 1 8 8– 7 1 9 6.  

Qi a n, J., Di n g, Q., G u o, A., Z h a n g, D., a n d W a n g, K. ( 2 0 1 7) Alt er ati o n i n s u c c e s si o n al tr aj e ct ori e s 

of  b a ct eri o pl a n kt o n  c o m m u niti e s  i n  r e s p o ns e  t o  c o -e x p os ur e  of  c a d mi u m  a n d 

p h e n a nt hr e n e i n c o a st al w at er mi cr o c os m s. E n vir o n. P oll ut.  2 2 1 : 4 8 0– 4 9 0.  

Qi a n,  P. Y.,  T hi y a g ar aj a n,  V.,  L a u,  S. C. K.,  a n d  C h e u n g,  S. C. K.  ( 2 0 0 3)  R el ati o ns hi p  b et w e e n 

b a ct eri al c o m m u nit y  pr ofil e  i n  bi ofil m  a n d  att a c h m e nt  of  t h e  a c or n  b ar n a cl e  B al a n us 

a m p hitrit e. A q u at. Mi cr o b. E c ol.  3 3 : 2 2 5– 2 3 7.  

Q u a st, C.,  Pr u e s s e,  E.,  Yil m a z, P.,  G er k e n,  J.,  S c h w e er,  T.,  Y arz a,  P.,  et  al.  ( 2 0 1 3)  T h e  SI L V A 

ri b os o m al R N A g e n e d at a b a s e pr oj e ct: I m pr o v e d d at a pr o c e s si n g a n d w e b -b a s e d t o ol s. 

N u cl ei c A ci d s R e s.  4 1 : 5 9 0– 5 9 6.  

Q u er o,  G. M.,  C a ssi n,  D.,  B ott er,  M.,  P eri ni,  L.,  a n d  L u n a,  G. M.  ( 2 0 1 5)  P att er ns  of  b e nt hi c 

b a ct eri al  di v ersit y  i n  c o a st al  ar e a s  c o nt a mi n at e d  b y  h e a v y  m et al s,  p ol y c y cli c  ar o m ati c 

h y d r o c ar b o ns ( P A Hs) a n d p ol y c hl ori n at e d bi p h e n yl s ( P C Bs). Fr o nt. Mi cr o bi ol.  6 : 1– 1 5.  

Q ui g g, A., R ei nf el d er, J. R., a n d Fi s h er, N. S. ( 2 0 0 6) C o p p er u pt a k e ki n eti cs i n di v ers e m ari n e 

p h yt o pl a n kt o n. S e ct. Titl e W at er  5 1 : 8 9 3– 8 9 9.  

R  C or e  T e a m  ( 2 0 1 7)  R:  A  L a n g u a g e  a n d  E n vir o n m e nt  f or  St ati sti c al  C o m p uti n g.  Vi e n n a:  R 

F o u n d ati o n f or St ati sti c al C o m p uti n g.  

R a d a k o vit c h, O., R o us si e z, V., Olli vi er, P., L u d wi g, W., Gr e nz, C., a n d Pr o bst, J. L. ( 2 0 0 8) I n p ut 

of p arti c ul at e h e a v y m et als fr o m ri v ers a n d a s s o ci at e d s e di m e nt ar y d e p osit s o n t h e G ulf 

of Li o n c o nti n e nt al s h elf. Est u ar. C o a st. S h elf S ci.  7 7 : 2 8 5– 2 9 5.  

R a p p é,  M. S.,  V er gi n,  K.,  a n d  Gi o v a n n o ni,  S.J.  ( 2 0 0 0)  P h yl o g e n eti c  c o m p ari s o ns  of  a  c o a st al 

b a ct eri o pl a n kt o n  c o m m u nit y  wit h  its  c o u nt er p art s  i n  o p e n  o c e a n  a n d  fr e s h w at er 

s y st e m s. F E M S Mi cr o bi ol. E c ol.  3 3 : 2 1 9– 2 3 2.  

R a s ci o, V.J. D. ( 2 0 0 0) A ntif o uli n g c o ati n g s: w h er e d o w e g o fr o m h er e. C orr o s. R e v.  1 8 : 1 3 3–

1 5 4.  

R a v e n,  J. A.  ( 1 9 8 4)  A  c ost -b e n efit  a n al y si s  of  p h ot o n  a bs or pti o n  b y  p h ot os y nt h eti c  u ni c ell s. 
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R e dfi el d, A. C. ( 1 9 6 3) T h e i nfl u e n c e of or g a ni s m s o n t h e c o m p ositi o n of s e a -w at er. s e a  2 : 2 6–
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I m p a ct s d e l a c o nt a mi n ati o n m ulti pl e e n él é m e nt s tr a c e s m ét alli q u e s s ur l e s c o m m u n a ut é s 

mi cr o bi e n n e s d a n s u n e n vir o n n e m e nt c ôti er f ort e m e nt a n t hr o pi s é : l a r a d e d e T o ul o n 

L a  r a d e  d e  T o ul o n  e st  u n  é c os yst è m e  c ôti er f ort e m e nt  a nt hr o pi s é  q ui  pr é s e nt e  u n  gr a di e nt  m ulti pl e  d e 

c o nt a mi n ati o n  e n  él é m e nts  tr a c e s  m ét alli q u e s,  q ui  e n  f ait  u n  sit e  at eli er  r e m ar q u a bl e.  L e  c o u pl a g e  d e s 

c a m p a g n e s d e t err ai n et  d e s e x p éri m e nt ati o ns e n l a b or at oir e a p er mi s d’ ét u di er l’i m p a ct d e l a c o nt a mi n ati o n 

m ét alli q u e  s ur  l e s  c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s  pl a n ct o ni q u e s  et  e n  bi ofil m.  L’ utili s ati o n  d e  l a  c hi mi e 

a n al yti q u e,  d e  l a  c yt o m étri e  e n  fl u x  et  d u  m ét a b ar c o di n g  a  p er mi s  d’ ét u di er  pl usi e ur s  as p e cts  d e s 

c o m m u n a ut é s, c o m m e l’ a b o n d a n c e  et l a di v er sit é t a x o n o mi q u e e n r é p o ns e à l a c o nt a mi n ati o n m ét alli q u e 

d a ns l a r a d e d e T o ul o n. Ai nsi, l e s c o m m u n a ut é s d’ ultr a p h yt o pl a n ct o n et d e b a ct éri o pl a n ct o n o nt m o ntr é u n e 

str u ct ur ati o n s p ati al e f ort e l e l o n g d e s gr a di e nts m ét alli q u e s. L e s e x p éri m e nt ati o ns e n l a b or at oir e o nt m o ntr é 

q u e l e s E T M s j o u ai e nt u n r ôl e i m p ort a nt s ur l’ a b o n d a n c e et l a di v er sit é d e s c o m m u n a ut é s ultr a pl a n ct o ni q u e s, 

p ar  d e s  eff ets  dir e cts  (t o xi cit é)  et  i n dir e cts  ( c o u pl a g e  p h y t o pl a n ct o n-b a ct éri o pl a n ct o n).  L a  c o m m u n a ut é 

mi cr o bi e n n e d e bi ofil m a ét é b e a u c o u p m oi ns i m p a ct é e p ar l e s gr a di e nts m ét alli q u e s d a ns l a r a d e d e T o ul o n 

q u e l a c o m m u n a ut é ultr a pl a n ct o ni q u e. E n r e v a n c h e, l a c o m m u n a ut é d e bi ofil m a s e m bl é i nfl u e n c é e p ar s a 

pr o x i mit é  a v e c  l e c o m p arti m e nt  s é di m e nt air e,  q ui  o nt  p u  f o ur nir  d e s  mi cr o or g a ni s m e s  c ol o ni s at e ur s  l or s 

d’ é pi s o d e s d e r e mi s e e n s us p e nsi o n.  E n c o n cl usi o n, l e s E T Ms o nt s e m bl é a v oir u n i m p a ct s ur l’ e ns e m bl e d e s 

c o m m u n a ut é s  mi cr o bi e n n e s  d e  l a  r a d e  d e  T o ul o n  a v e c t o ut ef oi s,  d e s  v ari ati o ns  d’i nfl u e n c e  s el o n  l e 

c o m p arti m e nt.  
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bi ofil m mi cr o bi e n, é c os y st è m e c ôti er, r a d e d e T o ul o n  

I m p a ct s of m ulti pl e c o nt a mi n ati o n of tr a c e m et al el e m e nt s o n t h e mi cr o bi al c o m m u niti e s 

i n a hi g hl y a nt hr o pi z e d c o a st al e n vir o n m e nt: t h e T o ul o n b a y 

T o ul o n  B a y  i s  a  hi g hl y  a nt hr o pi z e d  c o ast al  e c os yst e m  t h at  pr e s e nt m ulti pl e  tr a c e  m et al  c o nt a mi n ati o n 

gr a di e nts, a n d w as c o nsi d er e d as a m o d el s y st e m. T h e c o u pli n g of fi el d c a m p ai g ns a n d l a b or at or y e x p eri m e nts 

w er e  us e d  t o  st u d y  t h e  i m p a ct  of  tr a c e  m et al  c o nt a mi n ati o n  o n  b ot h  pl a n kt o ni c  a n d  bi ofil m  mi cr o bi al 

c o m m u niti e s.  C h e mi c al  a n al ys e s,  fl u x  c yt o m etr y,  a n d  m et a b ar c o di n g  w er e  us e d  t o  st u d y  s e v er al 

c h ar a ct eri sti c s  of  c o m m u niti e s,  as  a b u n d a n c e  a n d  t a x o n o mi c  di v er sit y  i n  r e s p o ns e  t o  tr a c e  m et al 

c o nt a mi n ati o n i n t h e T o ul o n B a y. T h e n, b ot h ultr a p h yt o pl a n kt o n a n d b a ct eri o pl a n kt o n s h o w e d str o n g s p ati al 

p att er ns al o n g t h e tr a c e m et al c o nt a mi n ati o n gr a di e nt s. L a b or at or y e x p eri m e nts s h o w e d t h at tr a c e m et al s 

pl a y e d a n i m p ort a nt r ol e o n b ot h a b u n d a n c e a n d di v er sit y p att er ns of ultr a pl a n kt o ni c c o m m u niti e s, b y b ot h 

p ot e nti al  dir e ct  (t o xi cit y) a n d  i n dir e ct  ( p h yt o pl a n kt o n -b a ct eri o pl a n kt o n  i nt er a cti o ns).  C o n v er s el y  t o 

pl a n kt o ni c c o m m u niti e s, tr a c e m et al c o nt a mi n ati o n h a d li mit e d i m p a ct o n mi cr o bi al bi ofil m c o m m u nit y. I n 

c o ntr ast, mi cr o bi al bi ofil m c o m m u nit y s e e m e d t o b e i nfl u e n c e d b y s urr o u n di n g s e di m e nts, a n d b y p ot e nti al 

c ol o niz er t a x a fr o m b e nt hi c c o m p art m e nt r e s us p e n d e d d uri n g s e di m e nt r e s us p e nsi o n e v e nts. I n c o n cl usi o n, 

tr a c e  m et al s  s e e m e d  t o  h a v e i m p a cts  o n  all  t h e  mi cr o bi al  c o m m u niti e s  of  T o ul o n  B a y,  wit h  v ari ati o ns  of 

i nfl u e n c e d e p e n di n g o n t h e c o m p art m e nt. 
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