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Caractérisation de la réponse des macroalgues aux stress de la zone intertidale :
impact sur la distribution des espèces et sur les rendements de production

Résumé

Les macroalgues, en tant qu’organismes photosynthétiques, jouent un rôle prépondé-
rant dans le stockage du carbone en milieu côtier. Une grande partie d’entre elles se
développent dans la zone intertidale, qui potentiellement constitue un environnement
stressant, dû à l’alternance des phases d’immersion et d’émersion au cours des cycles de
marée. Cependant, la compréhension des réponses de ces organismes aux stress de cet
environnement particulier reste encore incomplète. Ce travail de thèse a pour objectif
d’étudier les effets potentiels des stress de la zone intertidale sur la production primaire
ainsi que sur l’évolution de l’aire géographique de répartition de différentes espèces
de macroalgues. L’utilisation de chambres benthiques à l’émersion et à l’immersion
a permis de suivre l’évolution saisonnière de la production primaire, tandis qu’une
nouvelle approche de discrimination des espèces de macroalgues, basée sur l’utilisation
des spectres de réflectance hyperspectral des individus, a été développée pour répondre
aux besoins de suivis des stocks. La présente étude s’est focalisée sur quatre espèces
d’Ochrophyta, caractéristiques du littoral du Pas-de-Calais. Le long de ces côtes, Pelvetia
canaliculata, Fucus spiralis, Fucus serratus et Saccharina latissima sont caractéristiques
de différents étages de la zone littorale et expérimentent donc des périodes d’émersion
variées. Les bilans de production journaliers obtenus confirment que les macroalgues
constituent l’un des écosystèmes les plus productifs sur la planète, comparable aux
systèmes terrestres les plus productifs. Ces mesures ont également montré que la phase
d’émersion constituait une période critique pour la production en été, avec l’apparition
de phénomènes de photoinhibition important lié aux forts éclairements et aux fortes tem-
pératures. Cependant, la présente étude a également montré que cette phase d’émersion
avait un rôle primordial dans les bilans de production, principalement en hiver. En effet,
au cours de cette période, la quasi-totalité de la production des macroalgues est réalisée
au cours de l’émersion. La mise en place d’une nouvelle procédure de discrimination des
macroalgues par leur signature hyperspectrale a permis de différencier, pour la première
fois, les principales espèces caractéristiques de l’estran rocheux de la zone d’étude en
conditions contrôlées. Cette nouvelle procédure a ensuite été appliquée sur des spectres
acquis in situ à la fois au cours du découvrement des organismes et lors de la basse mer
afin d’étudier l’effet de la dessiccation sur les spectres de réflectance. La dessiccation
favorise une discrimination plus efficace des signaux de réflectance hyperspectrale, au
travers de la diminution de la variabilité intra-spécifique des réponses spectrales. Un
suivi mensuel des spectres de réflectance hyperspectrale des macroalgues a également
été réalisé et les résultats de discrimination spectrale obtenus ont montré que la période
la plus propice à la réalisation de survols cartographiques était l’été.

Mots clés : imagerie spectrale, macroalgues, production primaire, stress abiotique
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xviii Résumé

Characterization of the response of macroalgae to stress in the intertidal zone:
impact on species distribution and production yields

Abstract

Macroalgae, as photosynthetic organisms, play a major role in carbon storage in coastal
environments. A large proportion of them develop in the intertidal zone, which po-
tentially constitutes a stressful environment, due to the alternation of immersion and
emersion periods during the tidal cycles. However, the understanding of the responses
of these organisms to the stresses of this particular environment is still incomplete.
The objective of this thesis was to study the potential effects of intertidal stresses on
primary production as well as on the evolution of the geographic range of different
macroalgal species. The use of benthic chambers both under emersed conditions and
underwater allowed to follow the seasonal evolution of primary production, while a
new approach to discriminate macroalgal species, based on the use of hyperspectral
reflectance spectra of individuals, was developed to meet the needs of stock monitoring.
The present study focused on four species of Ochrophyta, characteristic of the Pas-de-
Calais coast. Along this coasts, P. canaliculata, F. spiralis, F. serratus and S. latissima are
characteristic of different tidal levels and thus experience different emersion durations.
The daily production budgets obtained confirmed that macroalgae constitute one of
the most productive ecosystems on the planet, comparable to productive terrestrial
systems. These measurements also showed that the emersion phase is a critical period
for production in summer, with the appearance of important photoinhibition phenom-
ena linked to high light levels and high temperatures. However, the present study
also showed that this emersion phase had a primordial role in the production budgets,
mainly in winter. Indeed, during this period, it was shown that almost all the macroalgal
production was realized during emersion. The implementation of a new procedure of
discrimination of macroalgae by their hyperspectral signature allowed to differentiate,
for the very first time, the main characteristic species of the rocky shore of the study
area under controlled conditions. This new procedure was then applied to spectra
acquired in situ both just after individuals were emersed and at low tide in order to
study the effect of desiccation on reflectance spectra. Finally, desiccation favors a more
efficient discrimination of hyperspectral reflectance signals, through the decrease of the
intra-specific variability of spectral responses. Monthly monitoring of hyperspectral
reflectance spectra of macroalgae was also carried out and the spectral discrimination
results obtained showed that the most favorable period for mapping overflights was
summer.

Keywords: abiotic stress, macroalgae, primary production, spectral imagery
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Introduction

À l’échelle de la planète, la production primaire nette annuelle globale, qui

représente la quantité de carbone fixée au cours de la photosynthèse et intégrant

la quantité de carbone dégagée au cours de la respiration végétale, est estimée à

environ 104,9 Pg de carbone (Behrenfeld et al., 2001). Cette production primaire

nette est répartie, à contribution quasi identique, entre le milieu terrestre et le

milieu marin. En effet, il a été démontré que les océans participaient presque

pour moitié à la production primaire nette, avec en moyenne 48,5 Pg de C par

an, soit 46,2 % de la production annuelle globale. En comparaison, le milieu

terrestre présente une production primaire globale nette de 56,4 Pg de C, soit

53,8 % de la production globale (Field, 1998). Tout comme le milieu terrestre,

le milieu marin peut être subdivisé en différentes régions, en fonction des ca-

ractéristiques physico-chimiques de la zone concernée. Parmi ces régions, les

zones situées en milieu littoral, qui forment la jonction entre le milieu terrestre

et marin, et plus précisément la zone intertidale, contribueraient à elles seules à

20 % de la production primaire globale, bien que ne représentant que 8 % de la

surface globale du milieu marin (Mann, 1982). Ces zones intertidales, plus com-

munément appelées estrans, se situent entre les limites extrêmes des plus hautes

et des plus basses mers et forment un système très dynamique, constamment

soumis à des changements physico-chimiques et exposées aux pressions anthro-

piques (Raffaelli & Hawkins, 1999). Deux grands types de substrats peuvent

caractériser ce milieu : le substrat dur et le substrat meuble. Le substrat dur des

zones intertidales se caractérise fréquemment par la présence d’espèces sessiles,

et notamment par des «producteurs primaires». Ces espèces autotrophes ont la

capacité d’utiliser le dioxyde de carbone et le carbone inorganique disponibles

dans leur environnement afin de produire leur propre matière organique. Au

1



2 Introduction

cours de la photosynthèse, ce processus requiert de l’énergie lumineuse. Dans le

cas des substrats rocheux de la zone intertidale, plusieurs types de producteurs

primaires peuvent être observés, notamment, les phanérogames marins, les mi-

croalgues benthiques et les macroalgues, ces dernières jouant un rôle essentiel

en tant que producteurs primaires (Mann, 1973). En effet, malgré leur faible

représentativité à l’échelle mondiale en termes de surface de recouvrement,

en comparaison au phytoplancton (1 000 fois supérieur aux macroalgues), la

production des macroalgues a été estimée à 10 % de celle du phytoplancton

(Ryther, 1963). Ainsi, les macroalgues serait à l’origine du stockage de 0,19–

0,64 Pg C an−1 (Duarte et al., 2013a). De plus, les macroalgues jouent également

un rôle en tant qu’espèce ingénieur et définissent majoritairement la structure et

le fonctionnement des écosystèmes (Schiel, 2006).

Figure 1 – Cartographie du littoral du Pas-de-Calais et mise en évidence des zones
rocheuses le caractérisant.
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Le littoral du Pas-de-Calais, situé entre la Baie d’Authie et la commune de

Grand Fort Philippe, borde la Manche, mer épicontinentale caractérisée par une

marée semi-diurne aux marnages importants (régime macrotidal). Ce littoral

s’étend sur 140 km de linéaire de côte et alterne substrat meuble et rocheux, avec

une zone rocheuse majoritairement localisée entre Équihen-Plage et Sangatte

(figure 1). Cette zone rocheuse est majoritairement recouverte de macroalgues, et

plus particulièrement, en termes de superficie de recouvrement, d’algues brunes,

même si les trois phyla (vertes, brunes et rouges) y sont représentés.

La zone intertidale est caractérisée par d’importantes variations des condi-

tions abiotiques, ce qui en fait l’un des écosystèmes les plus extrêmes sur Terre

(Tomanek & Helmuth, 2002). En effet, l’alternance des phases d’émersion et d’im-

mersion liée à la marée engendre une transition rapide entre le milieu aquatique

et le milieu aérien. Cette transition entraîne de rapides et importantes variations

des conditions abiotiques, notamment de la luminosité, de la température et de

la salinité. La variation de ces conditions entraîne l’apparition de deux types de

stress, soit limitant (p. ex. la faible luminosité à l’immersion), soit néfaste (p.

ex. les fortes luminosités ou températures à l’émersion) (Davison & Pearson,

1996 ; Grime, 1989). L’ensemble de ces stress et leur intensité, définissent la

notion de gradient vertical (Chappuis et al., 2014 ; Raffaelli & Hawkins, 1999 ;

Tomanek & Helmuth, 2002), notion centrale de l’écologie en milieu intertidal

(figure 2). Dans la zone intertidale, les espèces sessiles, et plus particulièrement

les macroalgues, forment de véritables ceintures, qui définissent un niveau maré-

graphique particulier. Cette zonation est particulièrement visible chez les algues

brunes, qui forment de véritables ceintures caractérisées par la dominance d’une

espèce (Raffaelli & Hawkins, 1999).

La capacité des macroalgues à résister à ces stress environnementaux dé-

termine leur position au sein de l’estran. Plus précisément, l’origine de cette

zonation semble liée à deux facteurs principaux, en fonction de la limite supé-

rieure ou inférieure de la ceinture considérée. Concernant la limite supérieure,

de nombreuses études ont montré qu’elle était majoritairement déterminée par

les effets des paramètres abiotiques sur les espèces de macroalgues, et leurs capa-

cités à faire face à ces pressions abiotiques (Davison & Pearson, 1996 ; Dorgelo,

1976 ; Johnson et al., 1974 ; Schonbeck & Norton, 1978).
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La limite inférieure serait quant à elle principalement définie par les for-

çages biologiques, et plus particulièrement par la compétition inter-spécifique

(Lubchenco & Menge, 1978 ; Raffaelli & Hawkins, 1999 ; Schonbeck & Norton,

1980).

Figure 2 – Représentation, adaptée aux macroalgues, du stress abiotique le long du gra-
dient vertical en lien avec le niveau bathymétrique. Les flèches indiquent l’augmentation
du stress. Illustration adaptée de Raffaelli et Hawkins (1999).

L’éclairement constitue le paramètre abiotique le plus impactant et le plus

variable pour les organismes photoautotrophes, à la fois concernant la quantité

d’énergie lumineuse reçue (Larkum et al., 2003 ; Mohsen et al., 1973 ; Ort &

Kramer, 2009 ; Sorokin & Krauss, 1958), mais également la qualité de cette

énergie, définie par le spectre lumineux (Hanelt et al., 2003 ; Muthuvelan et al.,
2002). Des variations de la quantité d’énergie reçue par les macroalgues sont

observées à grande échelle, en lien avec les variations saisonnières.



Introduction 5

Un suivi de l’intensité lumineuse a été réalisé au cours de cette thèse, mon-

trant cette saisonnalité. En effet, une augmentation de la luminosité a été mesurée

de janvier à mai, avec un maximum observé en été, avant de diminuer jusqu’à

un minimum atteint pour le mois de décembre (figure 3A). Les variations de

l’intensité lumineuse sont aussi observées à plus petite échelle avec les variations

journalières (course du soleil, nébulosité, etc.) mais également le cycle de marée.

En effet, la hauteur de la colonne d’eau présente au-dessus des macroalgues al-

tère la quantité de lumière perçue par les organismes. Par ailleurs, une altération

de la qualité de la lumière en fonction de la charge en particule et de la hauteur

de la colonne (Dring & Lüning, 1994 ; Kirk, 2011) est observable. Ainsi, au cours

des premiers mètres, le spectre de la lumière visible est rapidement altéré pour

les longueurs d’onde du rouge, violet et indigo, tandis que pour le bleu et le

vert, une pénétration au sein de la colonne d’eau plus importante est observée

(figure 3B). Cette caractéristique se traduit notamment par la répartition des

macroalgues le long de l’estran, et plus particulièrement des grands groupes de

macroalgues (vertes, brunes et rouges). Par exemple, les algues rouges, majori-

tairement présentes dans les bas-niveaux de l’estran, sont caractérisées par des

pigments rouges (phycobilines), dont l’efficacité d’absorption est particulière-

ment importante en profondeur, où la lumière bleue-verte est dominante (Biebl,

1962).

En fonction des conditions environnementales de leur habitat, les macroalgues

benthiques ont développé des adaptations. Ainsi, les espèces peuplant les bas-

niveaux ont développé des mécanismes adaptés aux faibles éclairements (aug-

mentation de la taille d’antennes, augmentation de la quantité de pigments

antennaires) afin d’accroître leur efficacité photosynthétique aux faibles éclaire-

ments. Cependant, il résulte de cette adaptation aux faibles éclairements, une

plus grande sensibilité face aux forts éclairements, phénomène appelé photoin-

hibition (Hanelt, 1996). Ce phénomène se traduit par un déséquilibre entre la

quantité d’énergie lumineuse absorbée et son utilisation lors de la photosynthèse.

Le phénomène de photoinhibition peut alors s’exprimer par une diminution de

la photosynthèse, voire une destruction des photosystèmes et donc une diminu-

tion de l’efficacité photosynthétique (Hanelt et al., 2003). Les phénomènes de

photoinhibition s’accompagnent généralement de la production de molécules
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oxydatives, appelés espèces réactives de l’oxygène (ERO), qui ont un effet néfaste

sur la physiologie des macroalgues (peroxydation des lipides, destruction de

l’acide désoxyribonucléique (ADN), etc.), et plus spécifiquement dans le cas de

cette étude, sur les photosystèmes.

(A) (B)

Figure 3 – Variation de l’éclairement au sein de la zone intertidale. (A) Évolution
journalière et saisonnière de l’intensité (en lux) mesurée à l’émersion au cours de l’année.
Chaque point représente une mesure effectuée toutes les 10 min. (B) Variation de la
qualité de la lumière en fonction de la hauteur de la colonne d’eau.

Afin de limiter la formation d’ERO, les macroalgues ont développé divers

mécanismes photoprotecteurs. Tout d’abord, les macroalgues sont capables

de réguler la taille de leurs antennes collectrices en fonction de la quantité

d’énergie lumineuse (Anderson & Andersson, 1988). Dans le but d’éviter la

photoinhibition, il existe également un mécanisme permettant la dissipation de

l’énergie excédentaire sous forme de chaleur. Ce mécanisme, appelé cycle des
xanthophylles fait intervenir la conversion de la violaxathine en anthéraxanthine

puis zéaxanthine, au travers de mécanismes de dé-époxydation catalysés par la

violaxanthine dé-époxydase (VDE) (Demmig-Adams & Adams, 1996 ; Vershinin

& Kamnev, 1996).
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Les deux molécules formées permettent de réduire l’efficacité du transfert de

l’énergie lumineuse au sein du photosystème II (PSII) (Gilmore & Yamamoto,

1993). Lorsque l’éclairement ambiant descend sous un certain seuil, le cycle peut

opérer une réversion et les molécules de zéaxanthine et d’anthéraxanthine sont

époxydées en violaxanthine (figure 4). La mise en place du cycle des xantho-

phylles a été étudiée chez les Phaeophyceae (Gevaert et al., 2003 ; Gupta et al.,
2011 ; Major & Davison, 1998) et les Chlorophyceae (Guo et al., 2015 ; Henley

et al., 1992 ; Longstaff et al., 2002 ; Percival & Smestad, 1972).

Figure 4 – Schéma explicatif du fonctionnement du cycle des xanthophylles.

Le deuxième facteur influant sur les capacités photosynthétiques des ma-

croalgues au sein de la zone intertidale est la température, à la fois au sein du

milieu aérien, mais également du milieu marin. Tout comme pour l’intensité

lumineuse, les variations de température peuvent être observées à différentes

échelles de temps. Ainsi, des variations saisonnières sont observées, liées à l’in-

clinaison de la Terre et à sa rotation autour du soleil. Dans le cas de l’hémisphère

nord, où se sont déroulées les expérimentations menées au cours de cette thèse,

les températures les plus faibles sont mesurées au cours des mois de janvier à

mars (température moyenne de l’eau de 7 °C, données issues de la bouée Marel

de Boulogne sur mer et température moyenne de l’air de 8 °C en 2020, données

météo France), tandis que les plus chaudes le sont au cours des mois de juillet à

septembre (température moyenne de l’eau de 18 °C, données issues du CDOCO

et température moyenne de l’air de 21 °C en 2020, données météo France). Ces va-

riations sont également observées à l’échelle de la journée, avec des différences de
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température entre le jour et la nuit. Tout comme pour la lumière, des variations

de température sont aussi observées entre le milieu aérien et le milieu marin, qui

est un milieu où la température est tamponnée (Zimmerman & Kremer, 1984).

Il a été démontré qu’une partie des organismes marins subit des gammes de

températures proches de leur limite de tolérance (Somero, 2002). Dans le cas où

ces limites sont dépassées, les espèces sont susceptibles d’approcher leur limite

de tolérance physiologique (Davison et al., 1991 ; Helmuth et al., 2006 ; Staehr

& Wernberg, 2009), ce qui affecte directement les processus métaboliques. Chez

les algues, la photosynthèse est particulièrement sensible à ces phénomènes

(Gerard, 1984 ; Gerard, 1997 ; Major & Davison, 1998 ; Nepper-Davidsen et al.,
2019). Dans certains cas, ces hausses sont responsables d’une hausse de la mor-

talité, comme observée sur les côtes chiliennes par Martinez et al. (2003) au

cours d’un phénomène El Niño, ayant entraîné une augmentation de la mortalité

de Lessonia nigrescens. Afin de faire face à ces variations de température, des

mécanismes permettent aux macroalgues, et plus largement aux organismes

de la zone intertidale, de maintenir des processus métaboliques efficaces. La

réponse au choc thermique, ou heat shock response (HSR) en anglais, constitue

l’un des mécanismes de réponse aux variations de température (Hammond &

Hofmann, 2010 ; Tomanek, 2010). La HSR est fortement liée à l’expression des

protéines de choc thermique, ou heat shock protein (HSP) en anglais (Sørensen

et al., 2003 ; Tomanek, 2010), qui sont une famille de protéines chaperons. Ces

protéines permettent aux organismes de réduire les modifications liées aux stress

par repliement des protéines cellulaires dénaturées, ou en dégradant et en rem-

plaçant les protéines non réparables (Hofmann & Todgham, 2010). Ces HSP

peuvent être exprimées en réponse à une variété de facteurs de stress (Feder &

Hofmann, 1999), dont la réponse au stress thermique, qui se produit lors d’une

augmentation de 5 à 10 °C supérieure à la température moyenne de l’environne-

ment de l’organisme considéré (Lindquist, 1986 ; Su et al., 2014). En fonction

de l’intensité de la réponse, ce processus permet de caractériser le niveau de

tolérance au stress de l’organisme ainsi que l’intensité du stress subi (Sørensen

et al., 2003). Chez les macroalgues, l’effet de la température est généralement

associé au phénomène de dessiccation, qui s’exprime par une importante perte

en eau des individus (jusqu’à 80 %, en fonction des espèces) (Dorgelo, 1976).
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Ce phénomène constitue également un stress majeur chez les espèces interti-

dales (Contreras-Porcia et al., 2011). Pour éviter les effets de la dessiccation,

un ajustement du potentiel hydrique des organismes permet de maintenir un

équilibre nécessaire au bon fonctionnement du métabolisme, et dans le cas des

macroalgues, de la photosynthèse. Tout comme le stress lumineux, le stress des-

siccatif s’exprime par la formation d’ERO, que les cellules neutralisent au travers

de l’activation des mécanismes antioxydants. De nombreuses études ont été

menées sur la compréhension du mécanisme de dessiccation sur les macroalgues

ainsi que la mise en place des mécanismes antioxydants (Burritt et al., 2002 ;

Collen & Davison, 1999 ; Collén & Davison, 1999 ; Contreras Porcia et al.,
2013 ; Contreras-Porcia et al., 2011 ; Flores-Molina et al., 2014 ; Kumar et al.,
2011 ; López-Cristoffanini et al., 2013 ; Ross & Alstyne, 2007). Enfin, une des

caractérisations de la résistance à une perte importante en eau est la capacité

des individus à réactiver les fonctions cellulaires après réhydratation (Alpert,

2000).

Parmi les macroalgues, les algues brunes, ou Ochrophyta, constituent un

groupe particulièrement étudié, notamment due à leur large aire de répartition

mondiale (Coyer et al., 2006 ; Raffaelli & Hawkins, 1999) et à leurs rôles spéci-

fiques au sein des différentes communautés. En effet, les algues brunes, majori-

tairement représentées, dans le cas du littoral du Pas-de-Calais, par des espèces

appartenant à l’ordre des Fucales et des Laminariales, sont considérées comme

des espèces fondatrices en engendrant des modifications importantes de leur

environnement et des ressources disponibles pour les autres espèces (Bertness

et al., 1999 ; Wernberg et al., 2010). Ces macroalgues favorisent l’accroissement

de la diversité spécifique, particulièrement par la création de nouveaux habitats,

la protection vis-à-vis de potentiels prédateurs (Raffaelli & Hawkins, 1999)

ou encore l’apport de matière organique (Duggins et al., 1989) au travers de

leur forte production. En effet, les communautés à algues brunes font partie

des systèmes les plus productifs, par unité de surface, sur terre (Birkett et al.,
1998 ; Mann, 1973 ; Vadas Sr et al., 2004). Ces différentes caractéristiques font

des algues brunes des modèles parfaits dans l’étude des effets environnemen-

taux sur la photosynthèse, avec, par exemple, l’étude des effets des variations

lumineuses (Delebecq, 2011 ; Gevaert et al., 2003 ; Huppertz et al., 1990) ou
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de la température (Davison et al., 1991 ; Major & Davison, 1998). Les Lamina-

riales se développent principalement dans les eaux tempérées froides à polaire

(température inférieure à 20 °C), caractérisées par de forts apports en nutriment

(Steneck et al., 2002), tandis que les Fucales sont majoritairement présentes le

long des côtes de l’océan Atlantique et Pacifique Nord, de la Manche et de la mer

du Nord (Lüning, 1990). Au sein de l’estran, les Laminariales dominent généra-

lement dans les bas niveaux de la zone infralittorale, jusqu’à des profondeurs

95 m, pour les eaux les plus claires (Bartsch et al., 2008), tandis que les Fucales

sont caractéristiques de la zone médiolittorale. Le littoral du Pas-de-Calais est

caractérisé par la présence majoritaire, en termes de surface de recouvrement,

de 4 espèces d’Ochrophyta, parmi lesquelles se trouve 3 Fucales et 1 Lamina-

riales. Les Fucales se révèlent présentes au sein de la zone médiolittorale, et plus

particulièrement dans le médiolittoral supérieur pour P. canaliculata, dans le

médiolittoral moyen pour F. spiralis et dans le médiolittoral inférieur pour F. ser-
ratus. Les Laminariales, principalement S. latissima, sont quant à elles inféodées

à la zone infralittorale. D’un point de vue morphologique, les individus de P. ca-
naliculata (figure 5A) sont caractérisés par des thalles mesurant de 10 à 15 cm et

présentent un repli en forme de gouttière permettant la rétention d’eau lors de

la marée descendante. Cette espèce forme la ceinture la plus haute observable

sur l’estran avant les lichens (Dorgelo, 1976). Les espèces de Fucus sont quant à

elles caractérisées par un thalle plat, qui se différencie par une bordure dentelée

chez F. serratus (figure 5C) contrairement à F. spiralis (figure 5B) qui présente une

bordure régulière. Ces deux espèces peuvent atteindre plusieurs centimètres de

long dans notre zone d’étude (et jusqu’à un mètre pour d’autres littoraux) pour

une biomasse de plusieurs kilogrammes au mètre carré (Meichssner et al., 2021).

Elles possèdent une durée de vie comprise entre 2 à 5 ans. Enfin, S. latissima
(figure 5D) se présente sous la forme d’une longue fronde en lanière, pouvant

atteindre 3 m de longueur, mais dépassant rarement les 1 m dans notre zone

d’étude. La fronde est également caractérisée par des bords ondulés et présente

des gaufrures de part et d’autre.
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(A) (B)

(C) (D)

Figure 5 – Illustration des quatre espèces étudiées en fonction de leur position bathymé-
trique. (A) P. canaliculata, (B) F. spiralis, (C) F. serratus et (D) S. latissima.

Effets du changement global sur les populations de

macroalgues

Depuis les dernières décennies, le changement global a entraîné des modifi-

cations importantes des conditions environnementales, et plus particulièrement

une augmentation globale de la moyenne des températures à l’échelle de la

planète, touchant à la fois les milieux aérien et marin. Ainsi, pour le milieu

aérien, les températures moyennes globales ont augmenté de 1,2 °C depuis l’Ère

pré-industrielle et devraient dépasser les 1,5 °C d’ici à 2030. Les projections

les plus pessimistes, réalisées par le groupe d’experts intergouvernemental sur

l’évolution du climat (GIEC), sur la hausse des températures à long terme (2080-

2100), tablent sur une augmentation des températures globales de 3,3 à 5,7 °C

(SSP5-8.5), avec des scénarios les plus probables aux alentours de 2,8 à 4,6 °C

(SSP3-7.0) (Masson-Delmotte et al., 2021). Le même phénomène a été observé



12 Introduction

pour le milieu marin avec une augmentation de 0,2 à 0,3 °C de la température

moyenne de l’eau des mers du sud de l’Europe, tandis que la mer de Norvège

et la mer du Nord ont subi une augmentation moyenne de 0,3 à 0,7 °C depuis

les années 80 (Lima & Wethey, 2012) et de futures augmentations sont encore à

attendre au cours du xxi
e siècle (Masson-Delmotte et al., 2021). Ces augmenta-

tions des températures moyennes entrainent des modifications dans les schémas

de répartition géographique des espèces (Bernstein et al., 2008). Ainsi, il a été

démontré que les macroalgues sont fortement sensibles à l’augmentation des

températures (Fernández, 2011), qui engendrent des changements importants

dans les aires de répartitions géographiques des communautés de macroalgues

(Filbee-Dexter & Wernberg, 2018 ; Jueterbock et al., 2013 ; Wernberg & Straub,

2016). Cependant, dans le cas des macroalgues, ces changements sont majori-

tairement liés aux phénomènes de vagues de chaleurs marines, qui impliquent

une augmentation brutale et extrême de la température (Nepper-Davidsen et
al., 2019 ; Smale et al., 2019), et dont la fréquence et l’intensité ont augmenté

depuis 1980 (Meehl & Tebaldi, 2004 ; Oliver et al., 2018 ; Perkins et al., 2012).

Concernant les Ochrophyta, il a été démontré d’important retrait des popu-

lations, potentiellement imputables aux changements globaux (Gevaert et al.,
2008 ; Raybaud et al., 2013 ; Steneck et al., 2002 ; Vogt & Schramm, 1991). Par

exemple, Jueterbock et al. (2013) ont réalisé une modélisation de l’évolution

des communautés à F. serratus d’ici à 2100 selon différents scenarii du GIEC. Les

résultats obtenus ont montré une remontée de l’aire de répartition septentrionale

et un déclin des populations localisées au sud de l’Europe (figure 6).
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Figure 6 – Modélisation de l’évolution des aires de répartition des communautés à
F. serratus d’ici à la fin du siècle selon différents scenarii d’émission de gaz à effet de serre
(B1, A1B et A2, GIEC). Illustration adaptée de Jueterbock et al. (2013).

Dans le cas des communautés à S. latissima, il a été montré un déclin des

communautés au profit des espèces d’algues éphémères, dites algues «gazon-

nantes», comme observées par Moy et Christie (2012) sur les côtes ouest de la

Norvège pour S. latissima. Ces modifications pourraient engendrer une diminu-

tion dans les bilans de production globaux (Christie et al., 2019 ; Filbee-Dexter

& Wernberg, 2018). Afin de quantifier l’effet du changement global sur les

bilans de production des macroalgues, il est nécessaire d’acquérir une bonne

compréhension et quantification des mécanismes photosynthétiques et de mettre

en place des bilans de production primaire précis. L’étude de la production pri-

maire et de la respiration sont le sujet de nombreuses expérimentations depuis

de nombreuses décennies. Historiquement, et encore de nos jours, l’estimation
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de la production primaire chez les macroalgues passent par des mesures de taux

de croissance sur des individus marqués (hole-punching) (Creed et al., 1998 ;

Gerard & Mann, 1979 ; Mann, 1972 ; Pessarrodona et al., 2018 ; Smale et al.,
2020). L’estimation de la production primaire peut également être effectuée par

quantification chimique du carbone organique stocké au sein des organismes

(Hatcher et al., 1977). Cependant, l’un des inconvénients de ces deux techniques

est qu’elles ne prennent pas en compte les pertes de matières organiques (par

exemple l’érosion des thalles ou la formation d’exsudats), surestimant les résul-

tats de production obtenus (Gagné & Mann, 1987 ; Pessarrodona et al., 2018).

Récemment, l’intérêt s’est porté sur le développement de chambres d’incubation

permettant d’isoler les individus ou communautés de leur environnement. À

la fois adaptées aux mesures à l’immersion et à l’émersion, ces chambres ben-

thiques sont basées sur la mesure des flux gazeux et permettent d’obtenir des

informations précises quant aux bilans de production (Bordeyne, 2016 ; Gevaert

et al., 2011 ; Migné et al., 2019 ; Roth et al., 2019 ; Tait & Schiel, 2010 ; White

et al., 2021). Néanmoins, l’utilisation d’une telle technique ne permet pas la

comparaison directe des résultats obtenus à l’immersion et à l’émersion, mesures

opérants sur deux gaz différents. En effet, à l’émersion, les mesures sont réalisées

sur le dioxyde de carbone tandis qu’à l’immersion, ces mesures sont effectuées

sur le dioxygène. Malgré la possibilité de mesurer directement les flux de carbone

dans le milieu aqueux, les contraintes expérimentales (prélèvement fréquent

impliquant des plongées) ou matérielles (il n’existe à ce jour aucun capteurs de

potentiel hydrogène (pH) de terrain assez précis) empêchent toutes utilisation

de la mesure du CO2 pour des suivis à haute fréquence sur un cycle complet

d’immersion. Afin de répondre à cette limitation, il est possible de mettre en

place des relations entre les flux de carbone et d’oxygène, au travers de mesures

en conditions contrôlées. Ce facteur de conversion, appelé quotient photosynthè-

tique (QP) permet d’exprimer les données obtenues à l’immersion en quantité

de carbone (Deregibus et al., 2016 ; Hanelt et al., 2003 ; Hatcher et al., 1977).

Cependant, peu de données de QP ont été acquises sur les macroalgues, en lien

avec la nécessité de mesurer en parallèle les flux de carbone et d’oxygène. Les

mesures réalisées jusqu’à présent ont cependant montré une grande variabilité

du QP, en fonction de la saison, mais également des espèces étudiées.
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Ainsi, Hatcher et al. (1977) ont montré que le QP pouvait varier de 0,7 à 1,5

en fonction de la saison chez Laminaria longicruris. Afin de réaliser des bilans

de production précis sur une zone donnée, il est nécessaire de connaître les

stocks de macroalgues présents dans cette même zone, impliquant la réalisation

de cartographies précises. À ma connaissance, peu d’études ont porté sur la

cartographie des communautés de macroalgues à grande échelle, expliquant

le manque d’information sur ces communautés. La méthode de cartographie

la plus communément utilisée est basée sur la réalisation de relevés cartogra-

phiques in situ au cours desquels les communautés sont identifiées visuellement

et délimitées par des relevés de géolocalisation et navigation par un système

de satellites (GNSS). Cette méthode a été utilisée par Augier et al. (1960) afin

de cartographier les espèces présentes sur l’île de Ré et d’Oléron (Golfe de Gas-

cogne, Nouvelle-Aquitaine). Le même travail a été réalisé par Jacobs (1979) sur

la péninsule de Quiberon (Bretagne) et les résultats obtenus ont été comparés à

ceux disponibles dans la littérature. Plus récemment, Thibaut et al. (2005) ont

répertorié la distribution des macroalgues présentes au sein du parc national

de Port-Cros (méditerranée). Sur notre zone d’étude, localisée sur le littoral

du Pas-de-Calais, et à notre connaissance, seule une étude s’est attachée à car-

tographier de manière précise les communautés de macroalgues. Cette étude,

utilisant la méthode de la cartographie in situ, a été réalisée par Gevaert et al.
(2017). Cependant, cette méthode de cartographie est souvent considérée comme

étant onéreuse financièrement, longue à réaliser et ne pas être applicable sur

de grandes surfaces d’étude, notamment lié au coût en temps et logistique des

missions de cartographie (Bajjouk et al., 1996 ; Nelson et al., 2006 ; Nijland,

2019 ; Olmedo-Masat et al., 2020). L’utilisation de la télédétection constitue une

alternative aux mesures directes sur le terrain. Ce terme rassemble l’ensemble

des techniques permettant l’observation de la Terre, et de ce qui la compose, sans

qu’il n’y ait de contact direct entre l’entité observée et un quelconque capteur

(Paul & Frankreich, 1991). Il existe différentes techniques de télédétection

(acoustique, laser, sismographie, etc.), toutes permettant d’analyser différents

types de signaux. Dans le cas de la cartographie des macroalgues, la télédétection

optique, qui repose sur le signal spectral des cibles étudiées, semble être la tech-

nique la plus prometteuse. Cette technique de télédétection est basée sur l’étude
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de la réflexion et de l’émission du rayonnement électromagnétique provenant du

soleil (Bariou, 1978). La spectroimagerie permet donc d’obtenir des images de la

surface de la Terre, en fonction d’un ensemble de longueurs d’onde appartenant

à différentes régions du spectre électromagnétique. Ainsi, chaque objet émet

un spectre différent en fonction de l’énergie ré-émise pour chaque longueur

d’onde du spectre électromagnétique. Ces différences sont directement liées aux

propriétés (structurelles, physiques et chimiques) de l’objet, mais également

aux conditions d’observation (angle d’incidence et d’émergence). Les capteurs

spectraux utilisés en télédétection sont en mesure d’enregistrer la réflexion des

objets étudiés. La réflectance spectrale [ρ(λ)], propre à chaque objet, est formée

par le ratio entre l’énergie réfléchie et l’énergie incidente, et cela, en fonction de

la longueur d’onde. Pour chaque longueur d’onde, le spectre de réflectance est

donc donné par la formule :

ρ(λ) =
EE(λ)
EI (λ)

× 100 (1)

avec ρ(λ) la réflectance spectrale (ou réflectivité) pour une longueur d’onde

définie, EE(λ) l’énergie réfléchie à la longueur d’onde définie et EI (λ) = l’énergie

incidente à la longueur d’onde définie. Un spectre de réflectance se définit par la

mesure de la réflectance pour différentes longueurs d’ondes, ce qui permet de

construire une courbe de réflectance spectrale. En fonction du comportement spec-

tral de cette courbe, il est possible de discriminer les objets ciblés. Dans le cas

de l’utilisation de la télédétection pour la cartographie des macroalgues, seule

une partie du spectre électromagnétique est utilisée (Jackson & Huete, 1991).

En effet, les études relatives à l’analyse de la végétation (c.-à-d. macroalgues)

exploitent les longueurs d’onde contenues majoritairement dans le spectre élec-

tromagnétique du visible, compris entre 400 nm et 700 nm, régions d’absorption

des photopigments composants ces organismes. Au sein de la télédétection op-

tique, deux grands types de télédétection permettent d’analyser les cibles selon

leurs résolutions spectrales. Ce paramètre se définit comme étant la capacité

d’un capteur à détecter deux longueurs d’ondes successives (Robin, 1995). Cette

résolution sera, par extension, également définie par le pas spectral qui carac-

térise la distance entre deux longueurs d’ondes successives. Ainsi, les images
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multispectrales sont caractérisées par des bandes spectrales d’une largeur impor-

tante et en nombre limité (généralement une dizaine de bandes). Ce type d’image

est par exemple utilisé pour la discrimination des zones de végétation ou encore

dans le calcul de certains indices (NDVI, NDWI, etc.). A contrario, les données

hyperspectrales sont définies par un nombre important de bandes spectrales

(habituellement plus de 100) et un pas très faible (quelques nm). Les acquisi-

tions hyperspectrales permettent d’obtenir un spectre de réflectance aux bandes

spectrales étroites et contigües. L’augmentation de la résolution spectrale permet

donc d’obtenir une signature spectrale beaucoup plus précise de l’entité étudiée

et, par ce biais, de réaliser une discrimination plus précise des entités entre

elles dans le cas d’un mélange. Cette technique permet également de relier aux

variations des caractéristiques spectrales d’une cible, un processus physique ou

biologique (p. ex. humidité, stress, etc.). L’utilisation des mesures de réflectance

spectrale dans la cartographie des macroalgues a été rendu accessible par la

démocratisation et l’accès facilité aux images acquises par les satellites. Viollier

et al. (1985) ont été parmi les premiers à montrer l’intérêt de l’imagerie spectrale

dans la discrimination des phyla de macroalgues. Cette technique a ensuite été

largement utilisée pour discriminer les grands phyla de macroalgues (Bajjouk

et al., 1996 ; Viollier et al., 1985), différencier les macroalgues des autres types

de végétaux (Hochberg & Atkinson, 2000 ; Karpouzli et al., 2004 ; Kutser et al.,
2006a), suivre les invasions de macroalgues (Meinesz, 2007 ; Populus et al., 1994)

ou encore cartographier de larges étendues d’algues monospécifiques (Anderson

et al., 2007 ; Nijland, 2019 ; Schroeder et al., 2020 ; Stekoll et al., 2006 ; Uhl

et al., 2016 ; Yu et al., 2017).

Cependant, l’ensemble de ces études n’a pas permis une discrimination de la

totalité des macroalgues présentes sur une zone. Cette limitation était notam-

ment en partie liée à la résolution spatiale des images disponibles. L’avènement

des drones a néanmoins permis de s’affranchir de cette contrainte, et leur faible

coût ainsi que la facilité de déploiement a rapidement attiré la communauté

scientifique vers cette solution (Anderson & Gaston, 2013 ; Manfreda et al.,
2018). De plus, la miniaturisation des capteurs a permis d’équiper ces drones

de capteurs hyperspectraux à haute résolution, qui, en plus de la faible hauteur

de vol des drones, a rendu possible l’acquisition d’images à haute résolution
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(2 cm par pixel) (Kislik et al., 2020 ; Rossiter et al., 2020). Jusqu’à présent, la

discrimination des objets observés au travers de la télédétection spectral, et

spécifiquement la discrimination des macroalgues, passait par l’utilisation de

spectres de réflectance purs (composé uniquement de l’objet à identifier) acquis

en parallèle des survols, ou d’une connaissance a priori des espèces en place

(Chao Rodríguez et al., 2017). À ma connaissance, seules deux études se sont

intéressées à la discrimination des individus en partant d’une librairie constituée

de spectres de réflectance de différentes espèces d’algues et aucune des deux

n’a conclu en la possibilité de discriminer les différents individus en fonction

de leur espèce d’appartenance et en tenant compte de la variabilité intraspéci-

fique. En effet, Chao Rodríguez et al. (2017) ont montré que l’utilisation d’une

librairie spectrale permettait de discriminer seulement les phyla tandis que les

travaux de Olmedo-Masat et al. (2020) ont démontré la possibilité d’atteindre

le niveau de l’espèce, mais sans tenir compte de la variabilité intraspécifique. Il

apparaît donc nécessaire de tester les possibilités de discrimination des espèces

de macroalgues, afin de mettre en place des méthodologies permettant d’obtenir

des cartographies précises des ceintures de macroalgues.

Objectifs

Pour caractériser les effets potentiels des stress de la zone intertidale sur la

production primaire des macroalgues et sur leur répartition, il est nécessaire

de mettre en place des suivis saisonniers de la production primaire des com-

munautés de macroalgues majoritaires en place et d’en définir les stocks au

travers d’un travail de cartographie précis. Ce travail passe par l’acquisition de

données de production in situ et l’utilisation de données de cartographie précises

et régulières. Pour répondre à ces besoins, le présent travail s’articule autour de

deux grands chapitres. Le premier vise à caractériser l’évolution saisonnière des

bilans de production primaire chez quatre espèces d’Ochrophyta (P. canaliculata,

F. spiralis, F. serratus et S. latissima), en lien avec les stress de la zone intertidale,

et plus particulièrement au cours de l’émersion, mais également leur potentiel

de réponse aux variations saisonnières de ces conditions environnementales, par

l’étude de leur réponse pigmentaire.
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Ce premier chapitre est subdivisé en deux sections, la première portant

sur l’étude en laboratoire de l’évolution saisonnière des paramètres photosyn-

thétiques des différentes espèces à l’immersion. Au travers de l’étude de ces

paramètres et de leur évolution, il est possible de caractériser les potentiels

d’acclimatation des macroalgues à un environnement changeant. De plus, cette

partie a permis la détermination du QP, élément nécessaire à la réalisation des

bilans de production primaire à l’immersion et à l’émersion. La seconde section

porte sur l’acquisition de mesures de production primaire in situ chez les quatre

espèces de macroalgues étudiées au cours d’un cycle de marée complet, à la

fois à l’immersion et à l’émersion. Ces mesures ont permis l’établissement des

bilans de production au travers des données acquises in situ, mais également

par l’utilisation de la modélisation. Cette partie a aussi permis de comparer les

résultats acquis in situ à ceux calculés à partir de la modélisation. Le second

chapitre porte sur la mise en place d’une nouvelle méthodologie de cartographie

des stocks de macroalgues au travers de l’étude de leur signature hyperspec-

trale. Cette cartographie passe par le développement d’une nouvelle approche

de discrimination des macroalgues basée sur l’utilisation d’une bibliothèque

constituée des spectres de réflectance hyperspectrale de différentes espèces. Ce

chapitre s’articule autour de deux sections. La première porte sur l’élaboration

d’une nouvelle méthodologie basée sur l’utilisation de spectres acquis en condi-

tions contrôlées. Cette partie se présente sous la forme d’un papier publié dans

Remote Sensing (Douay et al., 2022). La seconde partie porte sur l’application

de la méthode sur des spectres acquis sur le terrain afin de tester la robustesse

de la méthodologie. Cette étape, intermédiaire entre le développement et l’utili-

sation sur des images acquises lors de survols cartographiques, est nécessaire à

la validation de la méthodologie (Dekker et al., 1992). La mise en place de ces

outils de cartographie doit permettre l’obtention de cartographie précise des

stocks de macroalgues, ainsi que les suivis des populations face au changement

global, responsable de l’accroissement de la pression liée aux stress de la zone

intertidale, dans le but de mettre en place des bilans de production les plus

précis. L’ensemble des résultats obtenus, ainsi que les perspectives dégagées à

l’issue de cette thèse, sont abordés dans la discussion générale.
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Chapitre1
Détermination en conditions

contrôlées des potentialités

photosynthétiques à l’immersion et

relation O2/C.

1.1 Introduction

Le rôle des milieux aquatiques marins dans le stockage du carbone (C) a

été démontré depuis longtemps, avec notamment les travaux de Field (1998).

Les producteurs primaires sont constitués majoritairement des organismes pho-

tosynthétiques qui utilisent l’énergie lumineuse pour produire des composés

organiques nécessaires à leur survie et à leur croissance. Au cours de cette

conversion, le C est réduit au cours du cycle de Calvin et s’accompagne de la

libération de dioxygène. La photosynthèse contribue donc au piégeage du C

présent sur Terre. Parmi les organismes photosynthétiques caractérisant les mi-

lieux marins, les macroalgues, majoritairement présentes le long des littoraux,

seraient à elles seules responsables du stockage d’environ 20 % du carbone total

stocké au sein des océans (Duarte et al., 2013a). Plus particulièrement, les algues

brunes (Ochrophyta) feraient partie des systèmes biologiques les plus productifs

par unité de surface (Vadas Sr et al., 2004) et les communautés à « forêts de

21
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kelps » (c.-à-d. algues brunes appartenant au Laminariales) seraient considérées

comme étant l’équivalent des forêts tropicales humides en termes de production.

Les algues brunes pourraient ainsi constituer un puits de C non négligeable à

l’échelle mondiale (Smith, 1981). Cependant, peu de données de production à

grande échelle sont disponibles sur ces organismes. La quantification précise de

leur capacité à stocker le C apparaît comme cruciale au vu des problématiques

actuelles causées par le changement global. Cette estimation s’effectue au travers

de la réalisation de bilans de production qui permettent de quantifier la quantité

de carbone stocké par unité de masse ou de surface, sur une période de temps

donnée.

Du fait de leur large aire de répartition au niveau mondial, de leur facilité

d’accès, mais aussi du rôle qu’elles jouent dans les bilans biogéochimiques, les

algues brunes qui caractérisent les grandes ceintures de la zone intertidale,

constituent des modèles d’étude à fort intérêt pour les recherches conduites

en laboratoire et in situ sur les effets de différents facteurs sur les mécanismes

photosynthétiques. Notamment, les études ont porté sur l’effet de l’éclairement

(Guo et al., 2015 ; Henley et al., 1992 ; Huppertz et al., 1990 ; Sand-Jensen, 1988),

l’effet de la température (Davison et al., 1991 ; Falk et al., 1990 ; Franklin, 1994 ;

Major & Davison, 1998), de la dessiccation (Williams & Dethier, 2005) ou bien

encore de la disponibilité en nutriment sur les mécanismes photosynthétiques

(Figueroa et al., 2009). Cependant, les bilans de production acquis ne tiennent

pas toujours compte de la saisonnalité, mais également du niveau bathymétrique

qui jouent un rôle non négligeable sur les bilans de production. En effet, les

études menées sur l’évolution annuelle des bilans de production primaire, aussi

bien à l’émersion (Bordeyne et al., 2020 ; Golléty et al., 2008 ; Migné et al.,
2015) qu’à l’immersion (Gevaert et al., 2002 ; Tait & Schiel, 2010), ont conclu à

d’importantes variations saisonnières dans les bilans de production. De plus, il

a été démontré, depuis plusieurs décennies, une régression des communautés

à algues brunes en lien notamment avec le phénomène de changement global

(Gevaert et al., 2008 ; Raybaud et al., 2013 ; Steneck et al., 2002 ; Vogt & Schramm,

1991). Or ces régressions pourraient avoir un impact non négligeable sur les

bilans de production globaux (Christie et al., 2019 ; Filbee-Dexter & Wernberg,

2018).
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Afin d’acquérir les bilans de production les plus précis possibles, il est néces-

saire d’effectuer des mesures in situ à la fois au cours des périodes d’immersion

et d’émersion. En effet, en fonction de la position bathymétrique des espèces

étudiées, les temps d’émersion et d’immersion expérimentés par ces dernières

diffèrent. Ainsi les espèces de hauts niveaux (c.-à-d. médiolittoral supérieur) sont

soumises à des temps d’émersion long et régulier tandis que les espèces localisées

dans les plus bas niveaux (c.-à-d. zone médiolittorale inférieure/infralittoral)

sont plus longtemps immergées. Or il a été montré que le niveau bathymétrique

de localisation des espèces jouait un rôle non négligeable sur les bilans de pro-

duction. Par exemple, Bordeyne (2016) a montré que la production primaire

nette annuelle des communautés à F. serratus, localisées dans le médiolittoral

inférieur, était pour 68,4 % réalisée lors des périodes d’émersion, tandis qu’elle

ne l’était qu’à 55,8 % pour la communauté à Fucus vesiculosus, située plus haut

sur l’estran (médiolittoral moyen). Cependant, tandis qu’au cours de l’émersion,

les bilans sont établis à partir de la mesure des flux de carbone, les bilans à

l’immersion sont généralement effectués à partir de mesure des flux d’O2. En

effet, même si la mesure des flux de C est possible à l’immersion, notamment

au travers de différentes techniques telles que la mesure de l’évolution du pH et

de l’alcalinité (Axelsson, 1988 ; Rosenberg et al., 1995), la mesure du carbone

radio-isotopique (14C) (Williams et al., 1979) ou encore de l’isotope stable du C

(13C) (Miller III & Dunton, 2021) la mesure en continu et à haute fréquence

du carbone n’est techniquement pas possible à l’immersion. Afin d’obtenir des

bilans de production à l’émersion et à l’immersion, il est donc nécessaire de

mettre en place des facteurs de conversion entre flux de C et flux de O2. Ce

facteur de conversion, appelé QP, est généralement considéré comme étant égal

à 1 au sein de la littérature. Cependant, il n’existe que peu d’études portant

sur la mesure en parallèle entre assimilation de C et l’évolution de la concen-

tration en dioxygène (Mercado et al., 2003 ; Rosenberg et al., 1995) et toutes

concluent à une variation importante de ce paramètre par rapport à la valeur

communément admise. Notamment, il a été démontré que cette valeur pouvait

être différente d’une espèce à une autre et qu’au sein d’une même espèce, une

variation était possible en lien avec la photorespiration et de l’assimilation en

nutriments (Rosenberg et al., 1995).
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Il apparaît donc nécessaire de mettre en place des QP pour chaque espèce

étudiée et pour chaque saison considérée, au travers de mesures en labora-

toire. Ces mesures en laboratoire permettent également d’établir des courbes

production-éclairement (P-E) à l’immersion, nécessaire à la comparaison des ca-

pacités photosynthétiques entre les différentes espèces. De plus, pour la présente

zone d’étude, les conditions environnementales ne permettent pas la réalisation

in situ des courbes P-E à l’immersion, contrairement à l’émersion. En effet, au

cours de l’immersion, les horaires d’immersion, ainsi que les variations rapides

de l’intensité lumineuse, et plus particulièrement sur les ceintures les plus hautes

(P. canaliculata) et les plus basses (S. latissima), ne permettent pas l’acquisition de

mesure de photosynthèse dans les faibles intensités lumineuses, indispensables

à la réalisation des courbes P-E.

L’une des principales difficultés pour les macroalgues, et plus largement

pour les organismes autotrophes, est le maintien optimal de la capture et de

l’utilisation de l’énergie, tout en évitant une capture d’énergie excessive de

l’énergie lumineuse, dommageable pour les centre réactionnel (CR). Les diffé-

rentes espèces de macroalgues ont donc développé des mécanismes de protection

vis-à-vis de ces pressions environnementales, en fonction de leur position bathy-

métrique au sein de la zone intertidale. Ainsi, les macroalgues localisées dans

les zones les plus basses de l’estran favorisent des processus d’optimisation de la

capture de l’énergie lumineuse, disponible en faible quantité dans ces milieux,

tandis que les espèces des plus hauts niveaux sont sujettes à des éclairements

excessifs fréquents (Harker et al., 1999 ; Rodrigues et al., 2000). Les capacités

photosynthétiques des différentes espèces composant la zone intertidale varient

donc en fonction de leur position bathymétrique et en fonction des conditions

environnementales et de leur évolution saisonnière.

L’ensemble des paramètres évoqués précédemment agit majoritairement sur

le fonctionnement de l’appareil photosynthétique, lieu de capture de l’énergie et

de fixation du carbone. Cette optimisation des capacités photosynthétiques né-

cessite l’ajustement de l’appareil photosynthétique, au travers de modifications

de son organisation et de son fonctionnement (Hanelt et al., 2003 ; Larkum et al.,
2003). Ces modifications passent notamment par des variations de la composi-

tion en pigment antennaire ou en chlorophylle a, par ajustement de la taille de
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l’antenne collectrice ou encore sur la stœchiométrie des centres réactionnels I

et II et des composants de la chaîne d’électron (Enríquez et al., 1994 ; Larkum

et al., 2003). La capacité des organismes à optimiser leurs paramètres photosyn-

thétiques est le facteur principal de survie au sein d’environnements changeants

(Ensminger et al., 2001). Notamment, les milieux côtiers sont caractérisés par

un changement rapide et fréquent de la lumière, paramètre le plus variable

au sein de cet environnement (Kirk, 2011). Ainsi, il est possible d’observer des

variations d’éclairements importantes au cours d’une même journée, en lien avec

l’évolution de l’azimut solaire, des conditions météorologiques, de la quantité de

matière organique dissoute dans l’eau et des variations de la hauteur d’eau en

lien avec le cycle des marées (Dring & Lüning, 1994 ; Kirk, 2011). Afin de ca-

ractériser ces différences de réponses en fonction des conditions d’éclairements,

des courbes P-E peuvent être établies, au travers de l’utilisation de modèles

d’ajustement. Il existe plusieurs modèles d’ajustement de ces courbes dont les

deux plus connus sont le modèle de Webb et al. (1974) et le modèle de Eilers

et Peeters (1988). La différence majeure entre ces deux modèles tient dans le

fait que le modèle d’Eilers et Peeters, contrairement à celui de Webb et al.,
tient compte des phénomènes de photoinhibition pouvant survenir pour des

forts éclairements. Ces courbes caractérisent l’activité photosynthétique d’une

partie d’un organisme, d’un individu ou d’une communauté, en fonction de la

lumière incidente. Plus particulièrement, ces courbes permettent de calculer

des paramètres photosynthétiques, qui sont utilisés pour mettre en évidence les

variations des capacités photosynthétiques entre différentes espèces, ou encore

de caractériser l’évolution saisonnière de ces capacités photosynthétiques. Parmi

les paramètres calculables, trois sont majoritairement utilisés, à savoir l’efficacité

photosynthétique, représentée par la valeur de la pente pour des éclairements

limitants (pente à l’origine) notée α, la valeur de la photosynthèse maximale

à saturation notée Pmax et enfin, le paramètre de saturation lumineuse notée

Ek, c’est-à-dire l’éclairement de début de saturation, couramment utilisé pour

indiquer le début de la photosynthèse sous saturation lumineuse (Coutinho &

Zingmark, 1987).

La présente étude a pour but de répondre à deux objectifs. Le premier objectif

est de comparer les potentialités photosynthétiques de quatre espèces par le biais
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de leur comportement à l’immersion lors de mesures en conditions contrôlées.

Le second objectif repose sur la mise en place, pour les différentes espèces

étudiées et pour chaque saison, des relations à l’immersion entre C et O2 au

travers de la mesure en simultanée de ces deux paramètres. Les mesures ayant

été répétées au cours des différentes saisons, la comparaison des potentialités

photosynthétiques est également réalisée en lien avec l’évolution saisonnière via
des mesures réalisées au cours de chaque saison.

1.2 Matériels et méthodes

1.2.1 Matériel biologique

Les mesures ont été réalisées sur quatre espèces d’algues brunes (Ochrophyta)

caractéristiques de l’estran rocheux de la Manche orientale ; P. canaliculata, F. spi-
ralis, F. serratus et S. latissima. Le choix des algues brunes comme modèle d’étude

a été dicté par deux facteurs, à savoir, leur forte production, mais également

les phénomènes de régressions visibles, le long des littoraux tempérés, depuis

plusieurs années. En effet, ces régressions laissent à penser une diminution des

bilans de production globaux des littoraux, phénomène qu’il reste à quantifier.

Le choix des espèces s’est porté sur les deux espèces majoritairement présentes

le long du littoral de la Côte d’Opale, F. spiralis et F. serratus. Ces deux espèces

sont localisées au niveau de la zone médiolittorale, et plus particulièrement dans

le médiolittoral moyen pour F. spiralis et dans le médiolittoral inférieur pour

F. serratus. Afin de compléter ces mesures par des comparaisons avec des espèces

localisées dans des étages bathymétriques contrastés, deux autres espèces ont

aussi été étudiées, P. canaliculata caractéristique du médiolittoral supérieur et

S. latissima inféodée à la zone infralittorale. Les individus ont été collectés sur les

estrans rocheux autour de Wimereux (50°45′N, 1°35′E) au moment de l’émersion

de chaque communauté afin de minimiser tout stress physiologique. Immédia-

tement après le prélèvement, les individus ont été immergés dans de l’eau de

mer jusqu’au retour au laboratoire, pour éviter leur dessiccation. De retour du

terrain, les échantillons ont été maintenus dans des conditions proches de celles

expérimentées in situ en respectant les phases d’immersion et d’émersion. Les
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prélèvements ont été réalisés la veille de chaque expérimentation afin d’éviter

une potentielle acclimatation à des conditions différentes des conditions envi-

ronnementales (luminosité, température, etc.). Le suivi saisonnier des capacités

photosynthétiques et du rapport entre oxygène et carbone a été réalisé pour

chacune des saisons sur F. spiralis et F. serratus, et pour les deux saisons les plus

extrêmes (l’été et l’hiver) sur P. canaliculata et S. latissima. Ainsi, les mesures ont

été réalisées en juillet 2020, novembre 2020, février 2021 et mai 2021 pour les

deux espèces de Fucus et en juillet 2020 et février 2021 pour P. canaliculata et

S. latissima.

1.2.2 Montage expérimental en laboratoire

Au cours de l’expérimentation, des thalles complets ont été placés dans

des chambres de mesure, d’un volume de 3 L, constituées d’un cylindre en

Plexiglas®, laissant passer 92% de l’intensité lumineuse appartenant au spectre

visible (Gevaert et al., 2011) (figure 1.1).

Figure 1.1 – Représentation schématique de la chambre de mesure utilisée lors des
mesures de production primaire réalisées en conditions contrôlées.

Des mesures préliminaires ont permis de déterminer la quantité optimale
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de matériel à utiliser au cours de l’expérience afin d’obtenir un signal exploi-

table, tout en évitant le phénomène d’auto-ombrage, induit par l’utilisation

d’individus trop grands. Les résultats acquis ont montré que pour P. canalicu-
lata, F. serratus et F. spiralis, cette quantité était de 30 g MS, ce qui représente

un individu de F. serratus ou de F. spiralis et environ 3 individus de P. canali-
culata. Dans le cas de S. latissima, les résultats ont démontré que la quantité

optimale de matériel à utiliser était d’approximativement 10 g MS. Deux grilles

permettent de piéger le thalle dans la zone de mesure transparente, pour éviter

tout biais de mesure lié à une exposition à l’ombre et toute perte de matériel

lors du renouvellement du milieu. Au cours de l’expérience, les individus ont

été exposés à une série de 11 éclairements d’intensité croissante (c.-à-d. entre

0–2 500 µmol photons m−2 s−1) durant des incubations de 15 min. La valeur

maximale d’éclairement a été choisie afin de dépasser la valeur maximale re-

levée in situ à l’immersion (1 800 µmol photons m−2 s−1). Les mesures au noir

(0 µmol photons m−2 s−1) ont permis de mesurer la respiration des individus.

Un projecteur de type lumière du jour (400–700 nm) à halogène (Joker-Bug

800 ; K5600 Lighting, Bouafle, France) a été utilisé comme source lumineuse, et

l’intensité d’exposition a été mesurée à l’aide d’un capteur de lumière plan (Li-

192SA ; LiCor, Lincoln, Nebraska, USA) raccordé à une centrale d’acquisition (Li

1400 ; LiCor, Lincoln, Nebraska, USA). Entre chaque incubation, le milieu a été

renouvelé, afin d’éviter toute limitation en nutriments ou saturation en oxygène.

Le renouvellement a été réalisé à l’aide d’une pompe immergée dans une réserve

d’eau de mer, placée dans les mêmes conditions de température pour éviter

toutes variations brutales de la température. L’ensemble du système a été im-

mergé dans un bain thermostaté pour éviter toute variation de la température du

milieu de mesure. Pour chaque espèce, les mesures ont été réalisées en triplicata

au cours de trois séries d’incubations. L’évolution de la concentration en oxygène

au sein de la chambre d’incubation a été suivie en continu, via l’utilisation d’un

OxyMini (OxyMini ; WPI, Sarasota, FL, USA). Les flux d’oxygène ont ensuite

été calculés en analysant les régressions linéaires entre la quantité d’O2 et le

temps. Les valeurs de respiration ont ensuite été soustraites aux valeurs de flux

nets acquises lors des expériences, afin d’obtenir les valeurs de flux bruts. Les

résultats obtenus ont ensuite été exprimés en fonction de la masse sèche (MS) de
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chaque individu (en g) obtenue en passant les individus à l’étuve à 60 °C durant

48 h. Pour chaque individu, les courbes production-éclairement (P-E), basées

sur l’utilisation des données de flux bruts, ont été ajustées à l’aide du logiciel

SYSTAT (Systat Software ; San Jose, CA). Pour rendre compte du phénomène de

photoinhibition, le modèle d’Eilers et Peeters (1988) a été utilisé afin d’ajuster

les courbes P-E (équation 1.1).

P =
I

a× I2 + b × I + c
(1.1)

avec I l’intensité lumineuse et P la valeur de production brute, exprimé en flux

d’oxygène. À partir des coefficients déterminés (a, b et c), ce modèle permet de

calculer les paramètres des courbes P-E, à savoir : α, l’efficacité photosynthé-

tique (équation 1.2), Pm, la production maximale (équation 1.3) et Ik, l’intensité

lumineuse de début de saturation (équation 1.4) :

α =
1
c

(1.2)

Pm =
1

b+ 2×
√
a× c

(1.3)

Ik =
c

b+ 2×
√
a× c

(1.4)

Afin d’établir les relations entre O2 et C, les flux de carbone inorganique dissout

(CID) ont été mesurés au cours de l’expérimentation, en parallèle des mesures

d’O2 précédemment décrites. Le CID représente la concentration totale en C

présent dans le milieu aqueux, et ce quelle que soit sa forme chimique (CO2,

CO 2–
3 , HCO –

3 , etc.). Le CID se définit donc comme étant la somme des formes de

C présentes (équation 1.5) :

CID = [CO2]dissous + [HCO−3 ] + [CO2−
3 ] (1.5)

La concentration des différentes formes de C dissous est fonction du potentiel

hydrogène (pH) de l’eau de mer (figure 1.2).

La détermination de la concentration en CID a été réalisée par détermination
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de l’alcalinité totale (AT) et du pH. Pour cela, un échantillon d’eau a été prélevé

au début et à la fin de chaque incubation et le pH a été mesuré à l’aide d’une

sonde à pH (Sentix®41 ; WTW) connectée à un boitier d’affichage (Multi 350i ;

WTW, Xylem).

Figure 1.2 – Différentes formes de carbonates présentes dans l’eau de mer en fonction
du pH. La concentration est donnée en pourcentage de CID. Les pointillés représentent
la zone d’acidité de l’eau de mer (entre 7,5 et 8,6). Illustration adaptéeœ de Copin-

Montégut (1996).

L’AT de l’échantillon a ensuite été déterminée au moyen d’un titrateur auto-

matique (Tirando 888t ; Metrohm) équipé d’une électrode PT1000 (précision de

0,10 ± 0,02 mV). La photosynthèse ne modifiant pas l’alcalinité de l’eau de mer

(Copin-Montégut, 1996), les résultats obtenus au cours d’une même expérimen-

tation (c.-à-d. l’ensemble des mesures réalisées sur une espèce) ont été moyennés

afin de réduire les biais liés aux erreurs de mesure. Au cours de la titration,

l’équilibre des carbonates est tiré vers le CO2dissous en acidifiant l’échantillon à

une valeur de pH comprise entre 3,5 et 4, par ajout d’une solution d’HCl à 0,1 M

et de NaCl à 0,6 M. La titration est ensuite poursuivie jusqu’à atteindre une

valeur de pH de 3. En parallèle, l’évolution de la potentiométrie est suivie afin

de déterminer l’AT. Les données potentiométriques obtenues ont été analysées à

l’aide du package R seacarb pour obtenir les valeurs d’AT qui ont permis, avec
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les valeurs de pH, de calculer les concentrations en CID. Les flux de CID ont été

obtenus en déterminant la pente de la régression linéaire entre les valeurs de

concentrations initiales et finales pour chaque incubation. Les résultats obtenus

ont été exprimés en fonction de la masse sèche de chaque individu (en g). La

relation entre la concentration d’O2 et de C a ensuite été déterminée en calcu-

lant la pente de la régression linéaire entre les valeurs de flux nets de ces deux

paramètres.

1.2.3 Analyse pigmentaire

Afin de caractériser les adaptations physiologiques des macroalgues aux va-

riations saisonnières, l’évolution saisonnière du contenu pigmentaire des quatre

espèces étudiées a été analysée. Des disques de thalles ont été prélevés en pa-

rallèle des mesures de production en laboratoire (c.-à-d. juillet 2020, novembre

2020, février 2021, mai 2021). Les échantillons prélevés ont été congelés et

conservés à −80° jusqu’à l’extraction pigmentaire. Pour estimer la variabilité

intra-espèces, trois individus ont été échantillonnés pour chaque espèce. L’extrac-

tion des pigments a été réalisée, sous faible lumière, en broyant les échantillons

dans un mortier, préalablement refroidi, avec du méthanol et quelques gouttes

de dichlorométhane. L’extrait obtenu a ensuite été centrifugé à 13 000 g pendant

5 min et le surnageant a été récupéré et filtré sur un filtre de polytétrafluo-

roéthylène (PTFE) (0,45 µmol, 13 mm, Millipore). Le surnageant a ensuite été

mis à évaporer sous un flux d’azote, puis a été resolubilisé dans une solution

de dichlorométhane et d’eau (50 :50, v/v). La phase supérieure, contenant les

sels et l’eau, a été éliminée, tandis que la phase inférieure est évaporée sous

flux d’azote. Au moment de l’analyse pigmentaire, l’extrait a été solubilisé avec

40 µL de méthanol et les pigments ont été séparés par chromatographie en phase

liquide à haute performance (CLHP) en phase inverse (Nexera XR, Shimadzu)

équipée d’une colonne de chromatographie en phase inverse (C18 Allure, Restek)

selon un gradient adapté de Arsalane et al. (1994). Au cours de l’analyse par

CLHP, un volume d’échantillon de 20 µL est automatiquement prélevé par un

injecteur automatique. L’échantillon est ensuite mélangé au gradient de solvants

et le mélange obtenu est injecté à haute pression au travers de la colonne de
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chromatographie, ce qui permet la séparation des molécules pigmentaires en

fonction de leur polarité et leur poids moléculaire. Les concentrations pigmen-

taires obtenues ont été rapportées aux nombres de moles totales de chlorophylle

a pour les pigments antennaires (fucoxanthine et chlorophylle c) et les pigments

intervenant dans le cycle des xanthophylles (violaxanthine, anthéraxanthine

et zéaxanthine), tandis que les concentrations en pigment total et en chloro-

phylle a ont été rapportées à la masse de matière fraiche (MF) et données en

nmol mg MF−1.

1.2.4 Analyses statistiques

Le test de Kruskal-Wallis a été utilisé afin de déterminer la significativité des

variations des paramètres photosynthétiques entre les différentes espèces et entre

les différentes saisons. Le même test a été utilisé pour comparer les variations

du contenu pigmentaire des différentes espèces entre elles et en fonction des

saisons au sein d’une même espèce. Le test donne une statistique Hkw qui a été

comparée aux valeurs critiques de la table de distribution du χ2. Dans les cas

où les différences obtenues s’avéraient significatives, un test post hoc de Dunn a

été effectué pour établir les différences significatives par paires. La comparaison

des valeurs de pentes a été réalisée à l’aide d’un test de comparaison de pentes

basé sur le calcul d’une statistique t
′
a, dont le résultat est comparé à la table de

distribution de Student à (n−2) DDL. L’ensemble de ces tests a été réalisé sous R

(R Development Core Team, 2010).

1.3 Résultats

1.3.1 Évolution des capacités photosynthètiques à l’immersion

en conditions contrôlées

Les mesures des flux de O2 en fonction de l’éclairement ont permis d’établir

les courbes P-E pour les différentes espèces, et ce, au cours des différentes saisons.
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(A) (B)

(C) (D)

Figure 1.3 – Courbes photosynthèse-éclairement acquises au mois de février à l’immer-
sion et en conditions contrôlées, et ajustées à l’aide du modèle de Eilers et Peeters

(1988). (A) P. canaliculata, (B) F. spiralis, (C) F. serratus et (D) S. latissima. (■) Données
issues du 1er réplicat, (▲) du 2e réplicat et (•) du 3e réplicat. (−) Courbe P-E ajustée
sur les données du 1er réplicat, (−) du 2e réplicat, (−) du 3e réplicat et (−) Courbe P-
E établie sur la moyenne des mesures. Les données de luminosités sont données en
µmol photons m−2 s−1 et les données d’O2 en µmol O2 g MS−1 h−1.
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(A) (B)

Figure 1.4 – Courbes photosynthèse-éclairement acquises au mois de mai à l’immersion
et en conditions contrôlées, et ajustées à l’aide du modèle de Eilers et Peeters (1988).
(A) F. spiralis et (B) F. serratus. (■) Données issues du 1er réplicat, (▲) du 2e réplicat
et (•) du 3e réplicat. (−) Courbe P-E ajustée sur les données du 1er réplicat, (−) du 2e

réplicat, (−) du 3e réplicat et (−) Courbe P-E établie sur la moyenne des mesures. Les
données de luminosités sont données en µmol photons m−2 s−1 et les données d’O2 en
µmol O2 g MS−1 h−1.

Tous les résultats obtenus ont montré des tendances similaires, avec une aug-

mentation rapide des flux d’O2 dans les faibles éclairements, avant d’atteindre

un plateau. En novembre (figure 1.6) et en février (figure 1.3), de la photoinhi-

bition a été observée chez toutes les espèces testées pour les forts éclairements

(>1 300 µmol photons m−2 s−1). Pour les individus de S. latissima, ce phénomène

a été observé sur les deux périodes testées, c’est-à-dire février (figure 1.3) et

juillet (figure 1.5). À partir du modèle de Eilers et Peeters (1988), les para-

mètres photosynthétiques (α, Ek et Pm) ont été calculés et sont résumés dans

la figure 1.7. Sur l’ensemble des résultats, aucune différence significative n’a

été montrée entre les valeurs de α des deux Fucus, et ce quel que soit le mois

considéré (figure 1.7A). Au cours du mois de février, une différence significative

(Hkw =9,36 ; p =0,025) de l’efficacité photosynthétique a été mise en évidence

entre les différentes espèces.
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(A) (B)

(C) (D)

Figure 1.5 – Courbes photosynthèse-éclairement acquises au mois de juillet à l’immer-
sion et en conditions contrôlées, et ajustées à l’aide du modèle de Eilers et Peeters

(1988). (A) P. canaliculata, (B) F. spiralis, (C) F. serratus et (D) S. latissima. (■) Données
issues du 1er réplicat, (▲) du 2e réplicat et (•) du 3e réplicat. (−) Courbe P-E ajustée
sur les données du 1er réplicat, (−) du 2e réplicat, (−) du 3e réplicat et (−) Courbe P-
E établie sur la moyenne des mesures. Les données de luminosités sont données en
µmol photons m−2 s−1 et les données d’O2 en µmol O2 g MS−1 h−1.



36 CHAPITRE 1. Mesures à l’immersion en conditions contrôlées

(A) (B)

Figure 1.6 – Courbes photosynthèse-éclairement acquises au mois de novembre à
l’immersion et en conditions contrôlées, et ajustées à l’aide du modèle de Eilers et
Peeters (1988). (A) F. spiralis et (B) F. serratus. (■) Données issues du 1er réplicat, (▲) du
2e réplicat et (•) du 3e réplicat. (−) Courbe P-E ajustée sur les données du 1er réplicat, (−)
du 2e réplicat, (−) du 3e réplicat et (−) Courbe P-E établie sur la moyenne des mesures.
Les données de luminosités sont données en µmol photons m−2 s−1 et les données d’O2
en µmol O2 g MS−1 h−1.

Les résultats obtenus ont montré une valeur de α 4 fois plus élevée chez S. la-
tissima (4,69 ± 0,56) que chez les Fucus (1,13 ± 0,45 pour F. spiralis et 1,04 ± 0,21

pour F. serratus) et 25 plus élevée que celle mesurée chez P. canaliculata (0,18 ± 0,03).

Une tendance similaire a été observée au cours du mois de juillet, avec une effi-

cacité photosynthétique mesurée significativement supérieure (Hkw =9,67 ; p =

0,022) chez S. latissima (2,45 ± 0,37) que chez les espèces de Fucales (0,31 ± 0,06

pour P. canaliculata, 0,41 ± 0,08 pour F. spiralis et 0,46 ± 0,06 pour F. serra-
tus). La même tendance entre les espèces a été observée pour la production

maximale (Pm, figure 1.7C). Ainsi, pour les mois de février et juillet, des dif-

férences significatives (Hkw =10,04 ; p =0,016 et Hkw =9,67 ; p =0,022 respec-

tivement) ont été observées entre les espèces, avec une production maximale

2 fois plus importante chez S. latissima (582 ± 105 µmol O2 g MS−1 j−1 en fé-

vrier et 585 ± 65 µmol O2 g MS−1 j−1 en juillet) que chez les espèces de Fucales.

De plus, les résultats obtenus en février montrent également des différences

entre les espèces de Fucales avec une production maximale plus importante

chez F. serratus (310 ± 61 µmol O2 g MS−1 j−1) que chez F. spiralis (182 ± 19
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µmol O2 g MS−1 j−1), elle-même plus élevée que celle mesurée chez P. canalicu-
lata (113 ± 11 µmol O2 g MS−1 j−1). Enfin, au cours du mois de mai, la valeur

de production maximale mesurée chez F. serratus (210 ± 38 µmol O2 g MS−1 j−1)

a été significativement plus élevée (Hkw =3,86 ; p =0,049) que celle mesurée

chez F. spiralis (163 ± 8 µmol O2 g MS−1 j−1). Pour l’éclairement optimal (Ek, fi-

gure 1.7B), une différence significative (Hkw =8,9 ; p =0,031) entre les espèces a

été mise en évidence au cours du mois de février, avec une valeur plus élevée

chez P. canaliculata (661 ± 202 µmol photons m−2 s−1) que chez les autres espèces

(184 ± 86 µmol photons m−2 s−1 pour F. spiralis, 303 ± 55 µmol photons m−2 s−1

pour F. serratus et 123 ± 8 µmol photons m−2 s−1 pour S. latissima).

Les résultats obtenus ont également montré l’existence de variations saison-

nières significatives du α chez P. canaliculata (Hkw =3,86 ; p =0,049) et S. latis-
sima (Hkw =3,86 ; p =0,049), variant de 4,69 ± 0,56 en février à 2,45 ± 0,37 en

juillet pour S. latissima et de 0,17 ± 0,03 en février à 0,30 ± 0,06 en juillet pour

P. canaliculata. Chez les Fucus, aucune différence significative n’a été observée,

mais une tendance saisonnière peut-être constatée, avec des valeurs de α divi-

sées par deux entre le mois de février et le mois de juillet, de 1,13 ± 0,45 pour

F. spiralis et 1,04 ± 0,21 pour F. serratus en février, à 0,41 ± 0,08 pour F. spiralis
et 0,46 ± 0,07 pour F. serratus en juillet. Une variation saisonnière significative

(Hkw =3,86 ; p =0,049) de l’éclairement de début de saturation a été obser-

vée chez S. latissima, avec une augmentation entre le mois de février (123 ± 8

µmol photons m−2 s−1) et le mois de juillet (240 ± 11 µmol photons m−2 s−1). Au-

cune variation saisonnière significative n’a été montrée pour la production maxi-

male.
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(A) (B)

(C)

Figure 1.7 – Variations saisonnières des paramètres photosynthétiques de P. canaliculata,
F. spiralis, F. serratus et S. latissima mesurées en conditions contrôlées. (A) L’efficacité
photosynthétique est sans unités, (B) l’éclairement de début de saturation (Ek), est
exprimé en µmol photons m−2 s−1 et (C) la valeur de production maximale en lumière
saturante (Pmax) en mmol O2 g MS−1 min−1. Les valeurs représentent la moyenne ±
l’écart-type (3 expérimentations).

1.3.2 Relations O2 / C mesurées à l’immersion

Les mesures en simultanée de l’évolution des flux de C et d’O2 ont permis

d’établir les droites de régression, forcées à l’origine, entre les flux d’O2 et C et

de calculer la pente de ces régressions.
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Figure 1.8 – Régressions linéaires, forcées à l’origine, entre les flux d’O2 et les flux de CID (en µmol g MS−1 h−1) au cours
du mois de février, établies sur les données acquises en conditions contrôlées. Les courbes sont établies sur l’ensemble des
données des trois réplicats pour chaque espèce. (A) P. canaliculata, (B) F. spiralis, (C) F. serratus et (D) S. latissima. (■) Données
issues du 1er réplicat, (▲) données issues du 2e réplicat et (•) données issues du 3e réplicat.
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(A)

(B)

Figure 1.9 – Régressions linéaires, forcées à l’origine, entre les flux d’O2 et les flux de
CID (en µmol g MS−1 h−1) au cours du mois de mai, établies sur les données acquises
en conditions contrôlées. Les courbes sont établies sur l’ensemble des données des trois
réplicats pour chaque espèce. (A) F. spiralis et (B) F. serratus. (■) Données issues du 1er

réplicat, (▲) données issues du 2e réplicat et (•) données issues du 3e réplicat.
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Figure 1.10 – Régressions linéaires, forcées à l’origine, entre les flux d’O2 et les flux de CID (en µmol g MS−1 h−1) au cours
du mois de juillet, établies sur les données acquises en conditions contrôlées. Les courbes sont établies sur l’ensemble des
données des trois réplicats pour chaque espèce. (A) P. canaliculata, (B) F. spiralis, (C) F. serratus et (D) S. latissima. (■) Données
issues du 1er réplicat, (▲) données issues du 2e réplicat et (•) données issues du 3e réplicat.
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(A)

(B)

Figure 1.11 – Régressions linéaires, forcées à l’origine, entre les flux d’O2 et les flux
de CID (en µmol g MS−1 h−1) au cours du mois de novembre, établies sur les données
acquises en conditions contrôlées. Les courbes sont établies sur l’ensemble des données
des trois réplicats pour chaque espèce. (A) F. spiralis et (B) F. serratus. (■) Données issues
du 1er réplicat, (▲) données issues du 2e réplicat et (•) données issues du 3e réplicat.

Les valeurs des pentes obtenues pour les régressions entre flux de C et d’O2

sont synthétisées dans le tableau 1.1. Les résultats obtenus ont montré une re-

lation significative (p-value<0,001) entre les flux d’O2 et de C, quelle que soit

l’espèce et la saison considérées. Une évolution saisonnière des pentes a égale-

ment été observée chez les différentes espèces. Notamment, les Fucus ont montré

une valeur de pente maximale en novembre (1,439 pour F. spiralis et 1,334 pour

F. serratus) tandis que la valeur de pente minimale a été mesurée en février pour

F. spiralis (0,858) et en mai pour F. serratus (0,833). Concernant S. latissima, la

valeur de la pente a été de 1,008 en février et de 1,206 en juillet. Excepté pour
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Tableau 1.1 – Pentes des droites de régression forcées à l’origine du CID en fonction de
l’O2 pour P. canaliculata, F. spiralis, F. serratus et S. latissima et pour les quatre saisons
étudiées. Les pentes dont la valeur est significativement différente de 1 sont indiquées
par un *.

Mois Espèces Pente p-value R2 N

Février

P. canaliculata 1,091 <0,001 0,902 36
F. spiralis 0,858 <0,001 0,786 36
F. serratus 0,979 <0,001 0,979 36
S. latissima 1,008 <0,001 0,652 36

Mai
F. spiralis 0,895 <0,001 0,913 36
F. serratus 0,833 <0,001 0,969 36

Juillet

P. canaliculata 0,994 <0,001 0,916 36
F. spiralis 1,358* <0,001 0,961 36
F. serratus 1,118 <0,001 0,965 36
S. latissima 1,206 <0,001 0,802 36

Novembre
F. spiralis 1,439* <0,001 0,898 36
F. serratus 1,334 <0,001 0,934 36

le mois de février, les résultats obtenus ont montré une valeur de pente chez

F. spiralis supérieure à celles des autres espèces. Seules les pentes calculées pour

F. spiralis au cours de juillet et de novembre ont été significativement différentes

d’une pente théorique de 1 (t=1,596 et t=1,519, p<0,05 respectivement).

1.3.3 Contenu pigmentaire

L’analyse du contenu pigmentaire a montré des variations significatives, à la

fois entre espèces, mais également à l’échelle saisonnière pour la concentration en

pigments totaux, la concentration en chlorophylle a ainsi que pour les pigments

du cycle des xanthophylles (violaxanthine, anthéraxanthine et zéaxanthine) (fi-

gure 1.12). Les contenus en pigments totaux (figure 1.12A) et en chlorophylle

a (figure 1.12B) ont montré des différences significatives en novembre entre

espèces, avec une concentration 2 fois plus élevée chez F. spiralis que celle me-

surée chez F. serratus (Hkw =3,86 ; p =0,049). Le contenu pigmentaire total

a varié de 1,23 ± 0,20 nmol g MF−1 chez F. spiralis à 0,67 ± 0,14 nmol g MF−1
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chez F. serratus tandis que la concentration en chlorophylle a a été mesurée à

0,77 ± 0,13 nmol g MF−1 chez F. spiralis et 0,36 ± 0,04 nmol g MF−1 chez F. ser-
ratus. En juillet, la concentration pigmentaire totale a été significativement

moins élevée chez P. canaliculata que chez F. serratus et S. latissima (Hkw =8,08 ;

p =0,044), avec une concentration de 0,67 ± 0,11 nmol g MF−1 chez P. canalicu-
lata, contre 1,48 ± 0,42 nmol g MF−1 chez F. serratus et 2,10 ± 0,96 nmol g MF−1

chez S. latissima. Des variations saisonnières du contenu en pigments totaux

et en chlorophylle a ont été observées chez P. canaliculata, avec des concentra-

tions 3 fois plus élevées en février qu’en juillet chez P. canaliculata (Hkw =3,86 ;

p =0,049). En effet, la concentration en pigments totaux a été de 1,82 ± 0,18

nmol g MF−1 en février contre 0,67 ± 0,11 nmol g MF−1 en juillet tandis que la

concentration en chlorophylle a est passée de 1,09 ± 0,13 nmol g MF−1 en février

à 0,40 ± 0,08 nmol g MF−1 en juillet. Des variations saisonnières significatives

des concentrations en pigments totaux et en chlorophylle a ont également été

observées chez F. serratus avec une concentration, pour les deux pigments, signifi-

cativement plus faible en novembre qu’en février (Hkw =−2,38 ; p =0,017) et en

juillet (Hkw =−2,26 ; p =0,024). Ainsi, le contenu pigmentaire total a été mesuré

à 0,67 ± 0,14 nmol g MF−1 en novembre contre 1,83 ± 0,89 nmol g MF−1 en fé-

vrier et 1,48 ± 0,42 nmol g MF−1 en juillet. Concernant la concentration en chlo-

rophylle a, une concentration de 0,36 ± 0,04 nmol g MF−1 a été observée en no-

vembre contre 1,16 ± 0,56 nmol g MF−1 en février et 1,48 ± 0,42 nmol g MF−1 en

juillet. Aucune variation significative n’a été mise en évidence pour la concentra-

tion en pigments antennaires (fucoxanthine et chlorophylle c), que ce soit entre

les espèces ou à l’échelle saisonnière. Concernant les pigments du cycle des xan-

thophylles, une différence significative entre les espèces a été observée au cours

des mois de février, mai et juillet. Notamment, au cours des mois de février et de

juillet, la concentration mesurée chez S. latissima s’est avérée significativement

moins élevée que chez P. canaliculata et F. spiralis (Hkw =9,46 ; p =0,024). Au

cours du mois de février, la concentration en pigments du cycle des xanthophylles

chez S. latissima a été 5 fois inférieure à celle mesurée chez P. canaliculata et F. spi-
ralis, avec respectivement 3,76 ± 0,77 mol pour 100 mol chla, 15,29 ± 0,61 mol

pour 100 mol chla et 16,63 ± 2,29 mol pour 100 mol chla. Au cours du mois

de juillet, la concentration a été de 6,39 ± 0,37 mol pour 100 mol chla chez
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S. latissima contre 19,69 ± 1,92 mol pour 100 mol chla chez P. canaliculata et

18,64 ± 1,84 mol pour 100 mol chla chez F. spiralis. Enfin, au cours du mois de

mai, une différence significative a été observée entre F. spiralis et F. serratus
(Hkw =3,86 ; p =0,049), avec une concentration 1,5 fois plus élevée chez F. spi-
ralis (28,33 ± 3,72 mol pour 100 mol chla) que chez F. serratus (19,96 ± 3,51 mol

pour 100 mol chla). Une évolution saisonnière de la concentration en pigments

du cycle des xanthophylles a été observée, avec un maximum atteint au cours

du mois de mai. Notamment, une différence significative de la concentration en

pigments du cycle des xanthophylles (antheraxanthine, zéaxanthine et violaxan-

thine) a été mesurée chez F. spiralis entre le mois de novembre et les mois de mai

(Hkw =−2,15 ; p =0,032) et juillet (Hkw =−2,15 ; p =0,007), avec une concen-

tration plus faible en novembre. La concentration en pigments du cycle des

xanthophylles a été maximale en mai avec 28,33 ± 3,72 mol pour 100 mol chla,

avant de diminuer en juillet 18,63 ± 1,84 mol pour 100 mol chla et atteindre son

minimum en novembre 13,90 ± 0,54 mol pour 100 mol chla.



46 CHAPITRE 1. Mesures à l’immersion en conditions contrôlées
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Figure 1.12 – Variations saisonnières du contenu pigmentaire de P. canaliculata, F. spira-
lis, F. serratus et S. latissima. La concentration en pigments totaux (A) et la concentration
en chlorophylle a (B) sont exprimées en nmol mg MF−1. La concentration en pigments
antennaires (C) (fucoxanthine et chlorophylle c), ainsi que la concentration du pool des
xanthophylles (violaxanthine, antheraxatnhine et zéaxanthine) (D) sont exprimées en
mol pour 100 mol chla. Les valeurs représentent la moyenne ± l’écart-type (3 échan-
tillons).

1.4 Discussion

Les algues brunes recouvrent une grande partie du domaine intertidal, al-

lant de la zone médiolittorale supérieure jusqu’à la zone infralittorale. Cette
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caractéristique implique donc des différences importantes des conditions d’émer-

sion et d’immersion des espèces, qu’il est nécessaire de prendre en compte lors

des mesures de production afin d’obtenir des bilans les plus précis possibles,

mais également dans la comparaison des capacités photosynthétiques des dif-

férentes espèces en fonction de leur position bathymétrique. Dans la présente

zone d’étude, les conditions environnementales ne permettent pas de réaliser ces

mesures in situ, notamment au cours de l’hiver, période au cours de laquelle, les

valeurs d’éclairements tombent rapidement à 0. Ainsi, il a été nécessaire d’effec-

tuer ces mesures en laboratoire afin de comprendre les mécanismes mis en place,

ainsi que les capacités d’adaptation des espèces aux variations saisonnières.

1.4.1 Variations des paramètres photosynthétiques

Les différences d’intensité lumineuse au sein des différents environnements,

liées notamment à leur position bathymétrique, expliquent en partie les diffé-

rences importantes dans les performances observées entre les espèces d’algues

brunes inféodées à ces milieux. Ainsi, les espèces peuplant les bas-niveaux de

l’estran, F. serratus et S. latissima, présentent une production maximale à l’im-

mersion (Pmax), respectivement 2 à 3 fois supérieure à celle observée chez les

espèces des hauts niveaux (P. canaliculata et F. spiralis). Un Pmax élevé traduit

généralement d’une meilleure capacité dans la capture de l’énergie lumineuse,

une densité de centres réactionnels plus importante ou d’une meilleure capacité

de carboxylation, c’est-à-dire de la fixation de carbone par la RuBisCO au travers

du cycle de Calvin (Gerard & Du Bois, 1988). Chez les organismes photoau-

totrophes, les variations du Pmax sont fréquemment associées à des variations

du contenu pigmentaire, et plus particulièrement de la concentration en chlo-

rophylle a (Enríquez et al., 1996 ; Gerard & Du Bois, 1988). Cette différence

de concentration a été retrouvée au cours de l’été, avec des concentrations pig-

mentaires 2 fois plus élevées chez les espèces caractéristiques des bas-niveaux. Il

est reconnu que l’augmentation de la concentration en pigments constitue un

des mécanismes impliqués dans l’acclimatation aux faibles lumières (Miller

et al., 2006 ; Ramus et al., 1976). Cependant, au cours de l’hiver (février), cette

différence n’est plus observable. A contrario, et malgré l’absence de significativité,
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la concentration en pigments totaux et en chlorophylle a diminue jusqu’à devenir

inférieure à celle mesurée chez P. canaliculata. Ce phénomène peut résulter de

la diminution de l’énergie lumineuse disponible et donc réduire la synthèse

de nouveaux pigments. En effet, dans certains cas, le coût énergétique lié à la

synthèse de nouveaux pigments dépasse les bénéfices liés à leur apport dans

la capture d’énergie supplémentaire (Raven, 1984). Dans ces cas, l’énergie est

préférentiellement utilisée pour la production de biomasse, au détriment de la

synthèse pigmentaire (Rodrigues et al., 2000). Il semble que dans le cas de la

présente étude, les espèces de bas niveaux, et plus particulièrement S. latissima,

augmente leurs performances photosynthétiques, non pas en augmentant leur

concentration totale de pigments et de chlorophylle a, mais en augmentant leur

efficacité de capture de la lumière au travers du réarrangement des antennes

collectrices. Les résultats acquis ont également mis en évidence des valeurs d’ef-

ficacité photosynthétique (α) croissantes du haut vers le bas de l’estran, avec un

maximum atteint chez S. latissima, qui présente des valeurs 3 à 4 fois supérieures

à celles des autres espèces. Un phénomène inverse peut-être observé dans le cas

de l’éclairement de début de saturation (Ek), avec des valeurs supérieures chez

les individus de P. canaliculata et des valeurs inférieures chez S. latissima. Ces

différents résultats indiquent une adaptation aux faibles éclairements chez les

individus localisés en bas de l’estran. En effet, le paramètre α traduit la capacité

des organismes photosynthétiques à utiliser efficacement l’énergie lumineuse, et

plus particulièrement les faibles éclairements, tandis que le paramètre Ek reflète

l’éclairement pour lequel la photosynthèse est optimale avant la saturation. Un

α élevé et un Ek faible vont donc être caractéristiques des espèces adaptées aux

faibles éclairements. Cette adaptation aux faibles éclairements chez S. latissima
est à mettre en lien avec son environnement lumineux. En effet, cette espèce

passe la majorité de son temps à l’immersion, et en conséquence, ne reçoit que

peu d’énergie lumineuse comparativement aux autres espèces. De plus, les indi-

vidus de S. latissima n’expérimentent que peu de périodes d’émersion, périodes

durant lesquelles les plus forts éclairements sont disponibles pour cette espèce.

En effet, l’étage infralittoral n’émerge que durant les plus forts coefficients de

marée (aux alentours de 100). Or, dans le cas de la présente zone d’étude, ces

émersions se produisent soit en début de matinée, soit tard le soir, périodes
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auxquelles les éclairements sont les plus faibles. Malgré l’absence de différence

significative mise en évidence pour les pigments antennaires (1.3), il apparaît

que les individus appartenant à S. latissima présentent un contenu en pigments

antennaires, c’est-à-dire en fucoxanthine et en chlorophylle c (exprimé pour

100 mol de chlorophylle a) supérieur à celui des autres espèces étudiées. Or,

il est reconnu qu’une valeur de α élevée est en lien avec une concentration en

pigments antennaires élevée (Sand-Jensen, 1988). En effet, une concentration

en pigments antennaires plus importante traduit généralement un plus grand

nombre d’unités photosynthétiques ou des unités photosynthétiques dont la

taille est plus importante (Gerard & Du Bois, 1988 ; Hanelt et al., 2003 ; Kirk,

2011 ; Ort & Kramer, 2009), ce qui facilite et optimise la capture de l’énergie

lumineuse. Contrairement au Pmax, l’étude de ces deux paramètres a permis de

mettre en évidence une acclimatation saisonnière chez les différentes espèces. En

effet, excepté chez S. latissima, une diminution du α ainsi qu’une augmentation

du Ek a pu être mesurée, entre février et juillet. Ces variations sont liées aux va-

riations saisonnières environnementales et plus particulièrement aux variations

des intensités d’éclairement au cours de l’année, qui atteignent leur maxima au

cours de l’été. Les variations du α et du Ek vont donc traduire cette acclimatation

aux intensités croissantes. De plus, dans le cas de P. canaliculata, la variation

de ces paramètres s’accompagne d’une diminution importante de la quantité

en pigments totaux et en chlorophylle a. Ces variations des concentrations pig-

mentaires sont également à mettre en lien avec les variations saisonnières de

l’intensité lumineuse perçue par les individus.

1.4.2 Acclimatations aux forts éclairements

L’exposition prolongée à de forts éclairements peut avoir un effet néfaste

sur la photosynthèse, ce qui se traduit par des mécanismes de photoinhibition

(Delebecq et al., 2011 ; Gevaert et al., 2003 ; Gevaert et al., 2002 ; Hanelt, 1996 ;

Hanelt et al., 1997). De ce fait, les espèces de macroalgues doivent dévelop-

per des mécanismes de défense permettant de répondre à ce surplus d’énergie

lumineuse. Chez les macroalgues, divers mécanismes existent afin d’éviter l’ac-

cumulation d’énergie excédentaire. Par exemple, la réorganisation des plastes
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dans une position de capture de la lumière moins efficace leur permet de réduire

leurs capacités d’absorption. Par ailleurs, il a été montré que les sporophytes âgés

de S. latissima étaient plus à même de faire face aux forts éclairements que les

jeunes individus, notamment en raison de l’épaisseur du thalle permettant une

auto-ombrage plus important (Hanelt et al., 1997). Cependant, ces mécanismes

d’évitement ne sont pas toujours suffisants, ce qui implique la présence de méca-

nismes permettant l’évacuation de l’énergie excédentaire accumulée. Parmi ces

processus, le cycle des xanthophylles est l’un des premiers et principal mis en

jeu chez les algues brunes. Ce mécanisme fait intervenir la dé-époxydation de la

violaxanthine en anthéraxanthine et en zéaxanthine. Il permet ainsi l’évacuation,

sous forme de chaleur, de l’énergie excédentaire, ce qui a pour effet la réduction

de l’efficacité de transfert de l’énergie jusqu’aux centres réactionnel(Demmig-

Adams & Adams, 1996 ; Hanelt et al., 1997 ; Niyogi, 1999 ; Uhrmacher et al.,
1995). Au cours des périodes de faibles éclairements, qui se traduisent par une

diminution de la pression d’excitation, la réversibilité du cycle des xanthophylles

permet l’époxydation de l’anthéraxanthine et de la zéaxanthine en violaxanthine.

Les capacités de réponse des algues brunes aux forts éclairements, au travers

du cycle des xanthophylles, sont donc principalement liées à la quantité de pig-

ments du cycle des xanthophylles disponibles dans les organismes. Notamment,

il a été montré que l’augmentation du pool des xanthophylles était associée à

de meilleures capacités de photoprotection. Dans le cas de la présente étude,

l’analyse du contenu en pigments du cycle des xanthophylles (violaxanthine,

anthéraxanthine et zéaxanthine) a montré des variations en lien, à la fois, avec

la position bathymétrique, mais également en fonction de la saison considérée.

Au cours de l’étude, il est apparu que les individus appartenant à S. latissima,

localisés dans la zone infralittorale, possédaient une quantité de pigments du

cycle des xanthophylles 2 à 3 fois inférieure aux autres espèces étudiées. Des

résultats similaires, effectués sur P. canaliculata et S. latissima ont été obtenus

par Harker et al. (1999), avec P. canaliculata qui a montré un pool de xantho-

phylles plus de 2 fois supérieur à celui de S. latissima. Les courbes P-E (cf. 1.3.1)

obtenues ont montré que les individus de S. latissima ont tendance à expéri-

menter de la photoinhibition pour des valeurs d’éclairements plus faibles que

les autres espèces. Les différences de concentrations en pigments du cycle des
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xanthophylles permettent donc aux espèces localisées dans des niveaux bathy-

métriques plus élevés, une meilleure résistance aux forts éclairements, et donc

de retarder l’apparition de la photoinhibition, voire de l’éviter complétement. En

effet, dans le cas de P. canaliculata, aucun phénomène de photoinhibition n’est

visible à l’immersion dans la plage de luminosité étudiée (éclairement maximal

à 2 500 µmol photons m−2 s−1), traduisant son adaptation à son environnement

lumineux. Dans le cas des espèces localisées dans les plus bas niveaux de l’estran,

la faible concentration de pigments du cycle des xanthophylles s’explique par les

faibles éclairements reçus par les individus. En effet, in situ, les caractéristiques

marégraphiques de la zone d’étude font que les espèces inféodées à ces niveaux

bathymétriques sont exposées aux plus forts éclairements soit tôt le matin, soit

tard le soir, période durant lesquelles ces éclairements sont relativement faibles.

Les espèces peuplant ces niveaux bathymétriques sont donc moins exposées aux

forts éclairements responsables des phénomènes de photoinhibition. L’analyse

de la concentration en pigments du cycle des xanthophylles a également montré

l’existence de variations saisonnières au sein de chaque espèce, avec notamment

un maximum atteint durant la période printemps/été et un minimum observable

en automne/hiver. Ici encore, l’évolution saisonnière du pool de xanthophylle

s’explique au travers des variations saisonnières de l’intensité lumineuse re-

çue par les organismes. En effet, l’augmentation des intensités lumineuses au

cours des différentes saisons induit une augmentation de l’énergie reçue par

les macroalgues et par conséquent, une augmentation des mécanismes de pho-

toprotection, passant notamment par une augmentation du pool de pigments

du cycle des xanthophylles. Des résultats similaires, obtenus sur des individus

appartenant à l’espèce S. latissima, ont été démontré par Gevaert et al. (2002),

avec une augmentation du pool de xanthophylles chez S. latissima au cours du

printemps, afin de s’acclimater aux forts éclairements.

1.4.3 Détermination des relations entre flux d’O2 et flux de C

La mesure des relations entre flux d’O2 et flux de C à l’immersion au la-

boratoire, doit permettre d’exprimer, les mesures in situ des flux d’O2 en C à

l’immersion. La relation a été choisie afin de pouvoir réaliser directement cette
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conversion (y en fonction de x dans la relation linéaire). Dans l’optique de réali-

ser des bilans de production nette in situ, l’ensemble des mesures a été effectué

sur des données de flux nets. Les résultats obtenus sont donc une estimation

de l’inverse du quotient photosynthètique (QP) communément utilisé dans la

littérature, et qui se mesure par la relation QP = O2
C (Hanelt et al., 2003). Le

tableau 1.2 reprend l’ensemble des résultats de pente et leur équivalent en QP

afin de comparer les résultats à ceux de la littérature.

Tableau 1.2 – Valeurs de pentes du C en fonction de l’O2 et de leur équivalent QP
pour P. canaliculata, F. spiralis, F. serratus et S. latissima. Les pentes dont la valeur est
significativement différente de 1 sont indiquées par un *.

Mois Espèces QP estimé

Février

P. canaliculata 0,92
F. spiralis 1,16
F. serratus 1,02
S. latissima 0,99

Mai
F. spiralis 1,12
F. serratus 1,2

Juillet

P. canaliculata 1,01
F. spiralis 0,74*
F. serratus 0,89
S. latissima 0,83

Novembre
F. spiralis 0,69*
F. serratus 0,75

Pour l’ensemble des relations effectuées, excepté pour F. spiralis en juillet et

novembre qui montre une relation supérieure à 1 (respectivement 1,36 et 1,44)

et donc un QP inférieur à 1 (respectivement 0,74 et 0,69), les résultats obtenus

n’ont pas montré de différence significative par rapport à une pente théorique

de 1. Dans ce cas, cela signifie que pour la production d’une mol d’O2, une mol

de C sera consommée par l’individu. Ces valeurs constantes de QP chez les

macroalgues ont également été démontrées par Holdt et al. (2014) sur Chondrus
crispus, avec la mesure d’un QP de 1,5 au cours d’une expérimentation de 100 h.

A contrario, Carvalho (2014) a mesuré un QP variant de 0,13 à 2,55 chez 10

espèces de macroalgues. Au cours de cette expérimentation, il a aussi démontré
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une augmentation du QP en lien avec l’éclairement. Plus récemment, Miller III

et Dunton (2021) ont montré une variation de QP de −1,14 à 1,30 chez Lami-
naria hyperborea, en fonction de la hauteur bathymétrique des individus. Ces

variations dans les valeurs de QP peuvent être reliées à trois principaux facteurs

(Pokorny et al., 1989) : (1) les produits de la photosynthèse, (2) l’assimilation des

nitrates et (3) les phénomènes de photorespiration. Les valeurs de QP à l’équi-

libre obtenu au cours de la présente étude pourraient traduire d’un mécanisme

allant préférentiellement vers la production d’hexose avec l’ammonium comme

source d’azote inorganique (Rosenberg et al., 1995 ; Williams & Robertson,

1991). En effet, il a été montré que le QP peut être séparées en deux grandes

composantes : le QP « carbone » dépendant du type de réduction des produits

de la photosynthèse (c.-à-d. quantités relatives de glucides, lipides et protéines

produites) et le QP « azote », dont les variations sont majoritairement liées à la

source d’azote préférentiellement utilisée, l’équilibre entre ces deux QP étant

fonction du rapport C :N au sein de l’organisme (Antia et al., 1963 ; Williams

et al., 1979). Les résultats du QP estimé, inférieurs à 1, observés pour F. spira-
lis en juillet et novembre, peuvent s’expliquer par la production de glycolate

(Williams & Robertson, 1991), traduisant un phénomène de photorespiration

(Rosenberg et al., 1995). Cependant, les résultats de QP inférieurs à 1 sont à

considérer avec précaution. En effet, dans le cas où les concentrations en O2 et en

C restent stables au cours de l’expérimentation, des valeurs de QP inférieures à 1

ne devraient théoriquement pas être mesurées (Williams et al., 1979 ; Williams

& Robertson, 1991). Néanmoins, les mesures permettant de déterminer les QP

sont généralement effectuées à l’aide de chambres hermétiques ne permettant

pas les échanges avec l’extérieur, ce qui entraine généralement des variations

constantes du milieu de mesure, notamment de la concentration en d’O2. Dans

ces cas, il n’est pas rare d’obtenir des valeurs de QP inférieures à 1 (p. ex. Pokorny

et al. (1989)). Ainsi, Hatcher et al. (1977) ont mesuré, chez L. longicruris un

QP variant, en fonction de la saison considérée, de 0,7 à 1,5. Rosenberg et al.
(1995) ont montré des variations de QP allant de 0,42 à 1,01 chez cinq espèces

de macroalgues. Afin de quantifier la part de contribution de chaque QP, il serait

intéressant de réaliser des mesures en milieu dont la source d’azote inorganique

est forcée pour l’utilisation de l’ammonium.
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1.5 Conclusion

Les résultats obtenus montrent une adaptation des performances photosyn-

thétiques à l’immersion des espèces étudiées à l’environnement lumineux auquel

elles sont inféodées. Cette adaptation passe notamment pas une adaptation de

leur contenu pigmentaire en fonction de leur localisation bathymétrique. Plus

spécifiquement, il a été montré ici que les espèces des bas niveaux disposaient

d’un contenu pigmentaire adapté aux faibles éclairements, avec une concen-

tration en pigments antennaires élevée et une concentration en pigments du

cycle des xanthophylles faible, tandis que les espèces des hauts niveaux pré-

sentaient le schéma inverse, dénotant d’une adaptation aux forts éclairements.

Ces résultats renforcent donc ceux déjà montrés par Harker et al. (1999) sur la

comparaison de la mise en place du cycle des xanthophylles entre P. canaliculata
et S. latissima et ceux obtenus par Rodrigues et al. (2000) sur la comparaison des

performances photosynthétiques de deux espèces de Laminaires. Cette étude a

également montré une adaptation saisonnière des capacités photosynthétiques

et des mécanismes de photoprotection des espèces en lien avec les évolutions

environnementales. Les analyses menées au cours de cette étude ont aussi per-

mis de déterminer les facteurs de conversion entre d’O2 et C, et notamment de

montrer qu’excepté pour F. spiralis en juillet et novembre, ces facteurs étaient

équivalents à 1. Ces relations doivent permettre de convertir les mesures in situ
de production à l’immersion, en C, permettant ainsi la mise en place de bilan

de production sur un cycle complet de marée. Ces facteurs sont utilisés dans le

chapitre suivant.



Chapitre2
Production in situ des différentes

espèces à l’émersion et à l’immersion

2.1 Introduction

La réalisation de mesures de production primaire in situ est une étape primor-

diale à l’établissement de bilans de production globaux. Ces bilans permettent

notamment de caractériser les capacités de stockage du C d’une communauté,

mais également de caractériser le rôle de cette communauté au sein de l’environ-

nement, notamment du fait du rôle primordial de cette production dans l’apport

de matière organique aux différentes espèces présentes dans cet environnement

(Raven & Hurd, 2012). Avec l’augmentation des concentrations atmosphériques

en C, principalement liée aux activités humaines (Canadell et al., 2007), la

quantification du C séquestré par les écosystèmes s’avère être indispensable à

l’établissement de modèles prédictifs en lien avec l’évolution du climat au cours

des prochaines décennies. En effet, le C atmosphérique, du fait des fortes concen-

trations présentes dans l’atmosphère, constitue l’une des principales causes du

changement global (Canadell et al., 2007 ; Dargaville et al., 2002 ; Kacholia &

Reck, 1997). La plupart des études menées sur le piégeage du C atmosphérique

ont été réalisées sur les environnements, aussi bien terrestres qu’aquatiques,

dits à hauts pouvoirs de stockage du C, plus généralement nommés «puits de

carbone» (Laffoley & Grimsditch, 2009 ; Walker et al., 2021).

55
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Au sein du milieu marin, ces environnements sont qualifiés de «puits de

carbone bleu» et sont fortement étudiés depuis quelques années (Trevathan-

Tackett et al., 2015). Les études menées sur ces environnements ont démontré

que les écosystèmes marins étaient plus efficaces dans le stockage à long terme

du carbone séquestré que ne le sont les écosystèmes terrestres(Laffoley &

Grimsditch, 2009 ; Mcleod et al., 2011 ; Nellemann et al., 2009). En effet, ces

écosystèmes marins sont majoritairement constitués d’organismes photoauto-

trophes, ce qui signifie qu’ils ont la capacité de fixer plus de carbone inorganique,

sous forme de matière organique au travers des mécanismes photosynthétiques,

qu’ils n’en relarguent au travers de la respiration (Duarte & Cebrián, 1996). Une

partie de ce C est enfouie in situ à long terme dans le sédiment, où il peut rester

stocké plusieurs millénaires (Mateo et al., 1997). Jusqu’à récemment, seuls les mi-

lieux dominés par les mangroves, les herbiers marins et les marais salants étaient

considérés comme des «puits de carbone bleu». Ces milieux sont principalement

caractérisés par des substrats meubles, ce qui leur permet l’enfouissement in
situ du C (Cott et al., 2021 ; Duarte et al., 2013a). L’incapacité des macroalgues,

inféodées aux milieux rocheux, à enfouir in situ le C explique l’absence de clas-

sification en tant que « puits de carbone bleu ». Cependant, il s’est avéré que

les communautés de macroalgues auraient un rôle non négligeable dans le sto-

ckage du C, notamment au travers de l’export d’une part non négligeable du C

vers l’océan ouvert, où il peut être stocké à long terme (Bouillon et al., 2008 ;

Duarte & Cebrián, 1996 ; Heck et al., 2008). Les communautés à macroalgues

pourraient donc constituer un «puits de carbone bleu» substantiel. Malgré cela,

les macroalgues font partie des organismes dont la production primaire est la

moins bien connue (Trevathan-Tackett et al., 2015).

Parmi les macroalgues, les algues brunes (Ochrophyta), et plus particuliè-

rement les espèces formant des canopées, contribuent largement au fonction-

nement des écosystèmes côtiers et sont considérées comme faisant partie des

organismes les plus productifs en milieu côtier (Mann, 1973). Par exemple,

les forêts de laminaires présentent une production brute de l’ordre de 1 000–

2 000 g C m−2 an−1, ce qui en fait l’un des producteurs primaires principaux des

zones côtières (Birkett et al., 1998 ; Mann, 1973). Cependant, chez ces orga-

nismes, comme pour l’ensemble des organismes photosynthétiques, la produc-
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tion primaire demeure fortement dépendante des conditions environnementales

et notamment des conditions d’éclairement. Plus particulièrement, la lumière

agit sur la répartition, et par extension sur leur distribution verticale (Deregibus

et al., 2016), mais également sur la production des différentes espèces de ma-

croalgues (Gerard, 1984). Ce paramètre varie fortement au cours du temps, que

ce soit à grande échelle, en lien avec les variations saisonnières et les conditions

météorologiques qui influencent les maxima journaliers observés au cours de

l’année, mais aussi à plus petite échelle avec l’évolution de la course du soleil au

cours de la journée. À cela s’ajoute l’alternance des phases d’émersion et d’immer-

sion auxquelles doivent faire face les communautés de macroalgues localisées

au sein de la zone intertidale. Dans le cas des marées semi-diurnes, caractéris-

tiques de la présente zone d’étude, deux phases de marées quotidiennes sont

observables tout au long de l’année, et des variations importantes du marnage

sont enregistrées entre les périodes de vives-eaux (marnages les plus impor-

tants) et les périodes de mortes-eaux (marnages les plus faibles). Ainsi, au cours

des cycles mortes-eaux/vives-eaux, les espèces sont confrontées à des périodes

d’exposition aux radiations lumineuses directes différentes. Or, les expositions

prolongées à de forts éclairements peuvent avoir des effets néfastes sur la photo-

synthèse des macroalgues, qui se traduisent notamment par des phénomènes

de photoinhibition (Delebecq et al., 2011 ; Gevaert et al., 2003 ; Gevaert et al.,
2002 ; Hanelt, 1996 ; Hanelt et al., 1997). À l’immersion, la quantité de lumière

reçue par les macroalgues est également fonction de la turbidité de la colonne

d’eau et de la température, qui peuvent fortement impacter la production en

augmentant la respiration en lien avec la diminution de l’énergie lumineuse

reçue (Aumack et al., 2007 ; Staehr & Wernberg, 2009). Peu d’expériences ont

été réalisées sur la comparaison des bilans de production à l’immersion et à

l’émersion (Fairhead & Cheshire, 2004), pour des espèces caractéristiques de

différents niveaux bathymétriques. En effet, en fonction des positions bathymé-

triques des communautés de macroalgues, et donc de la durée de l’émersion, des

niveaux de production différents peuvent être attendus. Des variations dans les

bilans de production ont été en partie mises en évidence par Bordeyne (2016)

qui, au cours de son travail de thèse, mené sur les populations de F. serratus et

F. vesiculosus, a montré l’existence de ces différences à l’immersion et à l’émersion
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entre ces deux espèces, caractéristiques de niveaux bathymétriques différents.

Il apparaît donc nécessaire, dans l’optique d’établir des bilans de production

primaire les plus justes, de caractériser précisément la production des différentes

espèces caractérisant l’estran rocheux à l’immersion et à l’émersion, en intégrant

leur position bathymétrique, mais aussi la saisonnalité et de l’alternance entre

mortes-eaux et vives-eaux.

Différentes techniques existent pour caractériser la production des macroal-

gues, telles que le suivi de la biomasse ou le suivi de l’élongation des thalles.

Cependant, ces méthodes ont l’inconvénient de ne pas tenir compte des poten-

tielles pertes de matériels biologiques en lien avec les arrachages lors des fortes

tempêtes ou l’effet de l’herbivorie sur les individus mesurés (Gagné & Mann,

1987). Une technique alternative consiste à utiliser les mesures de la production

primaire au travers de la mesure des flux gazeux au sein de chambres benthiques.

Cette technique présente l’avantage d’être utilisable à la fois à l’immersion et

à l’émersion, en adaptant les chambres benthiques au milieu étudié. Cepen-

dant, les différences physico-chimiques entre le milieu aérien et marin, ainsi

que les limitations matérielles, ne permettent pas de réaliser les mesures sur

un seul et même gaz. La mesure est effectuée sur les flux de CO2 au cours de

l’émersion (Migné et al., 2002), tandis qu’elle l’est sur les flux d’O2 au cours

de l’immersion (Gevaert et al., 2011). À l’immersion, les mesures à l’aide de

chambres benthiques sont limitées par la capacité et l’encombrement de la source

d’énergie utilisée, et notamment les accumulateurs, pour alimenter l’ensemble

du système au cours d’un cycle d’immersion complet, pouvant durer plusieurs

heures (Delebecq et al., 2016 ; Gevaert et al., 2011 ; Tait & Schiel, 2010). Pour

palier à cette limitation, un système miniaturisé de chambres benthiques à faible

consommation a été développé au cours de ma thèse, et est basé sur l’utilisa-

tion de sources d’énergie à haut rendement et de cartes électroniques à faible

consommation. Plus récemment, White et al. (2021) ont aussi développé un

système de mesure à faible encombrement, constitué d’une chambre souple et

d’un capteur d’O2. L’utilisation de chambres benthiques a ainsi facilité la quan-

tification précise de la production primaire des individus étudiés à l’émersion et

à l’immersion.

Au cours de cette étude, des bilans de production primaire ont été établis,
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au travers de mesures in situ, sur les quatre espèces de macroalgues brunes

précédemment décrites (P. canaliculata, F. spiralis, F. serratus et S. latissima) au

cours d’un cycle de marée, à la fois à l’immersion et à l’émersion. Ces mesures

ont été réalisées en déployant des chambres benthiques adaptées à la mesure des

flux gazeux à l’immersion et à l’émersion. L’ensemble des mesures a été réalisé

au cours des quatre saisons (été, automne, hiver et printemps), afin d’observer les

variations des bilans de production au cours d’une année en lien avec l’évolution

des conditions environnementales, et plus particulièrement les variations de

l’intensité lumineuse et de la température. Dans le but de comparer l’évolution

de la photosynthèse à l’émersion entre les différentes espèces et au cours de

l’année à l’émersion, des courbes P-E ont été établies grâce à des mesures de

production in situ, et les paramètres photosynthétiques ont été déterminés. Pour

l’immersion, comme précédemment décrit et présenté (1), ces mesures ont été

réalisées en laboratoire, les paramètres environnementaux in situ ne permettant

pas à l’immersion d’atteindre les maxima de lumière pour l’ensemble des espèces.

Les paramètres photosynthétiques, préalablement calculés à l’immersion (1) et

ici à l’émersion, ont permis d’établir des bilans de production primaire journa-

liers au travers d’approche de modélisation, qui ont été comparés à ceux obtenus

à partir des mesures in situ.

2.2 Matériels et méthodes

2.2.1 Site d’étude et matériel biologique

L’ensemble des mesures de production primaire a été réalisé sur les estrans

rocheux autour de Wimereux (50°45′N, 1°35′E) sur les quatre espèces d’algues

brunes P. canaliculata, F. spiralis, F. serratus et S. latissima. Les mesures ont été

effectuées en juillet 2020 (été) et février 2021 (hiver) pour les quatre espèces et

complétées par deux autres campagnes, en novembre 2020 (automne) et mai

2021 (printemps), pour F. spiralis et F. serratus, afin d’acquérir des données plus

précises sur le suivi de production chez ces deux espèces et ainsi d’observer

les variations plus fines opérant entre les saisons. Pour chaque expérience, les

mesures ont été réalisées en triplicata, du lever au coucher du soleil sur un
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cycle complet de marée, et donc à la fois à l’émersion et à l’immersion. Au

cours des mesures, un ou plusieurs individus ont été utilisés, en fonction de la

taille de l’espèce considérée. Pour chaque espèce, les systèmes de mesure ont été

positionnés au niveau bathymétrique de l’espèce considérée. À l’issue de chaque

expérience, la surface des individus a été estimée à partir d’une photographie

et du logiciel Fiji, en étalant les thalles au maximum sur une surface blanche

(Schindelin et al., 2012). La masse sèche a été déterminée par déshydratation

des échantillons à 60 °C durant 48 h. Afin d’observer les effets du cycle de

marée sur la production primaire, deux expérimentations ont été effectuées

pour F. serratus et F. spiralis au cours des différentes saisons. Ces mesures ont

été réalisées de telle manière à ce que le midi solaire se positionne, soit au

moment de l’émersion (expérimentation centrée émersion), soit au cours de

l’immersion (expérimentation centrée immersion). Les résultats obtenus doivent

permettre de comprendre l’effet d’une exposition prolongée des individus de

Fucus aux maxima de luminosité et à l’environnement aérien, conditions propices

à l’apparition des phénomènes de photoinhibition.

2.2.2 Mesures à l’immersion

Les mesures in situ de la production primaire ont été réalisées à l’aide de

système de chambres benthiques fabriquées lors de la première année de thèse

(figure 2.1A). Ces systèmes ont été réalisés à partir d’un premier prototype mis

au point au sein du laboratoire par Gevaert et al. (2011) permettant la mesure au-

tomatisée de la concentration en O2. Cependant, l’encombrement de ce système

(masse totale de 80 kg) ne permettait pas un déploiement facile et en tripli-

cata sur le terrain. Pour réduire l’encombrement et permettre la réplication des

mesures, le système a été miniaturisé au cours de cette thèse. L’automatisation

des nouvelles chambres benthiques est assurée par un microcontrôleur de type

Arduino, dont les différentes séquences de codage permettent de régler la durée

des phases d’incubation et de renouvellement. Les chambres sont constituées de

deux parties, pour un volume d’eau total de 16 L. L’embase, faite d’un cylindre

de PVC de 30 cm de diamètre pour 20 cm de haut, a été réalisée de manière à

contenir la totalité de la partie électronique, nécessaire au bon fonctionnement
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du système (figure 2.1B). La partie électronique est constituée de trois enceintes

étanches en PVC contenant l’ensemble des accumulateurs, assurant une autono-

mie de plus de 12 h au système, ainsi que de trois pompes. La première pompe,

dédiée au remplissage de l’enceinte, est directement reliée au milieu extérieur, et

un filtre en nylon (500 µm) permet de limiter au maximum l’entrée de particules

et d’organismes au sein du milieu de mesure. Les deux autres pompes, placées

dans la partie supérieure du cylindre en PVC, ont permis l’homogénéisation

efficace du milieu, afin d’éviter toute zone sans agitation. Pour s’assurer de cela,

des tests ont été réalisés en laboratoire avec du colorant, dans le but de vérifier

l’homogénéisation complète du milieu. La mise en route de la partie électronique

est déclenchée par un capteur de présence d’eau placé au sommet des chambres

benthiques. La seconde partie, constituée d’un dôme en Plexiglas de 30 cm de

diamètre, permet d’isoler les échantillons du milieu extérieur tout en laissant

passer le rayonnement solaire. Sur la partie supérieure du dôme, une sortie

permet l’évacuation de l’eau lors du renouvellement du milieu. Les deux parties

sont séparées par une grille permettant de maintenir les individus dans la partie

claire (dôme), afin qu’ils soient exposés aux conditions d’éclairement in situ et

éviter leur passage dans l’embase qui n’est pas exposée aux mêmes intensités

lumineuses. L’effet du Plexiglas sur la quantité et la qualité de lumière au sein

de la chambre de mesure a été testé par Gevaert et al. (2011), et les résultats

obtenus ont montré que la qualité du spectre n’était pas impactée par le dôme

et que seul 8 % de la lumière était absorbé. La fixation entre les deux parties

est assurée par des tiges filetées en inox présentes sur la partie inférieure des

systèmes et verrouillée par des écrous dits « à ailettes » après positionnement

de la partie supérieure. L’étanchéité du milieu d’incubation a été assurée par la

présence d’un joint dans la partie inférieure du système. L’ensemble du système

est protégé par une armature en inox, permettant à la fois d’assurer une protec-

tion contre d’éventuels débris dérivants, mais également la fixation au travers de

pitons préalablement scellés dans le substrat. Le suivi de la concentration en O2

a été mesuré par un capteur optique autonome (MiniDO2T, PME) permettant

une fréquence d’acquisition à raison d’une mesure toutes les minutes durant la

totalité de l’expérimentation (jusqu’à 9 h). Au cours des expérimentations, les

mesures sont effectuées par des séries d’incubations séparées par des phases de
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renouvellement du milieu, programmées en amont de l’expérience.

(A)

(B)

Figure 2.1 – Représentation des chambres benthiques de mesure à l’immersion. (A)
photographie des chambres benthiques déployées sur le terrain, (B) représentation
schématique des chambres de mesures benthiques à l’immersion.

La durée du renouvellement (10 min) a été choisie afin que la totalité du

milieu soit renouvelée au cours de cette phase, tandis que la durée d’incubation

a été fixée à 12 min, période permettant l’obtention d’une mesure fiable. Enfin,
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les données ont été exprimées en flux d’O2 (en µmol O2 h−1) en déterminant

la pente de la droite de régression de la concentration en O2 en fonction du

temps. Les données obtenues à l’immersion en µmol O2 h−1 ont été exprimées

en concentration de carbone en µmol C h−1 en utilisant les relations établies en

laboratoire et présentées dans le chapitre précédent (1). Les résultats obtenus

ont ensuite été normalisés par la masse sèche des individus utilisés au cours de

la mesure.

2.2.3 Mesures à l’émersion

Les mesures à l’émersion ont été effectuées grâce à l’utilisation de chambres

benthiques, basées sur le modèle développé par Migné et al. (2002) (figure 2.2A).

Ces chambres, constituées d’un dôme en Plexiglas de 40 cm de diamètre pour

un volume utile de 15,9 L permettent d’isoler, au sein d’un circuit fermé, un ou

plusieurs individus complets de macroalgue, prélevé directement sur le terrain

(figure 2.2B). Un flux d’air constant est assuré par une pompe, d’un débit de

1 L min−1, et permet l’homogénéisation du milieu ainsi que l’alimentation en air

du système de mesure. Ce système est constitué d’un analyseur de CO2 gazeux

(LiCor Li-830) raccordé à un boîtier d’acquisition (LiCor Li-1400). Le Li-830

est basé sur le principe de l’analyseur de gaz infrarouge (IRGA), qui permet de

déterminer la concentration de CO2 présent dans le milieu. La vapeur d’eau ayant

les mêmes propriétés optiques d’absorption, il est nécessaire d’assécher l’air en

plaçant une colonne de dessiccation entre la chambre de mesure et l’entrée

du capteur. Au cours de l’expérimentation, l’évolution de la concentration en

CO2 a été suivie au cours d’incubations successives de 10 min. Entre chaque

incubation, le milieu a été renouvelé par ouverture des chambres pour éviter

les potentiels effets de l’augmentation de la température et de la réduction de

la concentration en CO2 sur le métabolisme des individus. Les flux de CO2 (en

µmol CO2 h−1) ont été calculés pour chaque incubation en déterminant la pente

de la droite de régression de la concentration en CO2 en fonction du temps. Les

résultats obtenus ont ensuite été ramenés à la masse sèche des individus utilisés.

À partir des mesures de flux de CO2 acquise in situ à l’émersion et de mesures

de l’intensité lumineuse, des courbes P-E ont été établies.
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(A)

(B)

Figure 2.2 – Représentation des chambres benthiques de mesure à l’émersion. (A)
photographie des chambres benthiques déployées sur le terrain, (B) représentation
schématique des chambres de mesure benthiques à l’émersion.

Afin de rendre compte des phénomènes de photoinhibition observée au cours

des différentes expérimentations, les courbes P-E ont été ajustées en utilisant

l’équation décrite par Eilers et Peeters (1988) et les paramètres photosynthé-

tiques déterminés selon le protocole précédemment décrit (1.2).
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2.2.4 Bilan de production à l’échelle de la journée

Afin d’obtenir un bilan annuel de la production primaire chez les macroalgues,

il est nécessaire d’utiliser des approches de modélisation, le suivi en continu

de la production primaire in situ n’étant pas réalisable. Ces approches de mo-

délisation sont basées sur la simulation des données environnementales (durée

d’ensoleillement, intensité lumineuse, etc.) au travers de différentes formules

fournies par Kirk (2011). L’approche de modélisation utilisée a été initialement

établie par Bordeyne et al. (2020) et adaptée à notre zone d’étude, notamment

la méthode de calcul de la production primaire qui se base ici sur les travaux

de Eilers et Peeters (1988) afin de tenir compte des effets de la photoinhibition

observée lors des mesures in situ (équation 2.1).

P = Pm ×
(2 +ω)× It

Im(
It
Im

)2
+ω × It

Im
+ 1

(2.1)

où P la production, exprimée en flux de carbone, Pm la production maximale,

It l’intensité à l’instant t, Im l’intensité optimale. ω se calcule selon la formule

suivante (équation 2.2) :

ω =
It
Ik
− 2 (2.2)

La production primaire journalière a été calculée à partir de ces données

environnementales et des paramètres des courbes P-E (Ik, Im et Pm) préalablement

établis en laboratoire pour les données à l’immersion et in situ pour l’émersion.

Dans le même temps, les bilans de production ont également été établis au travers

des mesures in situ et comparés à ceux obtenus par l’approche de modélisation.

Cette comparaison permettra d’estimer les potentielles variations pouvant exister

entre les mesures in situ et l’approche de modélisation.

2.2.4.1 Détermination de la hauteur d’eau

Afin d’obtenir un bilan de production précis à l’échelle de la journée des

différentes espèces étudiées, il convient de connaître la hauteur de la colonne

d’eau présente au-dessus des espèces en fonction de la journée. Pour cela, la

position marégraphique des différentes espèces a été déterminée à partir de
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mesures in situ, et les résultats suivants ont été obtenus :

— P. canaliculata = 7,4 m

— F. spiralis = 6,8 m

— F. serratus = 2,9 m

— S. latissima = 1,9 m

La hauteur de la colonne à l’instant t a été obtenue à partir des données du maré-

graphe du port de Boulogne sur Mer (https://data.shom.fr/donnees/refmar/111)

fournit pour le zéro des cartes marines (he). Pour chaque espèce, la hauteur de la

colonne d’eau présente au-dessus de la ceinture à l’instant t a été déterminée par

l’équation 2.3 :

z = he − h (2.3)

avec h la position marégraphique de l’espèce considérée.

2.2.4.2 Détermination de l’intensité lumineuse à l’émersion

La détermination de l’intensité lumineuse théorique au cours de la journée a

été déterminée au travers de l’équation 2.4 (Kirk, 2011) :

Eth(d,t) = Eo(d) × sin
π × t
DL(d)

(2.4)

avec Eo(d), la valeur de l’éclairement théorique maximale du jour d (d = jour

julien, variant de 0 au 1er janvier à 364 au 31 décembre) et DL(d), la durée du

jour d, à savoir la durée durant laquelle le soleil est situé au-dessus de l’horizon.

Le calcul de l’éclairement maximal théorique du jour d est basé sur la tra-

jectoire elliptique de notre planète autour du soleil. La formule utilisée ici

est extraite des travaux de thèse de Bordeyne (2016), les valeurs maximales

et minimales de Eo relevées étant identiques (2 200 µmol photons m−2 s−1 et

700 µmol photons m−2 s−1 respectivement). La valeur de Eo au jour d a été déter-

minée à partir de l’équation sinusoïdale (équation 2.5) ajustée aux deux valeurs

précédemment mesurées, au travers des constantes 1 450 et 750 :

Eo(d) = 1450 + 750× sin
(2×π

365
× d + 4,667

)
(2.5)

https://data.shom.fr/donnees/refmar/111
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La durée du jour est quant à elle fonction du jour de l’an considéré (d) et a

été déterminé à partir de l’angle d’incidence de la lumière au zénith du jour d

(δ) et de la latitude φ du site d’étude (50°45′N), selon l’équation 2.6 :

DL = 0,133× arccos(− tanφ× tanδ) (2.6)

La détermination de l’angle d’incidence de la lumière au zénith au jour d est

déterminé par l’équation équation 2.7 :

δ = 0,39637− 22,9133× cos
(
360× d

365

)
+ 4,02543× sin

(
360× d

365

)
− 0,3872× cos

(
2× 360× d

365

)
+ 0,052× sin

(
2× 360× d

365

)
(2.7)

2.2.4.3 Détermination de l’intensité lumineuse lors de l’immersion

À l’immersion, l’intensité lumineuse reçue par les individus varie en fonction

de la colonne d’eau et de la turbidité des masses d’eau, et représente donc une

fraction de l’intensité lumineuse disponible juste sous la surface. Cette intensité

lumineuse, notée Is(t) est une résultante des phénomènes de réflexion et se calcule

selon la formule suivante (équation 2.8) :

Es(t) = Eth(t) × (1− r) (2.8)

avec Eth(t), l’intensité lumineuse en surface et r, le coefficient de réflexion à

l’interface air-eau. En considérant l’eau comme une surface non agitée plane, et

un rapport de 1,33 entre la vitesse de propagation de la vitesse de la lumière

dans l’eau et dans l’air, ce coefficient a été calculé à partir de l’équation 2.9 :

r =
1
2
× sin2 (θa −θw)

sin2 (θa +θw)
+

1
2
× tan2 (θa −θw)

tan2 (θa +θw)
(2.9)

où θa représente l’angle d’incidence de la lumière dans l’air et θw, l’angle de

transmission de la lumière dans l’eau. La lumière pénétrant dans la colonne

d’eau jusqu’au substrat a ensuite été calculée à l’aide de la loi de Beer-Lambert
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(équation 2.10) :

E(t) = Es(t) × exp
(
−k(t) × z(t)

)
(2.10)

avec z(t) la hauteur de la colonne d’eau au-dessus du substrat à l’instant t, dé-

terminé par l’équation 2.3 et k(t) le coefficient d’atténuation de la lumière dans

l’eau de mer. Ce coefficient a été déterminé à l’aide de mesure in situ, au cours

desquelles deux enregistreurs de l’intensité lumineuse (UA-002-64 HOBO Water-

proof Temperature/Light Pendant Data Logger, Hobo®) ont été utilisés. Un des

enregistreurs a été placé sur le toit de la station marine de Wimereux, le second

ayant été disposé sur l’estran de Wimereux face à la station marine. Ce dernier a

été installé au cours des marées de vives-eaux, afin qu’il se situe au niveau de la

ceinture à S. latissima. Le coefficient d’atténuation a été calculé en réalisant le

ratio entre les mesures de ces deux enregistreurs pour une hauteur d’eau de 1 m

au-dessus du capteur immergé (Bordeyne, 2016).

2.2.5 Analyses statistiques

Le test de Kruskal-Wallis a été utilisé afin de tester les variations des pa-

ramètres photosynthétiques et des bilans de production entre les différentes

espèces et entre les différentes saisons. Le test donne une statistique Hkw qui a

été comparée aux valeurs critiques de la table de distribution du χ2. Dans les cas

où les différences obtenues s’avéraient significatives, un test post hoc de Dunn a

été effectué pour établir les différences significatives par paires.

2.2.6 Bilan des expérimentations en fonction des espèces et de

la saison

Au cours du mois de juillet, une défaillance des chambres benthiques à

l’immersion n’a pas permis de finaliser l’ensemble des mesures, et notamment

l’acquisition de données pour F. serratus au cours de l’expérimentation centrée

sur l’émersion. Les conditions météorologiques du mois de novembre, et spéci-

fiquement les conditions pluvieuses, n’ont pas permis l’acquisition de mesures

à l’émersion, à l’exception de F. spiralis centrée sur l’émersion. Différents pro-

blèmes techniques ont également été rencontrés au cours des expérimentations.



2.2. Matériels et méthodes 69

Ainsi, des fuites sont apparues sur certaines chambres benthiques à l’immersion

au cours des mois de juillet et novembre, empêchant une acquisition de données

en triplicata sur la totalité des expérimentations. De même, au cours du mois

de février, les basses températures ont entraîné une rétractation non prévue

des matériaux, qui a engendré l’apparition de défaut d’étanchéité sur certaines

d’entre elles. Au cours de certaines expérimentations des mois de février et mai,

un dysfonctionnement des enregistreurs des éclairements à l’immersion a obligé

l’utilisation d’enregistreurs alternatifs, dont les données ont été acquises en lx, et

la conversion de ces données en rayonnement photosynthétiquement utilisable

(PAR). Afin de faciliter la lecture des résultats et d’avoir une vue d’ensemble des

mesures réalisées en fonction des espèces et de la saison, un tableau récapitulatif

est présenté ci-dessous (tableau 2.1).
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Tableau 2.1 – Résumé des différentes mesures effectuées en fonction de la saison et pour les différentes espèces étudiées.
Les cellules en vert indiquent les données acquises lors des mesures in situ, en rouge, l’absence de données et en jaune, les
données reconstruites après les mesures in situ.

expérimentation centrée émersion expérimentation centrée émersion
Mois Espèce Manip

Lumière Donnée production Lumière Donnée production

Février P. canaliculata Centrée immersion
F. spiralis Centrée émersion
F. spiralis Centrée immersion
F. serratus Centrée immersion
F. serratus Centrée émersion
S. latissima Centrée immersion

F. spiralis Centrée immersion
F. spiralis Centrée émersion
F. serratus Centrée immersion

Mai

F. serratus Centrée émersion

P. canaliculata Centrée immersion
F. spiralis Centrée immersion
F. spiralis Centrée émersion
F. serratus Centrée immersion
F. serratus Centrée émersion

Juillet

S. latissima Centrée immersion

F. spiralis Centrée immersion
F. spiralis Centrée émersion
F. serratus Centrée immersion

Novembre

F. serratus Centrée émersion
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2.3 Résultats

2.3.1 Évolution saisonnière de la production primaire

2.3.1.1 Suivi saisonnier et effet des périodes d’émersion sur la production
primaire de F. spiralis et F. serratus

Les résultats du suivi saisonnier de la production primaire chez les deux

espèces de Fucus (F. spiralis et F. serratus) sont présentés par saison dans quatre

ensembles de figures (figure 2.3 à figure 2.6). Au cours des expérimentations

du mois de février (figure 2.3), une augmentation de la photosynthèse a été

mesurée, en lien avec l’augmentation de l’intensité lumineuse, à l’exception de

l’expérimentation réalisée sur F. serratus, et dont l’immersion est centrée sur le

midi solaire (figure 2.3C). En effet, pour cette expérimentation, une diminution

de la production primaire nette a été observée durant la phase d’immersion à

partir de 450 µmol photons m−2 s−1 alors que l’éclairement continu d’augmenter.

Cependant, en fin de journée, les diminutions de l’intensité lumineuse ont été

accompagnées par une augmentation des valeurs de production primaire nette.

Les résultats obtenus ont également permis de mettre en évidence une différence

dans les valeurs maximales de production primaire nette atteintes au cours

de l’expérimentation en fonction du positionnement de la phase d’émersion

au cours de la journée, avec des valeurs supérieures pour les mesures dont

la période d’émersion est centrée sur le midi solaire. En effet, pour F. spiralis,
une valeur maximale de production de 108,33 ± 17,23 µmol C g MS−1 h−1 a été

relevée pour l’expérimentation dont l’immersion est centrée sur le midi solaire

(figure 2.3A), contre 124,34 ± 23,23 µmol C g MS−1 h−1 lorsque l’émersion est

centrée sur le midi solaire (figure 2.3B). La même observation a été faite pour

F. serratus, avec respectivement 97,97 ± 5,99 µmol C g MS−1 h−1 (figure 2.3C) et

143,17 ± 22,73 µmol C g MS−1 h−1 (figure 2.3D).
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Figure 2.3 – Évolution journalière des flux nets de carbone (µmol g MS−1 h−1) (•) et de la luminosité en µmol photons m−2 s−1

(−) pour le mois de février. (A) F. spiralis dont l’immersion est centrée sur le midi solaire, (B) F. spiralis dont l’émersion est
centrée sur le midi solaire, (C) F. serratus dont l’immersion est centrée sur le midi solaire et (D) F. serratus dont l’émersion
est centrée sur le midi solaire. La zone en bleue représente les mesures réalisées au cours de la période d’immersion. Les
données de flux nets de carbone sont représentées par la moyenne ± l’écart-type (n = 3).
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Pour les expérimentations réalisées durant le mois de mai, deux tendances

ont été observées dans l’évolution journalière de la production primaire nette in
situ (figure 2.4). Tout d’abord, au cours des expérimentations dont l’immersion

est centrée sur le midi solaire, les valeurs de production primaire ont augmenté

en lien avec l’augmentation de l’intensité lumineuse. Ensuite, dans le cas où

l’émersion était centrée sur le midi solaire, une diminution rapide des flux nets

de carbone a été observée en lien avec l’augmentation de l’intensité lumineuse,

et ce, chez les deux espèces de Fucus étudiées. En effet, F. spiralis a montré une

diminution des valeurs de flux net de carbone pour une intensité lumineuse

de 1 000 µmol photons m−2 s−1, tandis que chez F. serratus, la diminution a été

observée dès la première mesure, effectuée pour une intensité lumineuse de

1 235 µmol photons m−2 s−1. Ces diminutions ont été observées durant le début

de l’immersion chez les deux espèces, et ce, jusqu’à des valeurs de flux néga-

tives. Au cours des périodes d’immersion, aucune augmentation des flux n’a

été observée, que ce soit chez F. spiralis ou F. serratus. De même que pour les

expérimentations réalisées au cours du mois de février, les valeurs maximales de

production nette relevées au cours des expérimentations dont l’émersion est cen-

trée sur le midi solaire ont été supérieures à celles obtenues lorsque l’immersion

est centrée sur le midi solaire pour F. spiralis. En effet, la valeur maximale de pro-

duction nette mesurée pour les expérimentations dont l’immersion est centrée

sur le midi solaire a été de 67,22 ± 18,75 µmol C g MS−1 h−1 (figure 2.4A) contre

95,04 ± 15,32 µmol C g MS−1 h−1 pour les expérimentations dont l’émersion est

centrée sur le midi solaire (figure 2.4B). Le phénomène inverse a été observé pour

les mesures réalisées sur F. serratus, avec une valeur maximale de production pri-

maire nette mesurée supérieure lors des mesures dont l’immersion est centrée sur

le midi solaire, avec des valeurs de 90,02 ± 0,13 µmol C g MS−1 h−1 (figure 2.4C),

tandis que la valeur maximale mesurée pour les expérimentations dont l’émer-

sion est centrée sur le midi solaire a été de 60,98 ± 39,72 µmol C g MS−1 h−1

(figure 2.4D). Enfin, une diminution des valeurs maximales obtenues a été mesu-

rée, quelles que soit l’espèce ou la période de mesure, entre les données acquises

en février et en mai.
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Figure 2.4 – Évolution journalière des flux nets de carbone (µmol g MS−1 h−1) (•) et de la luminosité en µmol photons m−2 s−1

(−) pour le mois de mai. (A) F. spiralis dont l’immersion est centrée sur le midi solaire, (B) F. spiralis dont l’émersion est
centrée sur le midi solaire, (C) F. serratus dont l’immersion est centrée sur le midi solaire et (D) F. serratus dont l’émersion
est centrée sur le midi solaire. La zone en bleue représente les mesures réalisées au cours de la période d’immersion. Les
données de flux nets de carbone sont représentées par la moyenne ± l’écart-type (n = 3).
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Les résultats du suivi de production réalisés au cours du mois de juillet sont

présentés dans la figure 2.5. Chez F. spiralis, une augmentation des flux nets

de carbone a été observée avec l’augmentation de l’intensité lumineuse. Ainsi,

lorsque les individus sont émergés au cours du midi solaire (figure 2.5B), les

valeurs de flux nets de C maximum sont de 96,56 ± 5,14 µmol C g MS−1 h−1 pour

une intensité lumineuse de 952 µmol photons m−2 s−1, tandis que lorsque les

individus sont immergés lors du midi solaire (figure 2.5A), la valeur maximale

de production nette est de 87,66 ± 21,75 µmol C g MS−1 h−1 pour une intensité

lumineuse de 622 µmol photons m−2 s−1. Lorsque les individus sont émergés

durant le midi solaire (figure 2.5B), les valeurs de flux nets de carbone ont mon-

tré une diminution importante, traduisant la mise en place de mécanismes de

photoinhibition, pour atteindre des valeurs négatives au cours de la période

d’émersion. Aucune augmentation des valeurs de flux nets n’a été mesurée lors

de la période d’immersion faisant suite à la phase d’émersion. Pour les mesures

acquises lorsque l’immersion des individus était centrée sur le midi solaire,

une diminution des flux nets de C au cours de la période d’émersion à par-

tir de 622 µmol photons m−2 s−1 a été observée, synonyme de photoinhibition.

Contrairement aux expérimentations où l’émersion était centrée sur le midi

solaire, les flux nets de C n’ont ici pas atteint de valeurs négatives. Durant la

période d’immersion, les flux nets de carbone ont montré une augmentation jus-

qu’au maximum précédemment atteint. Lors de la seconde période d’émersion,

une diminution importante et rapide des flux a été observée, jusqu’à atteindre

des valeurs de flux nets négatif en fin d’expérience. Pour les expérimentations

réalisées sur F. serratus, une augmentation des flux de C a été observée, en lien

avec l’augmentation de l’intensité lumineuse, jusqu’à une valeur de production

de 104,84 ± 4,23 µmol C g MS−1 h−1 (figure 2.5C). Tout comme pour F. spiralis,
une diminution importante des flux de C a été observée à la suite de la phase

d’immersion jusqu’à une valeur proche de 0 (7,76 ± 6,09 µmol C g MS−1 h−1).
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Figure 2.5 – Évolution journalière des flux nets de carbone (µmol g MS−1 h−1) (•) et de la luminosité en µmol photons m−2 s−1

(−) pour le mois de juillet. (A) F. spiralis dont l’immersion est centrée sur le midi solaire, (B) F. spiralis dont l’émersion est
centrée sur le midi solaire et (C) F. serratus dont l’immersion est centrée sur le midi solaire. La zone en bleue représente les
mesures réalisées au cours de la période d’immersion. Les données de flux nets de carbone sont représentées par la moyenne
± l’écart-type (n = 3).
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Les mesures de production primaire acquises en novembre sont présentées

dans la figure 2.6. Au cours de l’expérience menée sur F. spiralis, les variations

des flux de C ont suivi l’évolution de l’intensité lumineuse, avec notamment une

diminution des flux en fin d’émersion, en lien avec la diminution des valeurs

d’intensité lumineuse (figure 2.6A). La valeur maximale de flux net de C a été

de 123,37 ± 36,66 µmol C g MS−1 h−1, valeur identique à celle relevée au cours

du mois de février. Au cours de la période d’immersion suivant l’émersion, les

mesures de flux nets de C ont montré des valeurs de flux négatives, en lien avec

les faibles intensités lumineuses relevées (10 µmol photons m−2 s−1). Pour les

expérimentations réalisées chez F. serratus, une augmentation des flux nets de C a

été observée en lien avec la diminution de l’intensité lumineuse (figure 2.6B). En

effet, au début de la phase d’émersion, les flux nets de C ont été négatifs, avant

de devenir positifs pour une intensité lumineuse de 8 µmol photons m−2 s−1.

Au cours de cette expérience, la valeur de flux nets maximale mesurée a été de

39,28 ± 64,59 µmol C g MS−1 h−1.

2.3.1.2 Comparaison de la production primaire à l’immersion et à l’émer-
sion avec les espèces des plu hauts (P. canaliculata) et des plus bas
(S. latissima) niveaux

La comparaison des mesures de production avec les espèces des plus hauts

niveaux (P. canaliculata) et des plus bas niveaux (S. latissima) a été réalisée au

cours des mois de février et juillet, mois les plus contrastés en termes de condi-

tions environnementales. En effet, au cours du mois de février, les individus ont

été exposés à des intensités lumineuses, mesurées à l’émersion, ne dépassant

pas les 1 000 µmol photons m−2 s−1, tandis que les intensités lumineuses rele-

vées au cours du mois de juillet ont atteint les 2 200 µmol photons m−2 s−1. La

durée journalière d’ensoleillement a également varié entre les deux périodes de

mesures, avec, au cours du mois de février, une durée d’ensoleillement totale

de 623 min, tandis qu’elle a été de 953 min pour le mois de juillet. Les expé-

rimentations ont été réalisées de façon à ce que les espèces soient immergées

durant le midi solaire, la ceinture à S. latissima n’étant immergée qu’au cours

de ces périodes. Au cours du mois de février, la ceinture à P. canaliculata a été
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(A)

(B)

Figure 2.6 – Évolution journalière des flux nets de carbone (µmol g MS−1 h−1) (•) et
de la luminosité en µmol photons m−2 s−1 (−) pour le mois de novembre. (A) F. spiralis
dont l’émersion est centrée sur le midi solaire et (B) F. serratus dont l’immersion est
centrée sur le midi solaire . La zone en bleue représente les mesures réalisées au cours
de la période d’immersion. Les données de flux nets de carbone sont représentées par la
moyenne ± l’écart-type (n = 3).

immergée 38 % du temps d’ensoleillement, contre 23 % au cours du mois de

février, la ceinture à F. spiralis est passée de 42 % d’immersion sur la durée totale

d’ensoleillement en février, à 26 % au cours du mois de juillet, tandis que la

ceinture à S. latissima a été immergée 89 % au cours du mois de février, contre



2.3. Résultats 79

69 % au cours du mois de juillet. Pour F. serratus, le phénomène inverse a été

observé, avec 89 % d’immersion au cours de la journée au mois de février contre

90 % au cours du mois de juillet. Concernant F. serratus et F. spiralis, les résultats

obtenus ont été présentés dans la partie précédente (2.3.1.1).

Quant à l’évolution des flux de carbone, une tendance similaire, au cours des

mois de février et de juillet, a été observée entre les espèces, avec des valeurs de

production plus importante chez les espèces de bas niveau que chez les espèces

localisées dans la partie supérieure de l’estran. En effet, en février, la valeur

de production la plus élevée atteinte par P. canaliculata été de 62,59 ± 37,96

µmol C g MS−1 h−1 alors qu’elle a atteint 191,18 ± 57,48 µmol C g MS−1 h−1 pour

S. latissima (figure 2.7). En juillet, le même constat a été fait, avec une production

maximale à 87,14 µmol C g MS−1 h−1 pour P. canaliculata tandis qu’elle a atteint

175,75 ± 0,91 µmol C g MS−1 h−1 chez S. latissima (figure 2.8).

Au cours du mois de février, l’augmentation de l’intensité lumineuse au

cours de la journée a toujours été accompagnée d’une augmentation de la

production. Dans le cas de l’expérimentation réalisée au cours du mois de

juillet, les résultats acquis pour P. canaliculata ont montré une diminution

de la production à partir d’un certain seuil d’intensité lumineuse. En effet,

à partir de 698 µmol photons m−2 s−1, une diminution de la production a été

observée, jusqu’à atteindre des valeurs de production négatives à partir de

1 500 µmol photons m−2 s−1. Une augmentation des valeurs de production a été

observée au cours de la phase d’immersion, avec un retour aux valeurs maximales

au cours de la phase d’émersion. Suite à la phase d’immersion, une nouvelle dimi-

nution de la production a été mesurée durant l’émersion des individus, avec des

valeurs de production nette négatives. Au cours du mois de juillet, les valeurs de

production maximales ont été atteintes au cours de l’immersion. Ainsi, P. canali-
culata a atteint une valeur maximale de production de 87,14 µmol C g MS−1 h−1

au cours de l’immersion contre 71,810 ± 0,042 µmol C g MS−1 h−1 au cours de

l’émersion.
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(A) (B)

Figure 2.7 – Évolution journalière des flux nets de carbone (µmol g MS−1 h−1) (•) et de
la luminosité en µmol photons m−2 s−1 (−) pour le mois de février, pour deux espèces
d’Ochrophyta. (A) P. canaliculata et (B) S. latissima dont l’immersion est centrée sur le
midi solaire. La zone en bleue représente les mesures réalisées au cours de la période
d’immersion. Les données de flux nets de carbone sont représentées par la moyenne ±
l’écart-type (n = 3).

(A) (B)

Figure 2.8 – Évolution journalière des flux nets de carbone (µmol g MS−1 h−1) (•) et de
la luminosité en µmol photons m−2 s−1 (−) pour le mois de juillet, pour quatre espèces
d’Ochrophyta. (A) P. canaliculata et (B) S. latissima dont l’immersion est centrée sur le
midi solaire. La zone en bleue représente les mesures réalisées au cours de la période
d’immersion. Les données de flux nets de carbone sont représentées par la moyenne ±
l’écart-type (n = 3).
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(A)

(B) (C)

Figure 2.9 – Variations saisonnières des paramètres photosynthétiques à l’émersion
pour P. canaliculata, F. spiralis et F. serratus déterminés à partir de mesures in situ. (A)
l’efficacité photosynthétique (α), est sans unités, (B) l’éclairement de début de saturation
(Ek), est exprimé en µmol photons m−2 s−1 et (C) la valeur de production maximale en
lumière saturante (Pmax), est donnée en µmol CO2 g MS−1 h−1. Les valeurs représentent
la moyenne ± l’écart-type (n = 3).

2.3.2 Paramètres photosynthétiques des quatre espèces à l’émer-

sion

Les paramètres photosynthétiques à l’émersion sont présentés dans la fi-

gure 2.9. Concernant les différences entre espèces, les résultats obtenus ont

montré que l’efficacité photosynthétique (α) (figure 2.9A) et la production maxi-

male (figure 2.9C) était significativement plus élevées que chez les espèces des

bas niveaux (p <0,05). Ces différences ont notamment été observées entre F. ser-
ratus et P. canaliculata au cours du mois de février (K =−2,68 ; p =0,0073), avec

un α 16 fois supérieure chez F. serratus(0,73 ± 0,09 pour F. serratus et 0,04 ± 0,02
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pour P. canaliculata). En juillet, des différences significatives de α ont été ob-

servées entre F. spiralis et P. canaliculata (K =−2,53 ; p =0,0113) avec un α de

0,17 ± 0,07 pour F. spiralis et à 0,050 ± 0,005 chez P. canaliculata. Concernant

les valeurs de production maximale, une différence significative a été mesurée

entre F. serratus et P. canaliculata (K =−2,68 ; p =0,0073), avec une production

maximale supérieure chez F. serratus (118,07 ± 17,80 µmol C g MS−1 h−1) par

rapport à celle calculée chez P. canaliculata (41,25 ± 9,27 µmol C g MS−1 h−1).

Dans le cas de l’éclairement de début de saturation, le phénomène inverse a été

mesuré, avec des valeurs significativement (Hkw =7,2 ; p =0,027) plus élevées

dans le cas des espèces de hauts niveaux (figure 2.9B). Les mesures acquises pour

P. canaliculata ont été en moyenne 4 fois supérieure que celles mesurées chez

F. serratus.

Une évolution saisonnière des paramètres photosynthétiques a également

été observée au cours de cette étude. Dans le cas du paramètre α une varia-

tion saisonnière a été observée entre les deux espèces de Fucus (Hkw =7,87 ;

p =0,049 pour F. spiralis et Hkw =7,2 ; p =0,027 pour F. serratus), avec des

valeurs de alpha plus faibles au cours de l’été. En effet, F. spiralis a montré

une diminution significative dans les valeurs de α obtenu entre le mois de

novembre et de juillet (K =2,72 ; p =0,0066), avec un α de 0,51 ± 0,14 en no-

vembre et de 0,17 ± 0,07 au cours du mois de juillet. Dans le cas de F. serra-
tus, cette diminution a pu être observée entre le mois de février et de juillet

(K =−2,68 ; p =0,0073), avec des valeurs de α de 0,73 ± 0,09 en février et de

0,09 ± 0,03 en juillet. Aucune différence significative saisonnière n’a été ob-

servée pour P. canaliculata (Hkw =0,429 ; p =0,513). Concernant l’éclairement

de début de saturation, une augmentation significative a été observée entre

les expérimentations effectuées pour le mois de février et de juillet (p <0,05).

Pour P. canaliculata les valeurs de Ik mesurées ont été de 1 085,29 ± 544,26

µmol photons m−2 s−1 au cours du mois de février et de 1 447,55 ± 230,02

µmol photons m−2 s−1 au cours du mois de juillet, tandis que les valeurs de

Ik mesurées chez F. serratus ont été de 161,59 ± 12,51 µmol photons m−2 s−1 au

cours du mois de février et de 377,14 ± 44,34 µmol photons m−2 s−1 au cours

du mois de juillet. Finalement, seul F. spiralis a montré une évolution saison-

nière significative de la production maximale au cours des expérimentations
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(Hkw =9,15 ; p =0,027). En effet, les valeurs mesurées en juillet (377,14 ± 44,34

µmol photons m−2 s−1) ont été significativement supérieures à celles obtenues

au mois de mai (179,35 ± 77,47 µmol photons m−2 s−1) et au mois de novembre

(247,04 ± 77,87 µmol photons m−2 s−1). Aucune différence saisonnière n’a été

relevée pour P. canaliculata (Hkw =1,19 ; p =0,275) et F. serratus (Hkw =5,96 ;

p =0,051).

2.3.3 Comparaison des bilans journaliers théoriques et mesurés

À partir des mesures réalisées in situ, des bilans de production primaire jour-

nalier ont été établis et les résultats obtenus sont présentés dans le tableau 2.2.

Les résultats acquis ont montré l’existence d’une différence significative entre

les espèces uniquement au cours du mois de février et lors de l’expérimentation

au cours de laquelle, l’émersion était centrée sur le midi solaire (Hkw =3,86 ; p =

0,049). Au cours de cette expérimentation, le bilan de production établi, à partir

des données in situ chez F. spiralis (820,59 ± 161,77 µmol C g MS−1 j−1) a été plus

significativement plus élevé que celui mesuré chez F. serratus (390,04 ± 70,96

µmol C g MS−1 j−1). Aucune autre différence significative entre les espèces n’a

été relevée. Concernant la variabilité saisonnière, les résultats acquis, au cours de

cette étude, seuls les bilans acquis, à partir des données in situ chez F. spiralis ont

montré une différence significative au cours des saisons (Hkw =3,86 ; p =0,044).

Plus précisément, cette différence significative a été observée entre les mois de

juillet et de mai (K =−2,46 ; p =0,0139), avec un bilan supérieur au cours du

mois de juillet (912,560 ± 1,594 µmol C g MS−1 j−1) qu’au cours du mois de mai

(404,77 ± 14,47 µmol C g MS−1 j−1). Enfin, concernant les différences dans les

bilans de production en fonction de la situation marégraphique au midi solaire

(immergé ou émergé), seuls les bilans établis au cours du mois de février et

sur F. spiralis ont mis en évidence l’existence d’une différence significative en

fonction de la situation marégraphique (Hkw =3,86 ; p =0,049). Plus particu-

lièrement, le bilan établi lorsque l’émersion était centrée sur le midi solaire

(820,59 ± 161,77 µmol C g MS−1 j−1) a été supérieur à celui obtenu lorsque l’im-

mersion était centrée sur le midi solaire (557,46 ± 112,57 µmol C g MS−1 j−1). La

réalisation de mesure in situ en continu n’étant pas réalisable, il est fréquent que



84 CHAPITRE 2. Mesure de production in situ

les bilans soient établis à partir de modèles. Afin de comparer les résultats des

bilans de production entre les données in situ et obtenues à partir des modèles,

les bilans de production ont également été calculés à partir des courbes P-E

préalablement établies (tableau 2.3). Des différences significatives, entre les

différentes espèces, dans les bilans obtenus ont été mises en évidence pour toutes

les saisons et ce, quelle que soit la situation marégraphique. En effet, au cours

du mois de février, une différence significative a été mesurée entre les espèces

lorsque l’immersion était centrée sur le midi solaire (Hkw =9,36 ; p =0,025), mais

aussi quand l’émersion était centrée sur le midi solaire (Hkw =3,86 ; p =0,049).

Plus précisément, lors de l’expérimentation centrée sur l’immersion, le bi-

lan établi chez P. canaliculata (376,52 ± 28,03 µmol C g MS−1 j−1) s’est avéré

significativement plus faible (K =3,06 ; p =0,0022) que celui établi chez S. la-
tissima (1 708,41 ± 280,64 µmol C g MS−1 j−1). Lors de l’expérimentation cen-

trée sur l’émersion, le bilan calculé chez F. spiralis a été de 1 748,89 ± 253,91

µmol C g MS−1 j−1 contre 633,34 ± 34,16 µmol C g MS−1 j−1 pour F. serratus.
Concernant les bilans réalisés au cours du mois de mai, une différence si-

gnificative a été mise en évidence, quelle que soit la situation marégraphique

considérée, entre F. spiralis et F. serratus (Hkw =3,86 ; p =0,049). Cependant,

lors des expérimentations centrées sur l’immersion, le bilan établi chez F. spi-
ralis (875,15 ± 62,38 µmol C g MS−1 j−1) s’est avéré plus bas que celui réalisé

chez F. serratus (2 049,67 ± 317,32 µmol C g MS−1 j−1), le phénomène inverse a

été constaté pour les mesures réalisées lorsque l’émersion des individus était

centrée sur le midi solaire, avec un bilan à 651,190 ± 1,054 µmol C g MS−1 j−1

pour F. spiralis et 226,51 ± 24,12 µmol C g MS−1 j−1 pour F. serratus. Enfin, au

mois de juillet, une différence significative a été observée entre les différentes

espèces (Hkw =9,36 ; p =0,025) et plus particulièrement entre P. canaliculata et

S. latissima (K =3,06 ; p =0,0022). En effet, le bilan établi chez P. canaliculata
(848,61 ± 71,06 µmol C g MS−1 j−1) s’est avéré significativement moins élevé que

celui établi chez S. latissima (4 492,26 ± 554,78 µmol C g MS−1 j−1).
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Tableau 2.2 – Résultats des bilans de production établis à partir des mesures in situ, et réalisés pour la période d’en-
soleillement journaliére. Les données sont présentées sous la forme moyenne ± écart-type. Les résultats sont donnés en
µmol C g MS−1 j−1.

Mois Espece
Espèces immergées au midi solaire Espèces émergées au midi solaire

Émersion Immersion Bilan Émersion Immersion Bilan

Février

P. canaliculata 137,75 ± 22,48 248,65 ± 78,66 397,59 ± 62,52 NA NA NA
F. spiralis 399,27 ± 71,84 158,19 ± 52,16 557,46 ± 112,57 752,05 ± 139,39 68,54 ± 22,55 820,59 ± 161,77
F. serratus 126,22 ± 22,18 70,4 ± 12,9 190,29 ± 40,16 395,71 ± 63,23 −8,49 ± 8,51 390,04 ± 70,96
S. latissima NA 937,56 ± 438,89 937,56 ± 438,89 NA NA NA

Mai
F. spiralis 335,49 ± 12,83 69,28 ± 15,26 404,77 ± 14,47 459,88 ± 216,95 214,99 638,42
F. serratus 418,94 ± 83,15 484,43 ± 82,19 855,83 ± 98,50 106,46 ± 75,06 112,07 ± 90,11 257,86 ± 45,54

Juillet

P. canaliculata 340,74 ± 16,62 259,29 619,2 NA NA
F. spiralis 582,05 ± 167,47 320,25 ± 76,11 912,56 ± 159,40 566,87 ± 51,74 −34,48 ± 12,12 557,82 ± 50,52
F. serratus 120,18 ± 24,86 687,64 ± 152,28 796,70 ± 174,53 NA NA NA
S. latissima 33,66 ± 19,04 1 087,50 ± 100,27 1 132,14 ± 99,02 NA NA NA

Novembre
F. spiralis NA NA NA 641,24 ± 158,38 −13,38 ± 4,06 537,39 ± 28,47
F. serratus NA 77,56 ± 71,98 77,56 ± 71,98 NA NA NA
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Des différences saisonnières dans les bilans de production ont également

été observées pour l’ensemble des espèces, et ce quelle que soit la situation

marégraphique, à l’exception de l’expérimentation menée sur F. spiralis lorsque

l’immersion était centrée sur le midi solaire (Hkw =4,62 ; p =0,099). Ainsi,

pour P. canaliculata et S. latissima, une différence significative dans les bi-

lans de production a été constaté entre les mois de février et de mai (Hkw =

3,86 ; p =0,049). Dans les deux cas, cette différence a montré un bilan plus

élevé pour le mois de juillet (848,61 ± 71,06 µmol C g MS−1 j−1 pour P. canali-
culata et 4 492,26 ± 554,78 µmol C g MS−1 j−1 pour S. latissima) que celui établi

pour mois de février (376,52 ± 28,03 µmol C g MS−1 j−1 pour P. canaliculata et

1 708,41 ± 280,64 µmol C g MS−1 j−1 pour S. latissima). Une différence significa-

tive a également été observée chez F. spiralis (Hkw =9,67 ; p =0,022) et F. serratus
(Hkw =3,86 ; p =0,049) pour les expérimentations dont l’émersion était basée sur

le midi solaire, et plus précisément entre les mois de février et de mai pour les

deux espèces (K =−3,06 ; p =0,0022 pour F. spiralis). Pour les deux espèces, le bi-

lan établi au mois de février (1 748,89 ± 253,91 µmol C g MS−1 j−1 pour F. spiralis
et 633,34 ± 34,16 µmol C g MS−1 j−1 pour F. serratus) a montré des valeurs de pro-

duction plus élevées que pour le mois de mai (651,190 ± 1,054 µmol C g MS−1 j−1

pour F. spiralis et 226,51 ± 24,12 µmol C g MS−1 j−1 pour F. serratus). Enfin, une

différence significative a été observée pour les bilans établis à partir des don-

nées acquises chez F. serratus avec une immersion centrée sur le midi solaire

(Hkw =9,46 ; p =0,024), et plus particulièrement entre les mois de mai et de no-

vembre (K =−3,06 ; p =0,0134). En effet, le bilan mesuré au cours du mois de mai

(2 049,67 ± 317,32 µmol C g MS−1 j−1) s’est avéré significativement supérieur à

celui acquis au cours du mois de novembre (35,740 ± 0,173 µmol C g MS−1 j−1).

Finalement, les résultats acquis ont également montré des différences signifi-

catives dans les bilans en fonction de la situation marégraphique au cours de

l’expérimentation entre F. spiralis et F. serratus au cours des mois de février et mai

(Hkw =3,86 ; p =0,049). À l’exception de F. spiralis au cours du mois de février,

les bilans établis lorsque l’immersion était centrée sur le midi solaire ont été

plus élevés que ceux établis quand l’émersion était centrée sur le midi solaire,

traduisant le caractère stressant de la phase d’émersion pour les macroalgues.
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Tableau 2.3 – Résultats des bilans de production établis à partir des courbes P-E et de la modélisation de l’intensité lumineuse,
et réalisés pour la période d’ensoleillement journaliére. Les données sont présentées sous la forme moyenne ± écart-type. Les
résultats sont donnés en µmol C g MS−1 j−1.

Mois Espece
Espèces immergées au midi solaire Espèces émergées au midi solaire

Émersion Immersion Bilan Émersion Immersion Bilan

Février

P. canaliculata 177,47 ± 29,75 199,05 ± 8,63 376,52 ± 28,03 NA NA NA
F. spiralis 351,22 ± 65,76 686,57 ± 91,22 1 037,79 ± 151,12 605,99 ± 107,70 1 142,90 ± 153,67 1 748,89 ± 253,91
F. serratus 91,87 ± 10,30 1 021,50 ± 207,92 1 113,37 ± 197,88 389,21 ± 55,51 244,13 ± 48,53 633,34 ± 34,16
S. latissima NA 1 708,41 ± 280,64 1 708,41 ± 280,64 NA NA NA

Mai
F. spiralis 392,40 ± 109,76 482,76 ± 110,96 875,15 ± 62,38 304,18 ± 120,30 347,01 ± 49,51 651,19 ± 105,40
F. serratus 458,12 ± 59,62 1 591,55 ± 257,71 2 049,67 ± 317,32 175,33 ± 21,20 51,18 ± 3,27 226,51 ± 24,12

Juillet

P. canaliculata 392,22 ± 17,43 456,39 ± 54,75 848,61 ± 71,06 NA NA NA
F. spiralis 552,04 ± 142,37 604,64 ± 96,23 1 156,68 ± 201,28 696,86 ± 172,64 328,76 ± 53,71 1 025,62 ± 209,36
F. serratus 23,94 ± 9,33 1 166,77 ± 93,67 1 190,71 ± 98,36 NA NA NA
S. latissima NA 4 492,26 ± 554,78 4 492,26 ± 554,78 NA NA NA

Novembre
F. spiralis NA NA NA 777,62 ± 145,65 431,44 ± 13,75 1 029,07 ± 142,98
F. serratus NA 35,746 ± 17,300 35,74 ± 17,30 NA NA NA
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Les bilans de production établis à partir des mesures in situ et ceux établis

à partir des courbes P-E ont montré des résultats relativement identiques, à

l’exception des expérimentations menées sur F. spiralis au cours du mois de

février, F. serratus au cours du mois de février et centré sur l’émersion et sur

F. spiralis au cours du mois de mai et centré sur l’immersion, pour lesquelles

des différences significatives ont été observées (Hkw =3,86 ; p =0,049). Pour les

bilans acquis au cours du mois de février, les bilans établis à partir des mesures

in situ se sont avérés plus faibles que ceux établis à partir des courbes P-E, tandis

que le phénomène inverse a été observé pour le bilan établi sur F. spiralis au

cours du mois de mai et centré sur l’immersion.

2.4 Discussion

Les résultats présentés au sein de ce chapitre ont permis d’étudier l’évolution

de la production primaire nette au cours d’un cycle complet de marée, et ce, pour

les différentes saisons, et d’apprécier l’impact de la phase d’émersion, phase la

plus critique, sur la production. Cette étude a été réalisée par le biais de mesure

in situ et par le calcul de bilans mesurés et théorique sur une journée complète

(en ne considérant que la durée d’ensoleillement).

2.4.1 Comparaison inter-spécifique et saisonnière des bilans

de production

Au cours de cette étude, les variations saisonnières et inter-spécifiques de la

production primaire nette ont été mesurées en conditions in situ, permettant

d’appréhender les paramètres photosynthétiques à l’émersion et les bilans de

production des principales espèces d’Ochrophyta productrices en Manche. Les

résultats de production primaire nette journaliers obtenus sont du même ordre

de grandeur que les études précédemment réalisées sur des espèces similaires.

En effet, Bordeyne (2016) a travaillé sur l’étude de la production primaire nette

des communautés à F. serratus et F. vesiculosus sur les côtes bretonnes. Les ré-

sultats acquis au cours de mes travaux de thèse confirment donc ceux obtenus

par Bordeyne (2016), et notamment sur les bilans de production primaire nette
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Tableau 2.4 – Bilans de production in situ et modélisés, convertis en g C m−2 j−1. Les
données sont présentées sous la forme moyenne ± écart-type.

Mois Espece
Espèces immergées
au midi solaire

Espèces émergées au
midi solaire

Mesure Théorique Mesure Théorique

Février

P. canaliculata 0,23 ± 0,21 0,31 ± 0,06
F. spiralis 1,27 ± 0,13 2,38 ± 0,19 1,33 ± 0,12 2,86 ± 0,33
F. serratus 0,23 ± 0,21 2,10 ± 0,22 0,64 ± 0,12 1,02 ± 0,10
S. latissima 0,52 ± 0,56 1,41 ± 0,36

Mai
F. spiralis 1,09 ± 0,15 2,34 ± 0,12 0,81 ± 1,40 2,08 ± 0,39
F. serratus 1,51 ± 1,36 5,46 ± 0,90 0,46 ± 0,41 0,60 ± 0,06

Juillet

P. canaliculata 1,12 ± 1,95 4,12 ± 1,01
F. spiralis 1,91 ± 1,72 3,68 ± 0,77 1,18 ± 1,02 3,24 ± 0,66
F. serratus 1,23 ± 1,10 2,75 ± 0,23
S. latissima 0,75 ± 0,66 4,92 ± 0,91

Novembre
F. spiralis 0,66 ± 0,57 2,10 ± 0,09
F. serratus 0,04 ± 0,06 0,03 ± 0,02 0 0

des communautés à F. serratus. En effet, l’interprétation de mes résultats de

production primaire nette acquis au cours de mon étude en unité de surface

(tableau 2.4), et notamment ceux issus de l’utilisation des paramètres photo-

synthétiques, permettent d’obtenir des bilans de production journaliers pour

F. serratus se situant entre 0,03 et 5,46 g C m−2 j−1, valeur du même ordre de

grandeur que celles obtenues par Bordeyne (2016) (0,07–11,19 g C m−2 j−1). Des

résultats similaires ont été obtenus par Attard et al. (2019), sur des communau-

tés de F. vesiculosus de la mer Baltique, avec un bilan de production annuel de

300 g C m−2 an−1, soit une moyenne de 0,82 g C m−2 j−1.

Les bilans de production primaire nette acquis au cours de cette étude ont

toujours été, pour l’ensemble des espèces et tout au cours de l’année, positifs,

signe d’un bilan (sur la durée totale de l’ensoleillement) autotrophe pour l’en-

semble des espèces étudiées. Au cours de l’étude, des mesures de respiration

ont été réalisées au début de chaque période d’émersion et les résultats obte-

nus ont montré une respiration comprise, pour l’ensemble des espèces et pour

l’ensemble de l’année, entre 2 et 11 µmol C g MS−1 h−1. En prenant la valeur de
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respiration la plus élevée et en considérant la durée d’obscurité maximale (16 h),

atteinte au cours du mois de novembre, un bilan net de production journalier

négatif serait obtenu uniquement pour les mesures de novembre, traduisant

un comportement hétérotrophe au cours de la période hivernale. Des résultats

similaires ont été obtenus par Bordeyne (2016), avec l’obtention d’un bilan hété-

rotrophe pour les communautés de Fucus au cours de la période hivernale. Les

résultats obtenus ont également montré une fluctuation saisonnière des bilans

de production, phénomène bien connu pour les communautés de macroalgues

des zones tempérées (Bordeyne et al., 2015 ; Cheshire et al., 1996 ; Golléty

et al., 2008). Les bilans les plus élevés ont été atteints au cours de l’été, en lien

avec la disponibilité plus importante, tant en termes de quantité que de durée,

de la lumière qui constitue le paramètre majeur limitant de la photosynthèse

(Davison et al., 1991 ; Tait & Schiel, 2010). Par ailleurs, il apparaît que les

phases d’émersion participent activement aux bilans de production journaliers,

avec pour les espèces de hauts niveaux (F. spiralis et P. canaliculata), des bilans

journaliers reposant majoritairement sur la production primaire nette réalisée au

cours des phases d’émersion. Ces résultats peuvent apparaître comme étonnant

étant donné que les phases d’émersions sont généralement considérées comme

moins favorables pour l’activité photosynthétique (Flores-Molina et al., 2014 ;

Littler et al., 1979), notamment en lien avec les phénomènes de dessiccation.

Ces phases d’émersion sont d’autant plus cruciales au cours de l’hiver, car

elles permettent le maintien d’un bilan journalier autotrophe chez les espèces

localisées dans les bas niveaux (F. serratus). En effet, au cours de l’hiver, les

faibles éclairements disponibles, auxquelles s’ajoute l’atténuation de l’intensité

lumineuse liée à la colonne d’eau, et particulièrement à la turbidité des eaux

(Kirk, 2011), entraînent l’obtention de bilans de production primaire nette à

l’immersion négatifs lorsque les phases d’immersion sont situées tôt le matin ou

tard le soir. Dans ces conditions, l’acquisition d’un bilan de production primaire

nette autotrophe est due à la photosynthèse effectuée au cours de la période

d’émersion. Le maintien de bilan de production positif est également fortement

lié aux adaptations physiologiques développées par les différentes espèces au

cours des différentes saisons, qui sont singulièrement visibles au travers de

l’étude des capacités photosynthétiques des espèces. Ainsi, il apparaît que les
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espèces de bas niveaux possèdent une meilleure efficacité photosynthétique aux

faibles éclairements, traduit par un coefficient α plus élevé, efficacité encore

plus importante au cours de la période hivernale. Ce paramètre α est en partie

liée au contenu pigmentaire et plus particulièrement à la teneur en pigments

antennaires (cf. pour plus de détails).

Les bilans de production primaire nette ont aussi varié avec le cycle de marée,

et plus particulièrement en fonction la situation de l’espèce au midi solaire (im-

mersion ou émersion). En effet, les résultats acquis au cours de l’étude ont montré

d’importantes disparités dans les bilans de production mesurés en rapport avec

l’état de la marée au moment du midi solaire, mais également en lien avec la

saison considérée. Ainsi, comme évoqué précédemment, il apparaît qu’au cours

de l’hiver, les bilans de production sont plus élevés au cours des expériences dont

l’émersion est centrée sur le midi solaire, en lien notamment avec la quantité

lumineuse disponible au cours de cette période. Cependant, un phénomène

inverse a été observé dès le printemps pour les espèces de bas niveaux et en été

pour les espèces de hauts niveaux. Ce changement est à mettre en lien avec les

variations saisonnières des conditions environnementales, et encore une fois plus

particulièrement avec l’intensité lumineuse. Ainsi, l’augmentation de l’énergie

lumineuse disponible entraîne l’apparition de phénomènes de photoinhibition

(Delebecq et al., 2011 ; Gevaert et al., 2003 ; Gevaert et al., 2002 ; Hanelt, 1996 ;

Hanelt et al., 1997). Cette photoinhibition s’accompagne d’une diminution

de la photosynthèse, liée à la mise en place de mécanisme de photoprotection

ou dans les cas les plus extrêmes à la destruction des photosystèmes (Hanelt,

1996). Or, au cours des expérimentations centrées sur l’émersion, les individus

sont directement exposés aux plus forts éclairements, ce qui se traduit par une

photoinhibition importante et donc des bilans de production moins élevés. La

différence dans l’apparition de cette diminution de la photosynthèse face aux

forts éclairements entre les espèces de hauts et bas niveaux s’explique par les

différences dans les capacités de photoprotection des espèces. Les résultats obte-

nus traduisent ainsi l’intérêt d’effectuer des mesures fréquentes de production

primaire nette in situ, et ce, au cours de différentes périodes du cycle de marée,

afin d’acquérir des données précises quant à l’évolution des bilans de production

(Rheuban et al., 2014).
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2.4.2 Estimation des bilans de production par modélisation

Au cours de cette étude, il est apparu que le modèle de construction des

bilans avait tendance à fournir des bilans plus élevés que ceux établis à partir

des mesures in situ. Plus particulièrement, les bilans de production modélisés à

l’immersion sont nettement plus élevées que ceux réalisés à partir des mesures

in situ. Plusieurs phénomènes peuvent expliquer ces différences, et notamment

la méthode d’établissement des courbes P-E à l’immersion. En effet, pour les

mesures à immersion, les courbes P-E ont été établies à partir de mesures ac-

quises en conditions contrôlées. Or, il a été montré que pour une même intensité

lumineuse, des différences pouvaient être observables entre des données de

production acquises en conditions contrôlées et in situ (Tait & Schiel, 2010). Les

différences observées entre les bilans mesurés et théoriques peuvent également

être liées à la méthode de mesure utilisée pour la réalisation des bilans in situ.

En effet, en condition in situ, les bilans sont réalisés en calculant un flux gazeux

au cours d’une incubation plus ou moins longue, et en utilisant le flux calculé

sur une fenêtre de temps mobile entre deux incubations. De ce fait, le calcul de

la production pour chaque pas de temps ne reflète pas une production réelle,

mais bien une moyenne des productions qui intègre l’ensemble des variations

de production au cours de l’incubation. Ainsi, la moindre variation d’intensité

lumineuse, en lien par exemple avec un passage nuageux, sera intégrée dans

la valeur de production et répercutée sur l’ensemble de la fenêtre de temps de

l’incubation. A contrario, au sein du modèle de calcul du bilan, le calcul de la

production est réalisé pour chaque pas de temps (ici pour chaque min), ce qui

permet l’obtention d’un bilan de production beaucoup plus fin. Cependant, dans

le cas des bilans établis à partir du modèle, les valeurs des intensités lumineuses

ont été déterminées à partir d’un modèle simple qui présume d’une absence

totale de variations lumineuses en lien avec les conditions environnementales,

notamment de la couverture nuageuse en place. Or, il apparaît que, même dans

le cas de l’immersion, les variations des conditions lumineuses sont fortement

liées aux conditions météorologiques (Lawson et al., 2007 ; White et al., 2003).

De même, concernant les variations lumineuses à l’immersion, les modèles ne

tiennent pas compte de l’altération de la qualité de la lumière liée, particuliè-
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rement, aux phénomènes d’absorption de la colonne d’eau. Enfin, le modèle ne

tient pas non plus compte des effets potentiels des phénomènes de dessiccation

sur la production primaire des individus. En effet, les courbes P-E ne tiennent

compte uniquement que de la relation existante entre intensité lumineuse et

production, et des effets potentiels de photoinhibition lié à l’intensité lumineuse

(Hanelt, 1996 ; Rodrigues et al., 2000). Or, il a été montré que la dessiccation

avait un effet sur le bon fonctionnement de la photosynthèse et qu’une exposi-

tion prolongée au milieu aérien pouvait entraîner une diminution des capacités

photosynthétiques des macroalgues (Flores-Molina et al., 2014 ; Sven & Eshel,

1983). Au cours de la présente étude, les effets de la dessiccation sur la pro-

duction ont pu être observés au cours du mois de juillet. De plus, le modèle

sous-entend une récupération parfaite des individus lorsque l’intensité lumi-

neuse diminue, ce qui n’est pas le cas lors des mesures in situ et particulièrement

en été. Les bilans obtenus au travers de l’utilisation d’un modèle sont donc des

bilans optimaux. Cependant, le calcul des bilans de production primaire à l’aide

de la modélisation permet d’obtenir des bilans de production primaire annuels,

à l’immersion et à l’émersion, relativement précis, ce qui reste difficile à mettre

en place en condition in situ. En effet, cela demanderait de réaliser des mesures

journalières tout au long de l’année, ce qui est très coûteux en termes de temps.

2.5 Conclusion

Les bilans de production primaire nette acquis au cours de ce chapitre ont

permis de mesurer des productions primaires nettes variant, pour les quatre

espèces et pour l’ensemble des saisons, de 0,004 à 1,91 g C m−2 j−1, valeurs en

adéquation avec celles obtenues dans la littérature. L’étude des bilans de produc-

tion primaire nette en condition in situ a permis de mettre en évidence l’existence

d’une variation saisonnière de ces bilans. Ces variations sont également liées aux

conditions marégraphiques au cours des expérimentations. Ainsi, les bilans de

production primaire nette sont plus élevés au cours de l’été, lorsque que les me-

sures sont effectuées de telle sorte que les individus sont immergés au cours du

midi solaire, tandis que ces bilans sont maximums en hiver lorsque les individus

sont émergés au cours du midi solaire. Ces résultats sont majoritairement liés
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à la mise en place des mécanismes de photoinhibition qui se mettent en place

lors des phases de forts éclairements au cours de l’été, mais aussi à leurs effets à

plus long terme dans les conditions préalablement évoquées. L’obtention de ces

bilans saisonniers, ainsi que la mise en place de modèle d’estimation des bilans

de production primaire nette, doit permettre à terme l’obtention de bilans de

production primaire nette annuel sur une zone d’étude complète. Pour cela, ces

modèles doivent être couplés à des outils d’estimation précise de la surface de

recouvrement des différentes espèces de macroalgues. Dans l’optique d’établir

des bilans de production sur une zone donnée, la connaissance de la couverture

en macroalgues est donc une étape cruciale, afin de réaliser un état des lieux des

stocks de macroalgues et donc de leur biomasse.



Chapitre3
Développement d’une nouvelle

méthode de classification des spectres

de réflectance hyperspectraux de

macroalgues au sein d’une librairie

spectrale

3.1 Contexte général et résumé

Le changement global, et notamment les augmentations des températures

moyennes de la surface du globe (Bernstein et al., 2008), ont entraîné une érosion

importante de la biodiversité (Davis & Shaw, 2001 ; Hughes, 2000 ; Parmesan,

2006 ; Parmesan & Yohe, 2003 ; Root et al., 2003 ; Rosenzweig et al., 2008). Parmi

les écosystèmes impactés, les écosystèmes marins, et plus particulièrement ici

les communautés de macroalgues, sont particulièrement sensibles à l’impact des

activités humaines et des changements climatiques engendrés par ces activités

(Pereira et al., 2015). Notamment, un déclin important des communautés dites

à algues brunes (Ochrophyta) a pu être observé au cours des dernières années

(de la Hoz et al., 2019 ; Raybaud et al., 2013 ; Wernberg et al., 2011) et s’accom-

pagne généralement d’une modification dans la composition des communautés

95
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(Christie et al., 2019 ; Connell et al., 2014 ; Raybaud et al., 2013). Or, le rôle cru-

cial de ces espèces dans la structure et le fonctionnement des écosystèmes n’est

plus à démontrer (Abdullah & Fredriksen, 2004 ; Borg et al., 1997 ; Buschmann,

1990 ; Lorentsen et al., 2004 ; Shaffer, 2004) et une perte de la biodiversité

aurait des conséquences non négligeables sur l’ensemble des écosystèmes marins.

Cette régression des communautés à algues brunes a également un effet potentiel

sur la fixation du C, avec des bilans potentiellement plus faibles dans le cas des

régressions majeures. En effet, les bilans de production globaux sont directe-

ment liés aux stocks de macroalgues en place, et une diminution de ces stocks

entraineraient inexorablement une réduction des bilans de production. Il est

donc crucial de mettre en place des suivis fréquents et précis des communautés

de macroalgues, afin de caractériser et de quantifier les modifications en lien

avec le changement global. Ces mesures devront à la fois servir pour le suivi de

l’évolution des communautés de macroalgues, mais aussi pour l’estimation de

l’effet du changement global sur la production primaire de ces organismes.

Au cours des dernières décennies, les techniques de cartographie ont rapide-

ment évolué, permettant une acquisition plus aisée des produits cartographiques.

En effet, le développement des techniques de mesure basées sur l’imagerie op-

tique, et plus particulièrement l’acquisition des spectres de réflectance au travers

de survols par vecteur drone équipé de caméra hyperspectrale, permet l’iden-

tification fine des organismes étudiés, et dans le cas de la présente étude, les

macroalgues (Hochberg & Atkinson, 2000 ; Karpouzli et al., 2004 ; Meinesz,

2007 ; Nijland, 2019 ; Rossiter et al., 2020). Cependant, peu d’études se sont at-

tachées à discriminer les différentes espèces de macroalgues sans connaissance a
priori de la zone d’étude ou sans réalisation de relevés visuels in situ, en parallèle

des survols cartographiques. Une méthode permettant une telle discrimination

nécessite la constitution d’une bibliothèque hyperspectrale formée par l’acquisi-

tion exhaustive in situ de mesures de spectres de réflectance hyperspectrale des

macroalgues étudiées. Néanmoins, à ma connaissance, seules deux études se sont

intéressées à cette méthode, et les résultats obtenus, ont soit démontré une im-

possibilité de discriminer les individus à l’échelle de l’espèce (Chao Rodríguez

et al., 2017), soit n’ont pas pris en compte l’existence de variabilité saisonnière et

intraspécifique (Olmedo-Masat et al., 2020).
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Les possibilités de discrimination de 16 espèces majoritaires (en termes de

superficie de recouvrement) des zones rocheuses du Pas-de-Calais ont été étu-

diées avec la constitution d’une librairie hyperspectrale composée de spectres

de réflectance acquis en conditions contrôlées. L’acquisition des données en

conditions contrôlées a permis de s’affranchir des conditions environnementales

variables et ainsi de développer une nouvelle méthode de classification adap-

tée aux caractéristiques des espèces de la zone d’étude. Les résultats de cette

étude ont été publiés dans le journal Remote Sensing, sous la forme d’un article

scientifique (Douay et al., 2022).

Les résultats obtenus ont permis de mettre en évidence une discrimination

efficace des espèces à l’aide de l’utilisation de l’algorithme spectral angle mapper

(SAM) sur des données de réflectance dérivées (dérivée première). De plus, après

comparaison des résultats obtenus avec la méthode développée à ceux obtenus

en appliquant la méthode d’Olmedo-Masat et al. (2020) sur la librairie spec-

trale constituée au cours de l’expérimentation, il s’avère que la méthodologie

développée au cours de cette étude permet une meilleure discrimination des

espèces en tenant compte de la variabilité intraspécifique. Cette différence est

majoritairement liée aux algorithmes de calcul de distance choisi lors du déve-

loppement de la méthodologie. En effet, le SAM permet de s’affranchir de la

variabilité intraspécifique des spectres de réflectance hyperspectraux, agissant

principalement sur l’intensité du signal, et non la forme spectrale dont tient

compte le SAM pour le calcul de la matrice de distance. L’ajout d’individus à la

librairie initiale a permis de tester la robustesse de la méthodologie. Les résultats

ont démontré, malgré l’apparition de modification de l’arbre de classification,

que la méthode développée au cours de cette étude parvenait à fournir une

meilleure discrimination des individus ajoutés en comparaison de la méthode

développée par Olmedo-Masat et al. (2020). Enfin, la classification obtenue sur

les mesures de spectres de réflectance réalisées au cours d’un suivi saisonnier a

montré une classification a minima par phylum, contrairement à celle d’Olmedo-

Masat et al. (2020) qui semble plus sensible aux variations saisonnières. Cette

différence est notamment due au fait que la procédure développée fait intervenir

l’algorithme du SAM, appliqué à la dérivée première des spectres de réflectance.

Cette succession permet de ne s’intéresser qu’à la forme spectrale des différents
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spectres de réflectance, facilitant la discrimination des individus.

Les résultats acquis ont montré l’efficacité, sur les espèces majoritairement

présentes sur notre zone d’étude, de la méthodologie développée au cours de

cette étude, et ce, en tenant compte de la variabilité intraspécifique. De plus, il

apparait que cette méthodologie est robuste aux variations saisonnières. Enfin, il

est envisageable de s’affranchir des erreurs de discrimination, majoritairement

observées entre des individus appartenant à des espèces phylogénétiquement

proches (c.-à-d. F. spiralis et F. serratus), au travers de l’utilisation des données

topo-bathymètriques de la zone d’étude et de la connaissance des ceintures

de répartition des espèces étudiées. Cette méthodologie doit, à terme, facili-

ter la discrimination des espèces de macroalgues, nécessaire à la réalisation

de cartographie précise. Couplée à des mesures de relations biométriques (sur-

face/biomasse), cet outil doit permettre le suivi des stocks de macroalgues et

ainsi permettre la mise en place de bilans de production primaire précis sur

l’ensemble d’une zone donnée. Cependant, l’utilisation de cette nouvelle mé-

thodologie sur des images acquises au cours de campagne aéroportée doit être

précédée d’une phase expérimentale sur des spectres acquis in situ. En effet, in
situ, les macroalgues subissent des contraintes environnementales fortes suscep-

tibles de modifier leur réponse spectrale par rapport au spectre de réflectance

acquis en conditions contrôlées, avec notamment les effets des phases d’émersion

qui s’accompagnent d’une dessiccation des macroalgues.
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Abstract: The recent development and miniaturization of hyperspectral sensors embedded in drones
has allowed the acquisition of hyperspectral images with high spectral and spatial resolution. The
characteristics of both the embedded sensors and drones (viewing angle, flying altitude, resolution)
create opportunities to consider the use of hyperspectral imagery to map and monitor macroalgae
communities. In general, the overflight of the areas to be mapped is conconmittently associated
accompanied with measurements carried out in the field to acquire the spectra of previously identified
objects. An alternative to these simultaneous acquisitions is to use a hyperspectral library made
up of pure spectra of the different species in place, that would spare field acquisition of spectra
during each flight. However, the use of such a technique requires developed appropriate procedure
for testing the level of species classification that can be achieved, as well as the reproducibility
of the classification over time. This study presents a novel classification approach based on the
use of reflectance spectra of macroalgae acquired in controlled conditions. This overall approach
developed is based on both the use of the spectral angle mapper (SAM) algorithm applied on first
derivative hyperspectral data. The efficiency of this approach has been tested on a hyperspectral
library composed of 16 macroalgae species, and its temporal reproducibility has been tested on a
monthly survey of the spectral response of different macro-algae species. In addition, the classification
results obtained with this new approach were also compared to the results obtained through the
use of the most recent and robust procedure published. The classification obtained shows that the
developed approach allows to perfectly discriminate the different phyla, whatever the period. At
the species level, the classification approach is less effective when the individuals studied belong to
phylogenetically close species (i.e., Fucus spiralis and Fucus serratus).

Keywords: intertidal macroalgae; hyperspectral library; spectral classification; photosynthetic pigments

1. Introduction

Macroalgae communities represent an essential component of the coastal environ-
ment as they play a major role as mating and nursery grounds [1,2], feeding areas [3],
and refuges [4] for many species. Furthermore, their contribution to the coastal primary
productivity is no longer to be demonstrated [5,6] with an assimilation of carbon an order
of magnitude higher than the one of phytoplankton [7]. In coastal areas, macroalgae are
mainly present on rocky shores, and, as sessile organisms, they have to cope with the alter-
nation between aerial and aquatic environments. The transition between the marine and
aerial environment generates a stress gradient, increasing from the low shore to the high
shore, related to different environmental parameters, including irradiance, dessication, and
temperature [8,9]. One consequence of this vertical gradient is the distribution of species
along the shore, according to their ability to cope with environmental stress. In macroalgae,
variations in both light intensity and quality along this gradient are mainly expressed by
the occurrence of three different phyla of algae, which are partly characterized by different
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pigment contents. The first one is the phylum of Chlorophyta (green algae), characterized
by a pigment content similar to higher plants. These algae are generally located in the
upper shore, where emersion periods are long-lasting. On the contrary, the second group,
composed of Rhodophyta (red algae), is located on the lower shore where the emersion pe-
riods are short-lasting and occasional. Red algae get their name from red-colored accessory
pigments, i.e., the phycobiliproteins. The third phylum is the Ochrophyta (brown algae)
which contains the largest sized species, found all along the shore. Brown algae species
are vertically distributed according to the tidal levels, forming belts of typical species. This
zonation pattern is observed worldwide in temperate areas [10]. Moreover, in terms of pri-
mary productivity, brown algae are among the most productive biological system per unit
area [11] and “kelp forests” (i.e., brown algae belonging to Laminariales) have even been
considered equivalent to the terrestrial rain forests [12]. Macroalgae are particularly sensi-
tive to the impact of human activities and the resulting climate change [13]. In particular, a
decline in brown seaweed communities has been observed in recent decades [14–18], and
may be accompanied by a change in community composition. In particular, the so-called
canopy-forming species are more sensitive to climate change [19] and, when declining, can
give way to “turf algae” species, composed of green or red algae [20,21]. These species
have been shown to be generally less productive and do not provide the ecosystem services
provided by canopy communities, such as nursery or breeding ground [22]. However,
more information is needed to better understand the different phenomena responsible for
this decline as well as the long-term evolution of the communities [23,24].

In order to understand and monitor the effect of anthropogenic activities and global
change on the distribution and composition of macroalgal communities, accurate mapping
of the different species distribution is still needed. Until recently, when possible, mapping
had been performed with traditional techniques that involved field surveys based on
estimates of species abundances within quadrats. However, this approach is considered
expensive [25–27], time-consuming, and not applicable for traditional field sampling for
mapping macroalgae at large spatial scales [28]. To overcome this problem, aerial photogra-
phy techniques were developed in the early 1980s, which quickly showed their limitations,
mainly due to difficulties in interpreting the results and the associated cost [29,30]. In the
1990s, easy access to satellite images from multispectral sensors allowed the development
of qualitative and quantitative mapping techniques. However, these techniques are limited
by the number of acquirable broad bands (commonly three to ten spectral bands) that do
not allow accurate species discrimination. The advent of hyperspectral remote sensing
technology has allowed a better acquisition of the spectral properties of observed surfaces,
by the acquisition of a large number of contiguous and narrow spectral bands, which
provided a more accurate identification of the observed objects. Bajjouk et al. [25] were
among the first to demonstrate the usefulness of spectral imaging for discrimination of
the three macroalgal phyla through the use of spectral bands in the visible wavelength
range. Since, several studies have shown the separability capacity of spectral imagery to
perform macroalgae discrimination in different environmental conditions. However, these
studies have generally focused on the discrimination of macroalgae from other types of
plants or substrates, such as algae associated with coral reefs [31–33], monitoring seaweed
invasions [34] or mapping large monospecific areas [26,35–38]. Following the development
of hyperspectral imaging, the improvement of unmanned aerial vehicles (UAVs), and in
particular copter drones, has rapidly attracted the interest of the scientific community, due
to their ease of deployment and low cost [39,40]. In addition, the miniaturization of sensors
made it possible to equipped UAVs with hyperspectral cameras to capture hyperspectral
images [41,42], and in particular thanks to their low flight height (30 m), drones allow the
acquisition of high spatial resolution images.

To perform macroalgae species discrimination, it is necessary to obtain spectral in-
formation for macroalgal species. Usually, mapping is associated with in situ reflectance
spectrum collection directly performed on various natural surfaces for acquiring a set of
references for each studied species. However, this data collection is not always feasible
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due to difficulty to access (e.g., large size rocks), and requires additional efforts during the
mapping campaign. The constitution of a spectral library based on the species occurring in
the study area seems to be an interesting alternative to field measurements [43]. Despite
the advantages of such a technique, there are still only a few publications referring to
macroalgal spectral libraries [27,44–48]. Preliminary works have already been undertaken
to evaluate the possibility of discriminating individuals belonging to different species.
For example, Chao Rodríguez et al. [47] compared the effectiveness of three techniques
(RGB-colorimetry, true skill statistics optimal band (TSS-OB), and derivative spectroscopy)
for classifying hyperspectral signatures of different species but they only succeeded in
discriminating the individuals at the phylum level (green, brown, and red), but not at the
species level. More recently, Olmedo-Masat et al. [27] showed that species discrimination
was possible using analysis of a macroalgae spectral library of 28 macroalgae from the
southwest Atlantic. However, in the majority of studies based on a spectral library fea-
ture [43], intra-species variability is not taken into account due to pre-processing applied to
the data sets (mean, median, etc.). Furthermore, the seasonal variation is another important
parameter that is generally not taken into account in most of these studies. Indeed, it has
been shown that the reflectance properties of vegetation vary over time [49]. However, very
few studies have investigated the effect of seasonal variations on species discrimination
using the classification approach, and some have recommended additional works on the
reflectance properties of individual species over time [43,50,51].

The objective of the present study was to test the feasibility of spectral differentiation of
macroalgae through a hyperspectral library and to evaluate the reproducibility of spectral
classification approaches over time. In order to control all environmental parameters and to
focus only on the spectral characteristics of the macroalgae, the acquisitions were performed
under controlled laboratory conditions. The discrimination of the specimens was evaluated
using hierarchical clustering analysis (HCA) method, which is one of the unsupervised
classification methods based on the calculation of a distance matrix to merge the samples
according to their degree of similarity. One of the major steps of such a method is the choice
of the algorithm for calculating the data matrix. Two approaches were compared; the first
one was based on the study of Olmedo-Masat et al. [27] which used the Euclidean distance,
and the second one was based on the SAM algorithm performed on the first derivative data,
which was never applied before for identifying macroalgae species. This comparison allows
us to confront and compare the approach developed in this study (based on the use of
SAM) with the most recent and robust procedure developed for macroalgal discrimination.

2. Material and Methods
2.1. Biological Material and Data Acquisitions
2.1.1. Biological Material

The algae specimens were collected on the French coast of the eastern English Channel
on the rocky shore of Audresselles (50°49.777′ N; 1°35.427′ E). During the field campaigns
carried out in 29 and 30 October 2019, species were collected along a transect from the
upper to the lower intertidal zone. Three individuals of 16 species were collected during
emersion periods, and stored in water and darkness until further laboratory analysis to
avoid water evaporation and pigment degradation due to light or temperature stress. Three
individuals of 16 species were collected (2 Chlorophyta, 6 Ochrophyta, 8 Rhodophyta (see
details in Table 1). These samples were used to build the spectral library and develop the
new classification approach (see Section 2.2).

An additional set of individuals was collected for 7 of the 16 species on 12 November
2019, and was used for further test of robustness (see Section 2.2.4) (Table 1). For these
7 species, characterized by their important cover and presence throughout the year, an
additional monthly monitoring of the reflectance spectra was also carried out, during one
year, from September 2019 to September 2020 (Table 1) (see Section 2.2.4). This monthly sur-
vey was used to evaluate the reproducibility through time of the two different approaches
used (see Section 2.2), and to characterize their robustness to seasonal variations.
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Table 1. Studied macroalgal species and their associated abbreviations used in the paper. * indicates
the species selected for the second sampling carried out in November.

Phylum Species Abbreviations

Chlorophyta Ulva lactuca * U. lactuca
Ulva intestinalis U. intestinalis

Ochrophyta

Ascophyllum nodosum A. nodosum
Fucus serratus * F. serratus
Fucus spiralis * F. spiralis

Pelvetia canaliculata * P. canaliculata
Saccharina latissima * S. latissima
Sargassum muticum S. muticum

Rhodophyta

Ceramium virgatum C. virgatum
Chondrus crispus * C. crispus
Corallina officinalis C. officinalis

Mastocarpus stellatus M. stellatus
Osmundea pinnatifida O. pinnatifida

Palmaria palmata P. palmata
Plocamium cartilagineum P. cartilagineum

Porphyra dioica * P. dioica

2.1.2. Radiometric Acquisition and Hyperspectral Treatment

Spectral reflectance measurements were performed in laboratory under standardize
conditions. Acquisitions were performed using a spectroradiometer (ASD Fieldspec4 FR®)
with a spectral range of 350 nm to 2500 nm, but only the visible range between 400 nm to
700 nm was used. This device is characterized by a spectral resolution of 3 nm and a spectral
sampling interval of 1.4 nm in this wavelength range. A contact probe (ASD High-Intensity
Contact Probe, Analytical Spectral Devices, Boulder, CO, USA) was used to illuminate
each specimen by a continuous spectrum halogen lamp ( 3250 µmolphotons m−2 s−1) for a
maximum of 15 s. During measurements, the contact probe window was covered entirely
by the macroalgal sample to avoid specular reflection of the air-tissue interface. The
reflectance of the sample was obtained by calculating the ratio between the radiance of
the sample and the incident radiance measured on a perfect diffuser (Spectralon®). For
each of the individual, thirty spectra were acquired at the same spot, and the average
was used to compute the mean reflectance spectrum of each individual, which reduces
instrumental noise.

2.1.3. Pigment Extraction

Analysis of the pigment content was performed on the sixteen species used for the
spectral classification. Following the radiometric measurement, a frond disc sample was
collected at the spectral analysis location. Samples were frozen and stored at −80 °C until
pigment extraction procedure. As for the spectral analysis, the samples were acquired in
triplicate on three individuals to estimate the potential variability within the same species.
Analyses of the composition and contents of pigments were investigated using the high
performance liquid chromatography method. Pigments were extracted by grinding the
samples in a cold mortar with methanol, and small methylene chloride drops under dim
light. Extract was centrifugated at 13,000× g for 5 min and the supernatant was collected
and filtered through PTFE filter (0.45 µmol, 13 mm, Millipore, Burlington, MA, USA). After
evaporation under nitrogen, the extract was made soluble with dichloromethane-water mix-
ing (50:50, v/v). The upper phase containing the water and the salts was removed, and the
lower phase was evaporated under nitrogen. The extracted pigments were redissolved in
40 µL of methanol and separated using reversed-phase high performance liquid chromatog-
raphy (Nexera XR, Shimadzu, Kyoto, Japan) equipped with reversed-phase chromatogra-
phy column (C18 Allure, Restek, Bellefonte, PA, USA) according to Arsalane et al. [52]. For
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red algae, in addition to previous pigment analysis, phycoerythrin (PE) and phycocyanin
(PC) were quantified using the method of Beer and Eshel [53]. Samples were freeze-dried
and thinly ground in a ball mill and 0.010± 0.001 g were used to extract phycobilins by
adding ice-cold 0.1 M phosphate buffer (pH 6.8) for 24 h at 4 °C and in the dark. Samples
were centrifuged during 20 min at 10,000× g and the supernatant was collected for ab-
sorbance measurements. Absorbance was determined using a spectrophotometer (UV-2450,
Shimadzu). The concentrations of phycoerythrin and phycocyanin were determined using
the equations of Beer and Eshel [53]:

PE = [(A564 − A592)− (A455 − A592)× 0.15)]× 0.12

PC = [(A618 − A645)− (A592 − A645)× 0.51)]× 0.15

with PE the concentration of phycoetythrin, iPC the concentration of phycocyanin and A∗
the absorption measurement at the wavelength indicated in parentheses. For each pigment,
the results were expressed as a ratio per 100 mol of chlorophyll a and the results of the
triplicates were averaged to obtain only one value per species (±SD).

2.2. Similarity Indices and Hierarchical Cluster Analyses

HCA is one of the unsupervised methods of classification used in hyperspectral data
classification, which provides a graphical representation of the relationships between ob-
jects. Unsupervised classification methods are based on spectral similarity and do not need
any prior knowledge about the spectral characteristic of the studied sampled [54]. These
methods reduce the chance of human error, and they do not require a lot of input parame-
ters. Studied objects are gathered into groups (i.e., clusters) in the dendrogram, which are
formed by objects that are more similar between them rather than with objects from other
groups. To determine the optimal number of clusters, the inertia was analyzed, and the
point at which the inertia shows a plummet determines the optimal number of clusters. As
the classification depends on the distance between two objects, choosing the appropriate
distance measurement algorithm and agglomeration method is critical. Classifications
were built thanks to R software [55] and a multiscale bootstraping (1000 iterations) was
performed using the pvclust function [56] to testify for clusters validation. The number
above each node is the p-value (%) given as an assessment of how strongly the cluster is
supported by the data (the closer the number is to 100, i.e., the p-value is to 1, the more valid
the cluster). Moreover, Cohen’s Kappa coefficient was used to compare the dendrograms
obtained with the two procedures.

2.2.1. Pigment Classification

The Bray–Curtis algorithm was used to compute the dissimilarity matrix, and the
dendrogram was built with the Ward agglomeration method. Results of the Bray–Curtis
dissimilarity typically range between 0 (samples are identical) and 1 (samples are totally
dissimilar). The Ward’s agglomeration method is based on a classical sum-of-squares crite-
rion that enables minimizing within-group dispersion in each group. The R [55] function
hclust was used with the parameter method = “Ward.D2” to minimize the Ward clustering
criterion. This method produces the true Ward dissimilarity without having to compute
the square root of the dissimilarity matrix [57].

2.2.2. Spectral Data Classification

Among all the published studies on macroalgae, the more recent and most successful is
the study of Olmedo-Masat et al. [27]. This approach (hereafter “approach 1” or “Euclidean
approach”) was applied to the dataset built during this study. However, in order to
consider the intra-specific variability, individuals are considered independently, without
computing the median of individuals belonging to the same species, all the individuals were
independently considered in the present study. Olmedo-Masat et al. [27] also degraded
the spectral resolution according to the bands of two hyperspectral sensors. The spectral
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resolution of the hyperspectral reflectance spectra was degraded when using approach 1.
As both degradations provide the same result, only the degradation to the fixed bandwidth
of 3.4 nm was applied to the spectral data of the present study. The degradation was
realized by averaging the spectral reflectance inside each band of the sensor. The degraded
data were then normalized by subtracting the mean reflectance in the interval of 400 nm to
700 nm to the spectral values, then by dividing the signal by the standard deviation of the
same interval. Following the first approach, the dissimilarity matrix was computed by the
Euclidean distance, and the complete linkage was used to build the cluster.

2.2.3. Classification of Reflectance Data Using SAM

Another procedure was also tested on the dataset acquired during this study, based on
SAM algorithm. Prior to the classification, the standardization Min-Max [58], was applied
on reflectance values to facilitate comparisons between the spectral signature of different
specimens following this equation:

x∗ij =
xij −min(xij)

max(xij)−min(xij)

where min(xij) is the minimum reflectance value of the reflectance spectrum and max(xij)
the maximal value. Here, the 1st and 2nd spectral derivatives were computed for each
normalized data. Derivatives enable to focus on the spectral characteristics linked to the
absorption and minimize the overlapping and the loss of information directly linked to
the water loss phenomenon [59]. Derivatives were computed using the derivative function
of the hsdar package of the R software [55]. The polynomial Savitzky-Golay smoothing
filter was used with a 11 nm bandwidth [60], which facilitates the detection of local minima
and maxima corresponding to the absorption bands in the visible range [61]. Then, the
matrix of similarity was calculated based on the SAM algorithm that express results as a
numerical scale from 0 (identical spectra) to 1 (dissimilar spectra). SAM is an algorithm
that enables to compare spectra by treating them as vectors in n-dimensional space, where
n is the number of bands, and measuring the angle between two spectra to determine the
spectral similiraty between them [62,63]. The SAM algorithm was computed using the R
package resemble [64] and applied on the raw data, the 1st and 2nd derivatives, and Ward’s
agglomeration method was used to build the dendrograms. For ease of reading, only the
results that gave the best classification among those tested were showed and compared to
the results obtained with the Euclidean approach (see Section 2.2.2).

2.2.4. Robustness Analysis and Monthly Monitoring

To test the robustness of the results obtained, a new spectral library was built by adding
to the initially acquired data (measurements of 29 and 30 October 2019), the reflectance
measurements acquired on 12 November 2019 (see Section 2.1). The same classification
procedures were applied on this new spectral library, and the results were compared
through the study of the classification trees. In order to test the reproducibility of the
classification over time, the monthly spectral reflectance data set, acquired during the
monthly monitoring conducted from September 2019 to September 2020, was analyzed
using the first approach, as well as the one developed in this study.

3. Results
3.1. Pigment Analysis

The results of the pigment analysis are presented in Table 2. Eleven different pigments
were detected in the three phyla. In green algae, six pigments were identified, and among
them, chlorophyll b and neoxanthin were specific to this group. In brown algae, six
pigments were also detected, two of which were specific to this group (i.e., fucoxanthin,
and chlorophyll c) while lutein was only absent in this group. Four pigments were detected
in all red algae species, with three additional pigments in some species. Phycoerythrin and
phycocyanin were detected only in this phylum.
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Table 2. Mean concentration (±SD) in mol 100 mol−2 of chlorophyll a of the main pigments found
in the sixteen species of algae. The main pigments are chlorophyll b (Chlb), chlorophyll c (Chlc),
violaxanthin (Vio), antheraxanthin (Ant), fucoxanthin (Fuc), zeaxanthin (Zea), carotene (Car), lutein
(Lut), Neoxanthin (Neo), phycoerythrin (PE) and phycocyanin (PC).

Species Chlb Chlc Vio Ant Fuc Zea Car Lut Neo PE PC

U. intestinalis 39.4 0 6.63 0.22 0 0 7.68 17.86 4.89 0 0
(1.62) (0.84) (0.38) (2.25) (0.58) (0.5)

U. lactuca 49.96 0 1.43 0.35 0 0 2.42 11.67 0.7 0 0
(1.86) (0.43) (0.21) (0.77) (1.34) (0.39)

A. nodosum 0 5.33 12.48 1.85 29.4 1.37 3.21 0 0 0 0
(0.64) (1.22) (0.29) (2.70) (0.62) (2.05)

F. serratus 0 7.69 11.69 1.22 32.88 0.58 4.57 0 0 0 0
(0.29) (0.87) (0.02) (1.29) (0.14) (0.74)

F. spiralis 0 6.12 9.52 1.99 26.1 2.6 4.99 0 0 0 0
(0.63) (0.53) (0.11) (1.87) (0.62) (0.36)

P. canaliculata 0 8.18 14.22 1.17 33.21 1.88 4.39 0 0 0 0
(1.62) (3.64) (0.38) (6.93) (1.34) (1.81)

S. latissima 0 10.17 2.6 0.15 39.64 0.01 1.10 0 0 0 0
(3.07) (0.31) (0.03) (5.89) (0.01) (0.83)

S. muticum 0 12.49 6.88 0 43.59 0.16 5.78 0 0 0 0
(0.24) (0.66) (2.64) (0.02) (0.39)

C. virgatum 0 0 0.66 6.32 0 0 9.87 9.23 0 8.11 0.96
(0.19) (4.31) (2.8) (2.86) (1.44) (0.6)

C. crispus 0 0 0 0 0 0 7.23 20.05 0 0.79 0.11
(1.39) (3.48) (.14) (0.01)

C. officinalis 0 0 0.52 9.32 0 2.31 15.53 1.87 0 15.07 1.69
(0.14) (1.35) (1.23) (4.05) (1.11) (0.72) (0.72)

M. stellatus 0 0 0 0 0 0 5.62 26.94 0 12.5 5.7
(3.99) (0.81) (3.63) (1.06)

O. pinnatifida 0 0 0 0.37 0 5.80 6.73 1.04 0 43.19 6.23
(0.18) (2.24) (1.93) (0.36) (1.51) (1.07)

P. palmata 0 0 0 0 0 0 12.8 23.6 0 7.8 1.12
(0.76) (3.16) (1.06) (0.25)

P. cartilagineum 0 0 0 0 0 0 9.36 11.66 0 84.58 11.96
(1.34) (2.68) (17.57) (1.24)

P. dioica 0 0 0 0 0 0 9.77 24.09 0 4.85 2.04
(2.11) (2.04) (0.75) (0.43)

Figure 1 shows the HCA tree obtained from the pigment content analysis. The obtained
results suggested an optimal partition of the individuals into three clusters (represented
by black braces). The first branch of the cluster (cluster I) included brown algae species.
A second branch (cluster II) included individuals of two red algae species, while the
last branch (cluster III) gathered individuals of green algae species and the remaining
individuals belonging to six red algae species. In this last group, green algae were isolated
from red algae, and they formed a subgroup within the cluster. It is also interesting to note
that individuals of the same species clustered together, except for Ascophyllum nodosum and
Pelvetia canaliculata.

3.2. Raw Reflectance Spectra Analysis

Figure 2 shows spectra of Min-Max normalized reflectance for each species. All
species belonging to the same phylum showed a common pattern in their reflectance
spectrum. This spectral feature is, in particular, defined by the number of peaks present
in the reflectance spectra (identified by black arrows). Green algae are characterized by a
large single reflectance peak at 545 nm (Figure 2A). Brown algae showed three reflectance
peaks, including a brown algae-specific peak located at 570 nm (Figure 2B). The other two
reflectance peaks are also detected in the red algae and are, respectively, located at 600 nm
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and 645 nm. Red algae are characterized by three reflectance peaks, the two common to
brown algae and one specific to this group detected at 515 nm (Figure 2C).

Figure 1. Hierarchical classification (Bray–Curtis similarity coefficient, Ward’s agglomeration method)
of pigment composition samples. Black braces indicate optimal clusters. Colors indicate algae groups:
green (Chlorophyta), brown (Ochrophyta), and red (Rhodophyta).

Figure 2. Normalized reflectance spectra measured for the sixteen species. Dark lines represent the
mean while intervals represent the associated standard deviations. Downward arrows indicate local
maxima. (A) Chlorophyta species, (B) Ochrophyta species and (C) Rhodophyta species.
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3.3. Reflectance Data Classification

All results from this Section 3.3 were obtained on the spectral library consisting of
reflectance spectrum measurements acquired on 29 and 30 October 2019 mission. This
dataset allowed to compare the classification results obtained with the Euclidean approach
and the one developed during this study. Following this, the robustness of the obtained
classifications was tested by adding to the initially constituted library, the reflectance
measurements acquired on 12 November 2019.

3.3.1. Application of the Euclidean Technique

The results of the first approach applied to the hyperspectral library acquired during
this study are presented in Figure 3. The analysis of the inter-cluster inertia suggests an
optimal number of four clusters. Two clusters were constituted by only one group of algae.
The first one (cluster I) gathered all the individuals belonging to the green algae with a
bootstrap p-value of 100%, while the second one (cluster II) only concerns brown algae with
a 100% p-value. The two others clusters (clusters III and IV) showed a mixture between
brown and red algae, with a p-value of 97% and 96%, respectively. However, in both of
these clusters, individuals belonging to the same phylum were successfully grouped, which
led to the creation of sub-clusters, with a bootstrap p-value of 100% in both case. Focusing
on the species-level classification, six species out of the sixteen were correctly discriminated,
with a p-value superior to 95%. Concerning Corallina officinalis, a grouping of individuals
was observed, with a p-value of 93%.

Figure 3. Dendrogram obtained from cluster analysis of the dissimilarity between the standardized
spectra of the sixteen species calculated using the Euclidean distance and a complete linkage, according
to the Euclidean approach. Black braces indicate optimal clusters. Colors, used to facilitate visual
interpretation, indicate algae groups: green (Chlorophyta), brown (Ochrophyta), and red (Rhodophyta).
The value above each node indicate the p-value (%) associated with their bootstrap resampling.

With the intention to test the robustness of this approach, it was applied to a new
data set composed of the initial data to which 7 new individuals were added (Figure 4).
Among all the additional species, only individuals belonging to Saccharina latissima were
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gathered with the suitable species, with a bootstrap p-value of 99%. Other individuals were
unevenly distributed within the dendrogram, but they were classified with individuals
belonging to the same phylum. For example, individuals added of Fucus serratus were
grouped with individuals belonging to Pelvetia canaliculata (p-values of 100%) but also with
those of Sargassum muticum for one of them (p-values of 100%).

The first approach applied to our dataset may thus not be resilient to the addition of
new individuals.

Figure 4. Dendrogram obtained from the addition of the supplementary individuals and from the
Euclidean approach. The dissimilarity matrix was computed with the Euclidean distance and the
complete linkage. Colors, used to facilitate visual interpretation, indicate algae groups: green (Chloro-
phyta), brown (Ochrophyta) and red (Rhodophyta). Names in dark colors show the added individuals.
The value above each node indicate the p-value (%) associated with their bootstrap resampling.

3.3.2. Application of the Spectral Angle Mapper Approach

Figure 5 represents the results of the HCA performed on the first-derivative applied to
the Min-Max normalized reflectance data. After inertia analysis, the optimal partitioning of
the reflectance data was set to four clusters. Results of the partitioning showed clusters
composed of individuals belonging to the same phylum, with green algae grouped (cluster
I) with a bootstrap p-value of 100%, brown algae grouped (cluster II) in 91% of the sampling
distribution, and the red ones divided into two clusters (clusters III and IV), with a p-value
of 100% and 95%, respectively. Classification of individuals also showed a gathering by
species for eleven species on the sixteen studied, with a bootstrap p-value higher than
94%, except for individuals belonging to Fucus species. Indeed, in this case, the associated
p-value was 86% for Fucus serratus and 89% for Fucus spiralis. However, when considering
the group formed by Fucus species, the p-value was higher (90%). For the five remaining
species, individuals from the same species were generally close to each other.

The addition of new individuals slightly modified the composition of the original
clusters by classifying Saccharina latissima individuals within the red algae cluster (Figure 6).
Despite this mixture, all the individuals belonging to Saccharina latissima were successfully
grouped in the same sub-cluster that was isolated from the red algae species, 100% of the
sampling distribution. Consequently, there was no mixture between species from different
phyla meaning that the assessment of the robustness of proposed approach is consistent
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with the addition of supplementary individuals. On the 7 added individuals, only three
were classified with the species cluster that they belong to (i.e., Porphyra dioica with a
p-value of 100%, Saccharina latissima with a p-value of 100% and Pelvetia canaliculata with a
p-value of 96%). Remaining species were classified in the appropriate phylum, but they are
unevenly distributed among different species. Among all the species, nine species from the
sixteen were well-classified. Even if this approach is more resilient to individuals species
addition, only half of the added individuals were well-classified.

Figure 5. Dendrogram resulting from HCA applied on the sixteen species. Distance matrix was
calculated using the SAM algorithm applied on the 1st derivative data. Black braces indicate optimal
clusters. Colors, used to facilitate visual interpretation, indicate algae groups: green (Chlorophyta),
brown (Ochrophyta), and red (Rhodophyta). The value above each node indicate the p-value (%)
associated with their bootstrap resampling.

Figure 6. Dendrogram obtained from the addition of the supplementary individuals and from the
developed approach. The dissimilarity matrix was computed with the SAM algorithm and Ward’s
agglomeration. Colors, used to facilitate visual interpretation, indicate algae groups: green (Chloro-
phyta), brown (Ochrophyta) and red (Rhodophyta). Names in dark colors show the added individuals.
The value above each node indicate the p-value (%) associated with their bootstrap resampling.
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Comparison of the dendograms from the two approaches was performed using Co-
hen’s Kappa coefficient. In the case of the initial dendrogram, composed only of individuals
from the first sampling event (29 and 30 October 2019), the result of the comparison was
0.687. This means that the two dendrograms had more than 31% differences. The addition
of new individuals further accentuated this difference. Indeed, the coefficient obtained was
0.619, which corresponds to a difference between the dendrograms of more than 38%.

3.4. Assessment of the Approaches Reproducibility over Time

The assessment of the approaches reproducibility over time was performed on the
data from the monthly monitoring, acquired between September 2019 and September 2020.

3.4.1. Application of the Euclidean Technique

An extract of the dendrogram (chosen as the most mixed part) resulting from the classifi-
cation approach of Olmedo-Masat et al. [27] applied on the reflectance data acquired during the
monthly monitoring is presented on Figure 7. The obtained results displayed a classification
linked to the month of sampling for some clusters. Indeed, at the left of the dendrogram (cluster
I, in green), a group composed of Ulva lactuca sampled in June appears. This monthly merging
is particularly visible within cluster II, which gathers all species sampled in January. However,
this monthly merging can not be extended to the whole dendrogram. To facilitate the reading
of the dendrogram results, a summary figure is proposed as Figure 8 for clarity. This synoptic
representation of the whole dendrogram showed an important mixture of the individuals,
whatever the phylum or the species within the dendrogram. For example, Saccharina latissima
individuals are separated into four different groups scattered on the entire dendrogram. The
same pattern can be observed for all the species. Concerning the Fucales (Fucus serratus, Fucus
spiralis, and Pelvetia canaliculata), the species are mixed and are separated into three different
clusters. Following this approach, no clear classification can be extracted using data from the
monthly monitoring by using the Olmedo-Masat’s approach.

3.4.2. Application of the Spectral Angle Mapper Approach

Figure 9 displays the result of the classification performed on the monthly monitoring
data with the use of the SAM algorithm, applied on the first derivative data, and to
compute the dissimilarity matrix. The part of the dendrogram presented is an extract
of the complete dendrogram with the selection of the part which exhibited the greatest
variability. Contrary to the result obtained with the approach proposed by Olmedo-Masat
et al. [27], the proposed approach based on the SAM algorithm exhibited less heterogeneity
in the composition of the groups. In the presented part of the dendrogram, two clusters
were detected. The first one, in red, comprised only the individuals belonging to Chondrus
crispus. The second one, in brown, consisted in a gathering of different species. These
species are Fucus serratus, Fucus spiralis and Pelvetia canaliculata and no classification pattern
could be extracted from this cluster. To facilitate the reading of the dendrogram results, a
summary figure is proposed as Figure 10 for clarity. Except for the mixed groups of the
three Fucales species previously presented, all the clusters are composed of individuals
from single species, exhibiting seven clusters in total. Three of them gathered all the
individuals belonging to the same species. These clusters are composed of the green algae
Ulva lactuca and the two red algae Porphyra dioica and Chondrus crispus. Two clusters are
characterized by individuals belonging to Saccharina latissima. Moreover, all the Saccharina
latissima individuals are located within these two clusters. The Pelvetia canaliculata cluster
located at the right of the dendrogram gathered most of the Pelvetia canaliculata individuals.
Finally, Fucus spiralis and Fucus serratus individuals, as well as the six individuals of Pelvetia
canaliculata not classified with the other individuals of the same species, are gathered within
the Fucales cluster. Comparison of the clusters obtained by the two different approaches
yielded a Cohen’s Kappa coefficient of 0.405, which means that the two dendrograms had
more than 59% difference between them.



Remote Sens. 2022, 14, 346 13 of 24

Figure 7. Extract of the dendrogram resulting from HCA of the dissimilarity between the standardized
spectra of the monthly monitoring data. Dissimilarity was calculated using the Euclidean distance.
Colors,used to facilitate visual interpretation, indicate algae groups: green (Chlorophyta), brown
(Ochrophyta) and red (Rhodophyta). Variation in the color intensity makes it easier to visually
identify the different species of algae. The complete figure is available in Appendix A (Figure A1).

Figure 8. Simplification of the dendrogram obtained from the HCA of the monthly monitoring data
with the Euclidean distance to compute dissimilarity matrix. Colors, used to facilitate visual interpre-
tation, indicate algae groups: green (Chlorophyta), brown (Ochrophyta) and red (Rhodophyta).
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Figure 9. Extract of the dendrogram obtained from HCA of the dissimilarity between the first deriva-
tive reflectance data of the monthly monitoring. Dissimilarity was calculated using the proposed
approach which use spectral angle mapper algorithm. Colors, used to facilitate visual interpretation,
indicate algae groups: green (Chlorophyta), brown (Ochrophyta), and red (Rhodophyta). Variation in
the color intensity makes it easier to visually identify the different species of algae. The complete
figure is available in Appendix A (Figure A2).

Figure 10. Simplification of the dendrogram obtained from the HCA of the monthly monitoring data
with the SAM algorithm to compute dissimilarity matrix. Colors, used to facilitate visual interpreta-
tion, indicate algae groups: green (Chlorophyta), brown (Ochrophyta) and red (Rhodophyta).

4. Discussion

The mapping of macroalgae from hyperspectral imagery requires the development
of efficient identification methods that are reproducible to intra-species variation. The
approach herein described offers a new and efficient procedure for the identification of
species using the hierarchical clustering analysis (HCA) technique. Based on the use of the
spectral angle mapper algorithm applied to the first derivative of the normalized data, this
new approach allowed the majority of the species studied to be efficiently discriminated,
regardless of the considered season.
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4.1. Macroalgae Discrimination
4.1.1. Pigment

First of all, knowing that the hyperspectral signature depends essentially on pigments,
the pigment contents were analyzed to see if it was possible to differentiate the species
according to this characteristic. The results of the pigment characteristics obtained showed
the existence of specific pigment to each phylum. In particular, chlorophyll b and neox-
anthin are pigments specific to Chlorophyta with an absorption around 650 nm [65]. The
Ochrophyta are differentiated by the presence of two specific pigments, chlorophyll c
(636 nm) and fucoxanthin (550 nm), while Rhodophyta are characterized by the presence of
phycoerythrin (563 nm) and phycocyanin (620 nm). With the exception of Pelvetia canalicu-
lata, the results showed a perfect classification at the species level probably explained by
the difference in pigment ratios. In the case of Pelvetia canaliculata, the great variability in
pigment content between individuals may explain such a bias in the classification obtained.
It has been shown by Casal et al. [66] that photosynthetic pigments and accessory pigments
partly explain the unique spectral shape of the different phyla and that this spectral shape
depends on pigment concentration. This feature reinforces the value of using a hyperspec-
tral library and distance matrix calculation to perform macroalgal classification. However,
it has been shown that, in macroalgae, the relationship between pigment content and light
absorption may be limited, especially due to the effect of multiple scattering: [67–69]. In
order to understand such differences between light absorption and pigment content, a
complementary analysis was performed on three characteristic species of each phylum.
From the absorbance of the pigments, obtained by spectroscopic analysis, the reflectance
was evaluated using the formula re f lectance = 10−absorbance, allowing the comparison
between the reflectance of the whole individual and the reflectance reconstructed from
the total pigment content alone. Figure 11 shows the results of the overlapping of the
normalized curves obtained from the measurement of the reflectance (in light colors) and
the reconstructed reflectance (in dark colors). With this additional information, substantial
spectral differences between the two curves were systematically observed, explained by
two phenomena. The first one, mainly observable in green and brown algae, is a difference
in the width of the reflectance peak between the two curves. Indeed, the width of the
reflectance peak based on absorbance data is wider than that based on measured reflectance
data. This difference can be explained by the presence of other molecules with absorp-
tion properties in the living material that are not present in the extract. These molecules,
which are non-photosynthetic tissues (i.e., proteins or nucleic acids), have an impact on
light absorption, especially in the blue light region (wavelengths below 500 nm or Soret
bands). The second phenomenon is a shift, of a few nm, of each wavelength value of
the reflectance minima (comparable to the absorption maximum). These shifts may be
due to the extraction procedure, which may alter the protein-pigment complexes and the
spatial conformation of the proteins, thus modifying the optical properties of the sample.
Despite the information provided by this analysis, the reflectance data obtained using this
equation should be treated with caution due to the difference in reflectance properties
between the living material and the extract. In order to consider only the pigments effects
on the classification, it would be interesting to assign a maximum absorption wavelength
to each pigment. Such work has already been done by Méléder et al. [70] to estimate the
pigment composition in vivo for microphytobenthos, with promising results. However, the
cellular complexity of macroalgae makes such estimation more complicated. In particular,
it appears that in macroalgae, pigment uptake characteristics may vary from one phyla
to another, but also within the same phyla [71]. In plants, a similar conclusion was made
by Huang et al. [72], who concluded that remote quantification of pigments is not very
efficient, despite a good knowledge of the pigment absorption regions.
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Figure 11. Superposition of the normalized reflectance spectra acquired from the ASD measurements
(in light color) and the normalized reflectance spectra reconstructed from the logarithmic transfor-
mation of absorbance measured in laboratory conditions (in dark color). (A) Chlorophyta species,
(B) Ochrophyta species and (C) Rhodophyta species.

4.1.2. Spectral Signatures Classification

To investigate the effectiveness of using hyperspectral data for macroalgal discrimination,
the recently published approach of Olmedo-Masat et al. [27] was used. Despite their promising
results, this procedure proved not to be suitable for the discrimination of species acquired on
the rocky coast of the English Channel. Indeed, the results showed that this approach did not
allow to correctly group individuals belonging to the same phylum. Red algae were always
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mixed with brown algae, and no real differentiation between these two phyla could be obtained.
The difference with the results obtained by Olmedo-Masat et al. [27] is mainly explained by the
preprocessing applied to the data, and in particular the way individuals of the same species
were considered. In their analysis, all individuals of the same species were grouped before
classification, and intraspecific variation was not considered. By considering only the mean of
individuals belonging to the same species (or by extension the median, as was done by Olmedo-
Masat et al. [27]), the differences observed between the reflectance curves of each species are
highlighted (Figure 2). In contrast, when considering the variability within each species, this
difference is strongly reduced, with a greater overlap between the reflectance curves of the
different species. The previous results show that the use of a classification based on reflectance
values, as done by [27] is not suitable for accurate discrimination of hyperspectral macroalgal
reflectance data. The procedure developed in this study is based on the use of the algorithm
spectral angle mapper (SAM) and focuses on the study of the spectral shape. This allows to
reduce the effects of the intraspecific variability, expressed mainly through the variation of the
signal intensity, without consequent modification of the spectral shape. Indeed, intraspecific
variations are generally related to a difference in the composition of individuals (pigment content,
chloroplast density, cell or tissue arrangement), which is a response to environmental conditions,
such as light availability, or related to the developmental stage of individuals: [73–75], by
playing on reflectance values. The results obtained following the use of the developed approach,
on the hyperspectral library of macroalgae, revealed an appropriate grouping of individuals
according to the phylum to which they belong. Such discrimination of the three main macroalgal
groups was also demonstrated by Chao Rodríguez et al. [47] with three different methods (RGB
colorimetry, true skill statistics optimal band (TSS-OB), and derived spectroscopy). However,
they concluded the inability to discriminate individuals at a higher level (i.e., than the species
level). In the present study, the classification performed on the macroalgal spectral library, with
the SAM algorithm applied on the first derivative hyperspectral reflectance data, demonstrated,
for the first time, the possibility of reaching the species level for most of the studied species,
considering the intraspecific variability. For misclassified species, the spectral shape similarities
are systematically very important. For Ulva sp., the strong similarity between reflectance spectra
explains these discrimination difficulties (less than 9% difference on average with a maximum at
68%). This strong similarity is explained by a content and a pigmentary structure quite identical
in the two species. The same phenomenon occurred between Mastocarpus stellatus and Chondrus
crispus. Figure 2C, but in this case, the similarity concerns only the shape of the two curves.
This similarity is reflected in the calculation of SAM which shows on average 0.10% difference
with a maximum of 0.14%. Since the distance SAM is based on the spectral shape, and more
precisely on the angle calculated between different spectra, the differentiation of two similar
spectral curves is not possible even if they present differences in terms of reflectance values as it
is the case for Mastocarpus stellatus and Chondrus crispus. Obviously, the classification resulting
from using the SAM algorithm to compute the distance matrix on the data derived at the first
order performed better and is more suitable for our study area.

4.2. Robustness

In order to validate the effectiveness of the developed procedure, a robustness assess-
ment was performed, adding additional individuals to the initial dataset, and applying
both approaches to the new dataset. In both cases, this addition led to the modification of
the dendrogram, with a lesser impact on the dendrogram based on the SAM. Indeed, in this
case, only one species of brown algae migrated within the red algae cluster, whereas with
the Olmedo-Masat approach, the addition of new individuals generated the formation of
three new clusters. In both cases, these changes in the dendrograms denote a change in the
distance matrix, with two species belonging to different phyla being classified together. As
the experiment was performed under controlled conditions and on similar living material,
this variation could be related to the modification of the pigment content of the species
linked to environmental conditions. Indeed, in macroalgae, as in most photosynthetic
organisms, protective mechanisms involving pigments are put in place to protect macroal-
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gae from stresses induced by environmental conditions. In particular, variations in light
intensity strongly impact photosynthetic pigments by modifying their quantity but also
the pigment composition [76,77]. In the present study, this effect is mainly visible for
violaxanthin, involved in the xanthophyll cycle. This cycle is one of the main defense
mechanisms against high light intensities [78,79]. Despite the classification errors, with
the procedure developed in this study, individuals belonging to the same phylum are
always grouped together which is not the case for the Olmedo-Masat approach. Using the
procedure developed in this study, only individuals from the red algae phylum form an
isolated cluster. This is explained by the low reflectance values (lower than 0.15) observed
for the individuals of this species. Indeed, these low values mask the general spectral shape
and the spectral shape related to this species is then found to be close to that of the red
algae species with almost no difference between the peaks at 570 nm and 600 nm and a
slight peak at 645 nm. (Figure 2). Furthermore, because the results of the SAM calculation
showed very little difference between species (less than 0.1%) as well as between phyla (less
than 2%), the addition of new Saccharina latissima species brought the Saccharina latissima
cluster closer to red algae. Despite this phenomenon, all individuals of Saccharina latissima
remained close to each other.

4.3. Monthly Monitoring

The results obtained for the discrimination of species show that for a given period, the
approach developed allows an efficient classification of individuals, contrary to the Olmedo-
Masat procedure. However, one of the main interests of the use of the spectral library is not
to have to perform field measurements in parallel with the mapping campaigns. To achieve
this goal, the classification of the hyperspectral library must be reproducible over time. In order
to test this, both approaches were applied on a monthly monitoring of macroalgal reflectance
spectra. The results obtained from this comparative analysis showed that the Euclidean method
is sensitive to seasonal variations. Indeed, no classification could be extracted from the analysis,
and each group of species was distributed along the dendrogram. These results may be related
to the seasonal evolution of pigment content in relation to changes in environmental conditions
(light and temperature); [77,80]. Similar results have been demonstrated in terrestrial [81] and
marine [49] environments, with significant seasonal effects on the reflectance properties of the
materials studied. More recently, Selvaraj et al. [82] have demonstrated that, in algae, changes
in pigment content due to seasonal variations have a significant impact on the reflectance
signal, and mainly in summer when conditions are most stressful. The results obtained by
using the developed approach, show an efficient classification whatever the season considered.
Indeed, green and red algae species form monospecific groups whatever the sampling month.
In the case of brown algae, two groups are formed while three other species are mixed. It is
interesting to note that there is no mixing of species belonging to different phyla, unlike the
Olmedo-Masat approach. The result obtained with the procedure developed in this study
is explained both by the preprocessing applied to the data, as well as by the use of SAM to
calculate the distance matrix. Indeed, the succession of these treatments allows to get rid of the
effects of the seasonal variations, in particular when it is about the evolution of the quantity of
pigments, by considering only the spectral shape. This result allows us to consider the possibility
of using a large spectral library composed of reflectance spectra acquired during the year to
perform species discrimination in hyperspectral imaging without simultaneous field surveys.
These results reinforce the interest of using a spectral library coupled with a hierarchical cluster
analysis to perfectly discriminate individuals from hyperspectral imagery.

The different results obtained show the interest of using a spectral library for the dis-
crimination of macroalgae. However, as shown by Chao Rodríguez et al. [47] to reach the
level of species with the reflectance data remains theoretical. However, this classification can
be improved by considering complementary data, especially topo-bathymetry. Indeed, as
mentioned previously, it is well known that macroalgal species have a belt-like organization,
specific to a bathymetric level. As in the present study, the mixed species are specific and char-
acteristic of a different belt, the topo-bathymetric information will allow to further discriminate
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the species. For example, the Fucus serratus are inferred to the coastal zone between the middle
and lower intertidal level while the Fucus spiralis are specific to the upper shoreline level.
Coupled with this relevant field knowledge, the hyperspectral technique certainly becomes a
powerful tool to discriminate macroalgal species with greater accuracy. The in situ use of the
approach developed during this study is also conditioned by environmental variations during
data acquisition. In particular, variations in light intensity during the acquisition mission can
potentially modify the acquired spectral responses. However, the succession of the different
treatments used in the procedure developed in this study should allow us to avoid the effects
of these variations. One of the obstacles to the precise identification of species in in situ
conditions is the presence of species mixing within the different communities. However,
the use of hyperspectral cameras on board UAVs allows to increase the spatial resolution
of acquisition, up to 2 cm [42]. If this resolution is not sufficient to separate the mixtures, it
is possible to use unmixing models. For example, Uhl et al. [83] studied the possibility to
unmixed species, thanks to linear unmixing algorithm. They concluded to the possibility to
separate mixed species to a limited extend. This feature allows to discriminate mixed species
within the dendrogram in order to draw maps as precise as possible to follow the evolution of
the different communities.

5. Conclusions

In this study, a new approach to macroalgal discrimination was developed using a library
of reflectance spectrum measurements acquired under controlled conditions. This procedure is
based on the use of the SAM algorithm, for the first time applied on the first derivative of the
reflectance measurement data, and not on the raw data. To our knowledge, this has never been
done on reflectance signals acquired on macroalgae. The classification results obtained were
compared to those obtained, on the same dataset, with the Olmedo-Masat et al. [27] approach,
which is the most successful procedure published to date. The comparison was performed on
a spectral library including 16 species and on a monthly monitoring based on 7 species, thus
allowing to take into account the robustness of the results to natural variabilities. The results
obtained showed that the developed procedure allows a relatively efficient discrimination
of species compared to that obtained using the Olmedo-Masat approach, with more than
30% differences between the two approaches. Moreover, this same procedure is also resilient
to seasonal variations, which does not seem to be the case for the Olmedo-Masat approach.
However, it would be interesting to see if this robustness is maintained between years, and
applies to other sites. Indeed, since the conditions between the different seasons are not the
same between two consecutive years (e.g., more or less severe winter or summer), variations
in the spectral responses are to be expected. Finally, the different steps used in this approach
suggest good results when applied to data acquired in real conditions. Indeed, these different
steps allow to get rid of the possible variations of the experimental conditions, in particular of
the luminosity and the seasonal effects.
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Appendix A

Figure A1. Dendrogram obtained from HCA of the dissimilarity between the standardized spectra
of the monthly monitoring data. Dissimilarity was calculated using the Euclidean distance and a
complete linkage. Colors indicate macroalgae groups: green (Chloropĥyta), brown (Ochrophyta) and
red (Rhodophyta). Variations in the color intensity makes it easier to visually identify the different
species of algae. To facilitate the integration of these results in the paper, the dendrogram has been
separated into two parts, the right part being the continuation of the left one.
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Figure A2. Dendrogram obtained from HCA of the dissimilarity between the first derivative data
of the monthly monitoring. Dissimilarity was calculated using the proposed approach which use
spectral angle mapper algorithm. Colors indicate macroalgae groups: green (Chloropĥyta), brown
(Ochrophyta) and red (Rhodophyta). Variations in the color intensity makes it easier to visually
identify the different species of algae. To facilitate the integration of these results in the paper, the
dendrogram has been separated into two parts, the right part being the continuation of the left one.
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Chapitre4
Validation de l’approche développée

sur des mesures de spectre de

réflectance de macroalgues acquis in
situ

4.1 Introduction

L’estimation des stocks de macroalgues présents au sein d’une zone donnée

est nécessaire à la réalisation de bilans de production de cette zone. En effet,

en fonction de la surface de recouvrement ainsi que de la constitution des

différentes communautés, des variations dans les bilans de production peuvent

être observées. Le suivi cartographique des macroalgues constitue également

une étape nécessaire à la compréhension des modifications de l’écosystème en

lien avec l’évolution des stress de la zone intertidale

Depuis les années 1990, l’essor rapide des techniques de télédétection optique

a permis le développement d’outils adaptés à la cartographie des communautés

terrestres et marines. L’imagerie hyperspectrale a facilité la cartographie des

différentes communautés terrestres (Hycza et al., 2018 ; Kishore et al., 2020 ; Li

et al., 2021 ; Meerdink et al., 2019 ; Shi et al., 2018 ; Vangi et al., 2021). Cette tech-

nique, appliquée aux littoraux, a permis l’obtention de cartographies précises
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de grandes zones d’études (plusieurs km2). Ainsi, dans la littérature, l’imagerie

hyperspectrale est utilisée pour la cartographie des habitats benthiques visant à

discriminer les macroalgues(Casal et al., 2013 ; Casal et al., 2012 ; Hochberg &

Atkinson, 2000 ; Hochberg & Atkinson, 2003 ; Karpouzli et al., 2004 ; Kutser

et al., 2006a ; Oppelt et al., 2012) ou cartographier de larges étendues caracté-

risées par la présence majoritaire d’une espèce d’algue (Nijland, 2019 ; Uhl

et al., 2016 ; Yu et al., 2017). En parallèle, l’avènement et l’utilisation des capteurs

hyperspectraux embarqués sur des drones de type aéronef ont été facilités par les

développements technologiques de plus en plus poussés au travers de la minia-

turisation des capteurs hyperspectraux. La commercialisation des plateformes

aéroportées hyperspectrales à moindre coût a permis de démocratiser leur utilisa-

tion et, de surcroit, de réaliser des survols des zones d’études en s’affranchissant

des contraintes liées aux satellites et avions. En effet, les mesures par vecteur

satellite ne permettent pas d’adapter les temps de passages aux cycles de marée

et la présence d’une couverture nuageuse empêche toute acquisition. Dans le cas

des survols par vecteur aéroporté, les contraintes sont principalement liées au

coût des missions d’acquisition (Manfreda et al., 2018). Une fois paramétrées en

conséquence, les images obtenues à l’aide de cette technique s’avèrent souvent

bénéficier d’une résolution spatiale et temporelle nettement supérieure à celle

des satellites ou des systèmes aériens traditionnels, car cette technique facilite

notamment l’accès aux zones d’études, mais aussi du fait qu’elle ne soit par

dépendante de la couverture nuageuse compte tenue de l’altitude du survol

(Paneque-Gálvez et al., 2014). Ainsi, Ventura et al. (2017) ont montré que l’uti-

lisation d’un drone pour la cartographie des communautés d’herbiers marins

de méditerranée permettait l’obtention d’images ayant la meilleure résolution

spatiale, notamment en comparaison des images satellitaires. L’utilisation de

capteurs hyperspectraux embarqués sur des drones a permis de cartographier

différentes communautés de macroalgues (Kislik et al., 2020 ; Rossiter et al.,
2020 ; Saito et al., 2017). À ce jour, les études portant sur la discrimination des

macroalgues en milieu benthique à partir d’images hyperspectrales restent peu

nombreuses.

Cependant, l’utilisation de la télédétection hyperspectrale dans l’optique de

discriminer les espèces de macroalgues nécessite le développement, en amont,
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d’outils d’analyse des images acquises. Pour cela, des étapes préliminaires

d’études en conditions contrôlées et sur des spectres purs (c.-à-d. constitués

d’une seule entité) sont nécessaires (Chao Rodríguez et al., 2017 ; Olmedo-

Masat et al., 2020). À ma connaissance, il n’existe à ce jour aucune étude ayant

permis la discrimination des espèces, à l’échelle de l’espèce, au sein d’une zone

d’étude, et ce, sans connaissance a priori ni mesures réalisées en parallèle du sur-

vol. Dans le précédent chapitre (3), une nouvelle approche, basée sur l’utilisation

de l’algorithme du SAM sur la dérivée première des données de réflectance, a été

mise en place dans des conditions contrôlées et a permis de discriminer, ex situ,

différentes espèces de macroalgues présentes le long du littoral du Pas-de-Calais.

Avant de pouvoir être appliquée sur des images acquises par vecteur drone, cette

nouvelle méthodologie doit être appliquée sur des spectres acquis en conditions

in situ. En effet, cette étape permet de faire le lien entre les méthodes de traite-

ment développées sur des mesures réalisées en laboratoire et leur application à

des données acquises in situ (Dekker et al., 1992 ; Uhl et al., 2013).

En effet, la variabilité des conditions environnementales telles que les va-

riations d’intensités lumineuses et les phénomènes de dessiccation impactent

sensiblement le comportement spectral des mesures (Casal et al., 2013 ; Selvaraj

et al., 2021). On peut notamment citer chez les macroalgues les variations d’éclai-

rement à l’échelle saisonnière, agissant sur le cortège pigmentaire des individus

(Gevaert et al., 2002 ; Kirk, 2011 ; Korbee et al., 2005), notamment en modifiant

la teneur et la composition de ces pigments (Cruces et al., 2019 ; Gerasimenko

et al., 2010). Par ailleurs, il est reconnu que les variations de composition du

cortège pigmentaire ainsi que de leurs abondances induisent systématiquement

des modifications sur les spectres de réflectance, notamment sur les bandes

spécifiques d’absorption (Méléder et al., 2013). Or, peu d’études ont été menées

sur la variation saisonnière de la réponse spectrale des espèces de macroalgue

en réponse aux variations environnementales, malgré de nombreuses recom-

mandations au sein de la littérature (Kisevic et al., 2011 ; Kotta et al., 2014 ;

O’Neill et al., 2011). En effet, à ma connaissance, seul Selvaraj et al. (2021) ont

réalisé une étude portant sur les potentiels effets de la saison, mais également

de la localisation des macroalgues sur leur signature spectrale. De même, les

variations d’humidité liées au phénomène de dessiccation des macroalgues in-
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duit inéluctablement une modification de la réponse spectrale (Uhl et al., 2013).

Or, les espèces cartographiées sont caractérisées par des niveaux de dessicca-

tion différents en fonction de leur position marégraphique (Dorgelo, 1976).

Ainsi, au cours d’un cycle de marée et en fonction de la période d’acquisition

des spectres de réflectance des macroalgues, les individus d’une même espèce

peuvent présenter des niveaux de dessiccation différents et a fortiori des réponses

spectrales différentes, phénomènes qu’il est nécessaire d’appréhender pour la

discrimination correcte des espèces. Enfin, lors de mesures in situ, la nature du

substrat (p. ex. rugosité, composition, texture, etc.), ainsi que la morphologie

de l’espèce étudiée, peuvent impacter l’acquisition des spectres de réflectance

des macroalgues (Olmedo-Masat et al., 2020) via des phénomènes de mélanges

spectraux et plus particulièrement pour des surfaces non homogènes. Ainsi,

dans le cas des espèces dont le thalle est composé d’une lame bisériée (c.-à-d.

deux épaisseurs de cellules), comme chez Ulva lactuca, la réflectance du substrat

pourrait interférer avec le spectre de réflectance de cette espèce. Compte tenu

des effets liés aux phénomènes environnementaux, de la dessiccation ou encore

de la nature des substrats sur la variabilité spectrale des macroalgues, il apparaît

donc nécessaire de valider la méthodologie développée en conditions contrôlées

sur des mesures de spectres de réflectance pure (c.-à-d. composée d’une seule

espèce) acquis in situ.

L’objectif de ce chapitre est de mettre en application, sur des données in situ,

la méthodologie précédemment développée en laboratoire (3). Afin de tester

l’applicabilité de cette méthodologie sur des spectres de réflectance acquis in
situ et soumis aux conditions environnementales, et notamment les variations

de luminosité et la dessiccation. Pour étudier les effets potentiels de ces condi-

tions environnementales lors de l’acquisition des spectres de réflectance, l’effet

de la période d’acquisition des spectres sur la classification des macroalgues

a également été analysée. À cette fin, l’acquisition de spectre de réflectance a

été réalisée au début de l’émersion et à marée basse. Par ailleurs, cette analyse

sera utilisée afin d’étudier l’effet de la dessiccation sur la méthodologie dévelop-

pée au chapitre précédent (3). Un suivi mensuel des spectres de réflectance de

différentes espèces de macroalgues a aussi permis de tester la résistance aux va-

riations saisonnières de l’approche développée. Ce suivi mensuel doit également



4.2. Matériels et méthodes 127

permettre de déterminer la période de l’année la plus propice à la discrimination

correcte des mesures de spectres de réflectance des macroalgues.

4.2 Matériels et méthodes

4.2.1 Zone d’étude et matériel biologique

L’approche de discrimination des spectres de réflectance des macroalgues

développée au cours du chapitre précédent (3) a été appliquée sur un suivi des

spectres de réflectance acquis in situ sur sept espèces de macroalgues de l’estran

rocheux du littoral du Pas-de-Calais. Ces espèces ont été choisies de façon à ce

que les trois phyla soient représentés. Pour les Ochrophyta, le choix s’est porté

sur les quatre espèces étudiées dans la partie production et caractéristiques des

grandes ceintures de macroalgues majoritairement présentes le long du littoral

du Pas-de-Calais. Pour les deux autres phyla, le choix a été effectué de manière

que les espèces étudiées soient les plus représentatives des ceintures en place et

de leur abondance. Les espèces retenues sont ainsi :

— Pelvetia canaliculata
— Ulva lactuca
— Porphyra dioica
— Fucus spiralis
— Fucus serratus
— Chondrus crispus
— Saccharina latissima

Les relevés ont été réalisés au niveau de l’estran rocheux d’Audresselles (N50°49,777′ ;

E1°35,427′), selon un transect allant du haut vers le bas de l’estran pour toutes

les espèces, exceptée P. canaliculata. En effet, pour cette espèce, qui n’est pas

présente sur la zone d’Audresselles, les mesures ont été réalisées sur l’estran

rocheux de Boulogne-sur-Mer (N50°45,032′ ; E1°35,654′) (figure 4.1).
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Figure 4.1 – Localisation des deux sites d’acquisition des données de réflectance hy-
perspectrale des macroalgues le long des côtes françaises de la Manche. Le site de
Boulogne-sur-Mer a été choisi pour l’acquisition des mesures sur P. canaliculata, tandis
que le reste des mesures a été réalisé à Audresselles. Afin de se localiser, Wimereux a
également été placée sur la carte.

Les suivis ont été réalisés de septembre 2019 à août 2020 à raison d’une

mesure par mois. Pour ce faire, les mesures de réflectance ont été opérées sur

chacune des espèces de l’estran en sélectionnant la journée du mois qui présen-

tait le coefficient de marée le plus élevé, permettant ainsi d’optimiser l’accès

aux espèces localisées aux plus bas niveaux de l’estran et donc d’intégrer un

maximum de mesures par individu. Au cours des acquisitions, deux séries de

mesures ont été réalisées. La première, concernant l’ensemble des espèces étu-

diées, a été effectuée au moment de l’émersion de chaque espèce, afin d’acquérir

des mesures in situ dans des conditions optimales, à savoir, une faible dessicca-

tion et un état physiologique optimal ( FVFM ≥ 0,7, mesuré avec un Diving-PAM).

Les individus étudiés ont été marqués, à l’aide d’un collier colson coloré, afin

de pouvoir les identifier au cours de la seconde acquisition. La seconde série

de mesures a été effectuée à basse mer dans le but d’acquérir les spectres de

réflectance des espèces dans les conditions de réalisation de produits cartogra-

phiques, c’est-à-dire au moment où la totalité de l’estran est exondée, permettant

l’acquisition des spectres de réflectance de l’ensemble des espèces. Pour des

raisons pratiques et techniques, ces mesures n’ont pu être réalisées que sur 5 des
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7 espèces (tableau 4.1).

Tableau 4.1 – Périodes d’acquisition des mesures de spectre de réflectance en fonction
des espèces considérées.

Espèces
Mesure au

découvrement
Mesure à
basse mer

P. canaliculata
U. lactuca
P. dioica
F. spiralis
F. serratus
C. crispus

S. latissima

Pour S. latissima, du fait de sa position marégraphique sur l’estran et de

son faible temps d’émersion, seule une mesure a été effectuée et utilisée pour

les deux conditions marégraphiques. Pour P. canaliculata, sa localisation et la

difficulté d’accès au site de mesure n’a pas permis la réalisation de la seconde

série de mesures sur une seule et même journée.

4.2.2 Protocole de mesure de la réflectance

Les mesures ont été acquises avec un spectroradiomètre de terrain (analytical

spectral device, ASD FieldSpec4® FR) permettant l’acquisition de la réflectance

des cibles étudiées (c.-à-d. les macroalgues) sur une gamme de longueur d’onde

allant de 350 à 2 500 nm. Les mesures ont été acquises au moyen d’une fibre

optique pour un champ visuel (field of view (FOV) en anglais) de 8°. Un support,

développé au sein du laboratoire et constitué d’une bague en PVC et d’une

embase en inox, a permis de maintenir une distance constante de 10 cm entre le

capteur et la macroalgue de façon à reproduire les conditions d’observations et

de mesures d’un site à un autre (figure 4.2A). Cette distance a été choisie afin de

permettre l’acquisition d’une emprise au sol pour une surface d’environ 35 cm2.

Cette surface est équivalente à la taille moyenne des patchs de P. canaliculata
qui ont été observés comme étant les plus petits patchs de macroalgues sur le

terrain. Cela a également permis l’acquisition de spectres purs, sur des surfaces
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homogènes, constituées uniquement de macroalgues appartenant à la même

espèce pour in fine, éviter les phénomènes de mélanges de surfaces et a fortiori
des mélanges spectraux. L’ensemble des données a été acquis sur des bases de

triplicata par espèce. L’acquisition des données spectrales est instantanée. Outre

l’acquisition, le logiciel RS3 permet la visualisation et le contrôle des données

(figure 4.2B). Pour chaque surface analysée, le logiciel a été paramétré afin de

réaliser 30 acquisitions de spectres par mesure, qui ont ensuite été moyennées

pour limiter les éventuelles erreurs de mesures liées aux bruits électroniques et

aux variations environnementales (c.-à-d. passage nuageux en haute altitude,

indétectable à l’œil nu).

(A) (B)

Figure 4.2 – Illustration des mesures réalisées en condition in situ. (A) Support du
capteur, doté d’un champ de vision (FOV) de 8° développé au sein du laboratoire. (B)
Mesure réalisée à l’aide du spectroradiomètre (ASD) connecté à un ordinateur portable.

Les données brutes acquises en niveaux de radiance ont été converties en

valeur de réflectance en calculant le rapport entre la radiance de l’échantillon et

la radiance incidente mesurée au début de chaque acquisition sur un Spectralon®,

qui constitue un diffuseur parfait.

4.2.3 Traitement et classification des spectres de réflectance

Les traitements appliqués aux spectres de réflectance des macroalgues ont

été décrits dans le chapitre précédent 3. Les différentes étapes de traitements

permettant la classification des espèces en fonction de leur spectre de réflectance
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ont été synthétisées au sein de la figure 4.3. Afin de tester la validité des dendro-

grammes utilisés, un dendrogramme théorique a été réalisé. Le dendrogramme

obtenu par la chaîne de traitement a ensuite été comparé au dendrogramme

théorique à l’aide du coefficient de Kappa de Cohen. Ce coefficient permet de

déterminer le degré de similarité entre deux dendrogrammes, avec une valeur

de 1 pour des dendrogrammes similaires à 100 %. Cette étape a permis de déter-

miner la période de l’année permettant d’obtenir la discrimination des espèces la

plus efficace possible, c’est-à-dire limitant les erreurs de classification à l’échelle

des espèces.

4.2.4 Analyse pigmentaire

Afin de caractériser le contenu pigmentaire des macroalgues étudiées, l’évo-

lution des concentrations pigmentaires des espèces étudiées a été analysée. Lors

des mesures de réflectance effectuées au découvrement des espèces, une par-

tie des individus a été prélevée et ramenée au laboratoire pour déterminer le

contenu en pigments. Les échantillons prélevés ont été congelés et conservés à

−80° jusqu’à l’extraction pigmentaire. Pour estimer la variabilité intraspécifique,

un disque a été prélevé sur trois individus, et ce, pour chaque espèce étudiée. Le

principe de mesure a été détaillé au sein du chapitre précédent (1). Les résultats

bruts des analyses pigmentaires sont présentés dans l’annexe I. Pour l’ensemble

des résultats, les concentrations pigmentaires obtenues ont été rapportées à la

masse fraîche (en pmol mg MF−1) et ont été utilisées afin de réaliser des dendro-

grammes de classification des espèces en fonction de leur contenu pigmentaire.

Pour cela, une matrice de distance a été calculée à partir de l’algorithme de Bray-

Curtis (cf. chap.3) pour chaque saison, et le dendrogramme associé a été réalisé.

Les dendrogrammes obtenus ont par la suite été comparés aux dendrogrammes

réalisés à partir des données de réflectance acquises au cours du découvrement.

Cette comparaison a été effectuée par le calcul de l’indice du Kappa de Cohen

(cf. chap.3).
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Acquisition des données : données brutes asd

Données de réflectance au format ascii

Données normalisées

Dérivée première

Matrice de distance

Arbre de classification

algorithme de lecture des
données brutes

algorithme de normalisation

x∗ij =
xij−min(xij )

max(xij )−min(xij )

calcul dérivée première
package hsdar

calcul matrice de distance SAM
package resemble

construction arbre de classification
package pvclust et ggdendro

Figure 4.3 – Organigramme des différentes étapes appliquées au cours du processus de
classification des macroalgues.
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4.3 Résultats

Les résultats des dendrogrammes de classification des mesures de spectre

de réflectance des macroalgues sont présentés ci-dessous pour chaque mois

de l’étude. Pour les mois de mars et avril, le contexte sanitaire au moment de

l’acquisition des mesures n’a pas permis d’effectuer de suivi au cours de ces deux

périodes. Pour la suite des résultats, une description précise a été effectuée pour

le dendrogramme réalisé sur les données du mois de janvier, tandis que seules

les différences avec le dendrogramme de janvier ont été présentées pour le reste

de la période de suivi pour faciliter la lecture.

Les résultats des classifications obtenus au cours du mois de janvier sont

présentées dans la figure 4.4. L’analyse de l’inertie des deux classifications

obtenues a mis en évidence la présence de 3 clusters pour la classification

basée sur les données acquises au moment du découvrement (figure 4.4A) et 4

clusters dans le cas de la classification issue des données obtenues au cours de

la basse mer (figure 4.4B). Pour les deux classifications, le cluster i a regroupé

l’ensemble des individus appartenant à U. lactuca avec une p-value de 100 %.

Un regroupement entre les individus appartenant aux Rhodophyta (P. dioica et

C. crispus) et les individus appartenant à S. latissima a été observé pour les deux

périodes, avec un regroupement au sein du cluster ii dans le cas des données

acquises au cours du découvrement des individus et dans le cluster iv pour celles

obtenues au cours de la marée basse. Dans les deux cas, les p-value obtenues ont

été de 99 %. Pour la classification obtenue à partir des spectres de réflectance

mesurés au moment du découvrement, un troisième cluster (cluster iii) a été

observé, et regroupe le reste des espèces d’Ochrophyta (F. spiralis, F. serratus et

P. canaliculata), avec une p-value de 98 %. Pour la seconde période de mesure, la

classification obtenue a montré la présence de deux autres clusters (cluster ii et

iii), composé de deux individus de F. spiralis dans le cas du cluster ii (54 %) et

des individus de F. serratus et du dernier individu de F. spiralis pour le cluster iii

(p-value de 98 %).



134 CHAPITRE 4. Mesure hyperspectrale in situ

(A)

(B)
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(C)

Figure 4.4 – Dendrogrammes de classification des individus étudiés, obtenus à partir
de la classification ascendante hiérarchique (CAH) appliquée aux données acquises
au mois de janvier. (A) Sur les spectres acquis au cours du découvrement, (B) sur les
spectres acquis au cours de la basse mer et (C) sur le contenu pigmentaire. La matrice
de distance a été calculée à partir de l’algorithme du SAM sur les données de réflectance
élevées à la dérivée première et à partir de l’algorithme de Bray-Curtis pour les pigments.
Les valeurs situées au niveau des nœuds représentent les p-value (en %) associées au
bootstrap.

Pour les deux dendrogrammes, un regroupement par espèce a été observé

au sein du cluster regroupant les algues rouges et les individus de S. latissima
(cluster ii pour le dendrogramme au cours de la période de découvrement et

cluster iv pour le second). Dans les deux cas, le regroupement des individus

appartenant à S. latissima a été observé, avec une p-value de 100 % et tandis

que la séparation entre les individus des deux espèces de Rhodophyta a été

obtenue, avec une p-value de 99 %. Les résultats de la classification basée sur
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le contenu pigmentaire (figure 4.4C) ont montré la formation de trois clusters

avec un regroupement des individus de P. dioica et U. lactuca pour le cluster i

(p-value de 100 %) et un regroupement entre C. crispus et les algues brunes pour

les clusters ii et iii (avec des p-value respective de 88 % et 94 %). La comparaison

entre le dendrogramme issu des données de réflectance acquises au cours du

découvrement et celui acquis sur les données obtenues au cours de la basse mer

a montré un coefficient Kappa de Cohen de 0,31.

(A)
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(B)

(C)

Figure 4.5 – Dendrogrammes de classification des individus étudiés, obtenus à partir
de la classification ascendante hiérarchique (CAH) appliquée aux données acquises
au mois de février. (A) Sur les spectres acquis au cours du découvrement, (B) sur les
spectres acquis au cours de la basse mer et (C) sur le contenu pigmentaire. La matrice
de distance a été calculée à partir de l’algorithme du SAM sur les données de réflectance
élevées à la dérivée première et à partir de l’algorithme de Bray-Curtis pour les pigments.
Les valeurs situées au niveau des nœuds représentent les p-value (en %) associées au
bootstrap.
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Les résultats de l’approche de classification appliquée aux données acquises

au cours des mesures de février sont présentés dans la figure 4.5. Pour la clas-

sification obtenue à partir des mesures effectuées durant le découvrement (fi-

gure 4.5A), l’analyse de l’inertie a permis d’identifier la présence de 4 clusters.

Les résultats se différencient de ce de janvier avec la formation d’un cluster

uniquement de P. dioica (cluster i ; p-value de 100 %), tandis que les individus

de P. canaliculata ont été regroupé avec ceux de S. latissima et C. crispus (cluster

iv ; p-value de 95 %). Pour les données acquises au moment de la basse-mer (fi-

gure 4.5B), la classification a montré le regroupement des spectres de réflectance

au sein de 3 clusters, caractérisés par un phylum unique. Ainsi, contrairement

aux données du mois de juillet S. latissima, F. serratus et F. spiralis ont été classées

au sein du même cluster (cluster iii ; p-value de 91 %) tandis que les 2 espèces

d’algues rouges ont été regroupées ensemble au sein d’un cluster (cluster ii ;

p-value de 100 %). Enfin, concernant les données pigmentaires (figure 4.5C), des

résultats similaires à ceux acquis au mois de janvier ont été retrouvés au cours du

mois de février. Cependant, le coefficient de Kappa de Cohen, reflétant le degré

de similitude entre le dendrogramme réalisé sur les mesures hyperspectrales au

découvrement et le dendrogramme acquis sur les données pigmentaires, mesuré

au cours du mois de février, a été supérieur à celui du mois de janvier (0,570).
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(A)

(B)
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(C)

Figure 4.6 – Dendrogrammes de classification des individus étudiés, obtenus à partir
de la classification ascendante hiérarchique (CAH) appliquée aux données acquises au
mois de mai. (A) Sur les spectres acquis au cours du découvrement, (B) sur les spectres
acquis au cours de la basse mer et (C) sur le contenu pigmentaire. La matrice de distance
a été calculée à partir de l’algorithme du SAM sur les données de réflectance élevées à la
dérivée première et à partir de l’algorithme de Bray-Curtis pour les pigments. Les valeurs
situées au niveau des nœuds représentent les p-value (en %) associées au bootstrap.

La classification des spectres de réflectance acquis durant le mois de mai est

représentée sur la figure 4.6. Une analyse de l’inertie a été réalisée et a permis,

pour les classifications obtenues au cours des deux périodes de mesures, de

mettre en évidence l’existence de 3 clusters, composés uniquement d’espèces

appartenant au même Phylum. En effet, pour les données acquises au cours

de la période de découvrement (figure 4.6A), les individus appartenant à l’es-

pèce S. latissima ont été regroupés avec les autres individus appartenant aux
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algues brunes afin de former un seul cluster (cluster iii ; p-value de 100 %). Un

résultat identique a été obtenu pour les données acquises au cours de la basse-

mer (figure 4.6B). Concernant le dendrogramme obtenu à partir des données

pigmentaires (figure 4.6C), 4 clusters ont été identifiés, avec le regroupement

d’individus appartenant à la même espèce pour les trois premiers clusters, tan-

dis que le cluster iv a montré le regroupement des individus de U. lactuca et

P. dioica. Concernant le résultat de la comparaison entre les dendrogrammes, un

coefficient de Kappa de Cohen de 0,694 a été obtenu.

(A)
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(B)

(C)

Figure 4.7 – Dendrogrammes de classification des individus étudiés, obtenus à partir
de la classification ascendante hiérarchique (CAH) appliquée aux données acquises au
mois de juin. (A) Sur les spectres acquis au cours du découvrement, (B) sur les spectres
acquis au cours de la basse mer et (C) sur le contenu pigmentaire. La matrice de distance
a été calculée à partir de l’algorithme du SAM sur les données de réflectance élevées à la
dérivée première et à partir de l’algorithme de Bray-Curtis pour les pigments. Les valeurs
situées au niveau des nœuds représentent les p-value (en %) associées au bootstrap.
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Les résultats de l’utilisation de l’approche de classification appliquée aux

données de réflectance acquises au cours du mois de juin sont présentés dans la

figure 4.7. L’étude de l’inertie a permis d’identifier 3 clusters au sein de chaque

dendrogramme obtenu pour les deux périodes de mesure. Dans le cas du den-

drogramme construit à partir des données acquises au cours du découvrement

(figure 4.7A), les résultats obtenus ont été similaires à ceux de janvier avec cepen-

dant un regroupement plus précis des individus appartenant aux mêmes espèces

au sein du cluster des algues brunes (cluster ii). Pour les mesures acquises au

cours de la basse-mer (figure 4.7B), les données ont montré un regroupement

des individus appartenant aux Fucus (cluster ii ; p-value de 100 %). Pour les

données pigmentaires (figure 4.7C), des résultats identiques à ceux du mois de

juin ont été obtenus avec toutefois un regroupement des individus appartenant

à C. crispus au sein du cluster iii. Au cours de ce mois, la comparaison entre le

dendrogramme construit à partir des données de réflectance acquises au cours

du découvrement et le dendrogramme acquis à partir des données pigmentaires

a montré un coefficient Kappa de Cohen de 0,47.

(A)
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(B)

(C)

Figure 4.8 – Dendrogrammes de classification des individus étudiés, obtenus à partir
de la classification ascendante hiérarchique (CAH) appliquée aux données acquises
au mois de juillet. (A) Sur les spectres acquis au cours du découvrement, (B) sur les
spectres acquis au cours de la basse mer et (C) sur le contenu pigmentaire. La matrice
de distance a été calculée à partir de l’algorithme du SAM sur les données de réflectance
élevées à la dérivée première et à partir de l’algorithme de Bray-Curtis pour les pigments.
Les valeurs situées au niveau des nœuds représentent les p-value (en %) associées au
bootstrap.
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La classification obtenue sur les spectres de réflectance acquis au cours du

mois de juillet est présentée au sein de la figure 4.8. Pour chaque période de

mesure, l’analyse de l’inertie a permis d’identifier 3 clusters. Contrairement

données acquises au mois de janvier, les données de réflectance acquises au

cours du découvrement (figure 4.8A) ont uniquement montré le regroupement

d’un seul individu de S. latissima avec les individus appartenant aux algues

rouges (cluster ii). Les données de réflectance acquises au cours de la basse-mer

(figure 4.8B) ont, quant à elles, montré le même schéma de classification que

celles acquises au cours du mois de janvier. Concernant les données pigmentaires

(figure 4.8C), la classification réalisée a permis d’obtenir des résultats similaires

à ceux acquis au cours du mois de janvier, avec un coefficient Kappa de Cohen

de 0,565.

(A)
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(B)

(C)

Figure 4.9 – Dendrogrammes de classification des individus étudiés, obtenus à partir
de la classification ascendante hiérarchique (CAH) appliquée aux données acquises au
mois de août. (A) Sur les spectres acquis au cours du découvrement, (B) sur les spectres
acquis au cours de la basse mer et (C) sur le contenu pigmentaire. La matrice de distance
a été calculée à partir de l’algorithme du SAM sur les données de réflectance élevées à la
dérivée première et à partir de l’algorithme de Bray-Curtis pour les pigments. Les valeurs
situées au niveau des nœuds représentent les p-value (en %) associées au bootstrap.
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Les résultats de la nouvelle approche de classification, appliquée aux données

de réflectance acquises au cours du mois d’août, sont présentés sur la figure 4.9.

L’étude de l’inertie associée aux dendrogrammes a permis l’identification de

3 clusters au sein du dendrogramme obtenu à partir de la classification des

spectres acquis au moment du découvrement (figure 4.9A), avec des résultats

similaires à ceux acquis au mois de janvier, avec cependant l’apparition des

individus appartenant à F. serratus dans le cluster regroupant les algues rouges

et S. latissima (cluster iii ; p-value de 95 %). Tout comme pour les données

acquises au mois de janvier, le dendrogramme construit à partir des données de

réflectance acquises au cours de la basse-mer (figure 4.9B) a permis d’identifier 4

clusters. Néanmoins, le dendrogramme obtenu au cours du mois d’août a montré

une séparation entre les espèces d’algues rouges (cluster iv) et les espèces d’algues

brunes (clusters ii et iii). Enfin, le dendrogramme réalisé à partir des données

pigmentaires a montré le regroupement des algues brunes entre elles (cluster ii ;

p-value de 96 %) et la discrimination de C. crispus (cluster iii ; p-value de 90 %),

contrairement à ce qui a été obtenu au cours du mois de janvier (figure 4.9C).

Au cours du mois d’août, la comparaison entre les deux dendrogrammes (au

découvrement et pigmentaire) a montré un coefficient Kappa de Cohen de 0,470.
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(A)

(B)
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(C)

Figure 4.10 – Dendrogrammes de classification des individus étudiés, obtenus à partir
de la classification ascendante hiérarchique (CAH) appliquée aux données acquises au
mois de septembre. (A) Sur les spectres acquis au cours du découvrement, (B) sur les
spectres acquis au cours de la basse mer et (C) sur le contenu pigmentaire. La matrice
de distance a été calculée à partir de l’algorithme du SAM sur les données de réflectance
élevées à la dérivée première et à partir de l’algorithme de Bray-Curtis pour les pigments.
Les valeurs situées au niveau des nœuds représentent les p-value (en %) associées au
bootstrap.

Les spectres de réflectance acquis au cours du mois de septembre ont été

analysés au travers de l’approche nouvellement mise en place et les résultats sont

présentés sur la figure 4.10. Pour les spectres de réflectance mesurés au cours de

la période de découvrement (figure 4.10A), 4 clusters ont été identifiés au travers

de l’analyse de l’inertie. Pour cette période de l’année, le dendrogramme obtenu

a montré une grande disparité par rapport à celui du mois de janvier, avec le

regroupement des individus appartenant à F. serratus, S. latissima, C. crispus
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et P. canaliculata (cluster ii ; p-value de 85 %) et la formation de deux clusters

constitués respectivement de P. dioica (cluster iii ; p-value de 100 %) et de F. spi-
ralis (cluster iv ; p-value de 58 %). Dans le cas du dendrogramme basé sur les

données de réflectance acquises au cours de la basse-mer (figure 4.10B), des ré-

sultats identiques à ceux du mois de janvier ont été obtenus. Pour la classification

obtenue sur les données acquises au cours de la basse mer, le cluster ii a montré

un regroupement en sous classe des individus appartenant à F. spiralis, avec une

p-value de 92 %. Le cluster iii a également montré un phénomène identique, avec

le regroupement des individus appartenant à S. latissima (p-value de 100 %),

ainsi que le regroupement des individus appartenant à C. crispus (p-value de

93 %). Enfin, la classification des espèces réalisée à partir des données pigmen-

taires (figure 4.10C) a, contrairement aux données acquises au cours du mois de

janvier, montré la formation d’un cluster constitué des individus appartenant à

C. crispus (cluster iii ; p-value de 99 %). La comparaison de ce dendrogramme

avec celui acquis à partir des données de réflectance au découvrement a montré

un coefficient Kappa de Cohen de 0,502

(A)
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(B)

(C)

Figure 4.11 – Dendrogrammes de classification des individus étudiés, obtenus à partir
de la classification ascendante hiérarchique (CAH) appliquée aux données acquises
au mois de octobre. (A) Sur les spectres acquis au cours du découvrement, (B) sur les
spectres acquis au cours de la basse mer et (C) sur le contenu pigmentaire. La matrice
de distance a été calculée à partir de l’algorithme du SAM sur les données de réflectance
élevées à la dérivée première et à partir de l’algorithme de Bray-Curtis pour les pigments.
Les valeurs situées au niveau des nœuds représentent les p-value (en %) associées au
bootstrap.
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Les résultats de la classification des spectres de réflectance acquis au cours

du mois d’octobre sont présentés dans la figure 4.11. L’analyse de l’inertie a

permis l’identification de 3 clusters au sein de chaque dendrogramme. Pour le

dendrogramme construit à partir des données de réflectance acquises au cours du

découvrement (figure 4.11A), les résultats obtenus ont montré la formation d’un

cluster uniquement constitué de P. dioica (cluster iii ; p-value de 92 %), tandis que

les espèces de Fucus ont été classées avec les autres algues brunes et rouges. Pour

les données acquises au cours de la basse-mer (figure 4.11B), un dendrogramme

similaire à celui du mois de janvier a été obtenu, avec cependant le regroupement

au sein d’un même cluster des individus de Fucus. Pour la classification des

espèces à partir des données pigmentaires (figure 4.11C), des résultats identiques

à ceux de janvier ont été mesurés, avec toutefois un regroupement, au sein d’un

même cluster, des individus de C. crispus, ce qui n’était pas le cas au cours du

mois de janvier. Enfin, au cours du mois d’octobre, la comparaison entre les deux

dendrogrammes a été caractérisée par un coefficient Kappa de Cohen de 0,932.

(A)
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(B)

Figure 4.12 – Dendrogrammes de classification des individus étudiés, obtenus à partir
de la classification ascendante hiérarchique (CAH) appliquée aux données acquises
au mois de novembre. (A) sur les spectres acquis au cours de la basse mer et (B) sur
le contenu pigmentaire. La matrice de distance a été calculée à partir de l’algorithme
du SAM sur les données de réflectance élevées à la dérivée première et à partir de
l’algorithme de Bray-Curtis pour les pigments. Les valeurs situées au niveau des nœuds
représentent les p-value (en %) associées au bootstrap.

Pour les données acquises au cours du mois de novembre, seule la période de

découvrement a été obtenue en raison des conditions environnementales, et plus

particulièrement la présence de précipitations en continu. Les résultats de la clas-

sification associée sont présentés au sein de la figure 4.12. L’analyse de l’inertie a

permis d’identifier 2 clusters, constitués d’un mélange d’individus appartenant

à des différents phyla. Ainsi, le cluster ii a regroupé les individus appartenant
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à P. canaliculata, F. spiralis et S. latissima avec deux individus appartenant à

P. dioica (p-value de 97 %), tandis que le cluster i a été formé des autres individus

appartenant aux Chlorophyta, Ochrophyta et Rhodophyta (p-value de 95 %). Le

cluster ii a montré le regroupement en sous-classes des individus appartenant à

la même espèce, avec des p-value supérieures à 98 %. Le dendrogramme basé

sur l’analyse des données pigmentaires (figure 4.12B) a montré le regroupement

des individus appartenant aux algues brunes entre eux (cluster iii ; p-value de

72 %), ainsi que la formation d’un cluster constitué des individus de C. crispus
(cluster ii ; p-value de 100 %). La comparaison entre ces deux dendrogrammes a

permis l’obtention d’un coefficient Kappa de Cohen de 0,094.

(A)
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(B)

(C)

Figure 4.13 – Dendrogrammes de classification des individus étudiés, obtenus à partir
de la classification ascendante hiérarchique (CAH) appliquée aux données acquises au
mois de décembre. (A) Sur les spectres acquis au cours du découvrement, (B) sur les
spectres acquis au cours de la basse mer et (C) sur le contenu pigmentaire. La matrice
de distance a été calculée à partir de l’algorithme du SAM sur les données de réflectance
élevées à la dérivée première et à partir de l’algorithme de Bray-Curtis pour les pigments.
Les valeurs situées au niveau des nœuds représentent les p-value (en %) associées au
bootstrap.
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La classification des spectres de réflectance acquis au cours du mois de dé-

cembre est présentée sur la figure 4.13. Pour les deux périodes d’acquisition,

l’analyse de l’inertie a permis l’identification de 3 clusters. Dans le cas de la

classification réalisée à partir des données obtenues durant la période de dé-

couvrement (figure 4.13A), un regroupement entre les individus appartenant

à U. lactuca et ceux appartenant à S. latissima et P. canaliculata (cluster iii ; p-

value de 100 %) a été observé. De même, contrairement aux résultats obtenus

en janvier, les individus de P. dioica et C. crispus ont été classés au sein de deux

clusters distincts. Dans le cas du dendrogramme construit à partir des données

de réflectance acquises au cours de la basse-mer (figure 4.13B), des différences

ont été observées par rapport aux résultats obtenus au mois de janvier. En effet,

les individus appartenant à P. dioica ont été classés au sein du cluster formé par

les Fucus (cluster i ; p-value de 98 %). Le dendrogramme obtenu à partir des

données pigmentaires (figure 4.13C) a montré des similitudes avec celui basé

sur les données de janvier. Cependant, pour le mois de décembre, les individus

appartenant à C. crispus ont été regroupés au sein d’un cluster, de même que

pour les individus de S. latissima. Enfin, la comparaison entre le dendrogramme

des données de réflectance acquises au cours du découvrement avec le dendro-

gramme basé sur les données pigmentaires a montré un coefficient Kappa de

Cohen de 0,18.
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(A)

(B)

Figure 4.14 – Valeurs des coefficients de Kappa de Cohen mesurés sur la comparaison
des dendrogrammes obtenus à partir des données de réflectance acquises in situ à un
dendrogramme théorique. (A) Sur les spectres acquis au cours du découvrement, (B) sur
les spectres acquis au cours de la basse mer.

La figure 4.14 présente les résultats de la comparaison entre les classifica-
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tions mensuelles obtenues à une classification théorique. Cette analyse permet

de déterminer la période permettant d’acquérir la discrimination, au niveau

spécifique, la plus précise possible. Pour les deux périodes de mesures, la clas-

sification obtenue la plus proche de la classification théorique a été acquise au

cours du mois de mai, avec un coefficient de Kappa de Cohen de 0,96 au cours

de la période de découvrement et de 0,99 à la basse mer. Une diminution des

coefficients a été observée sur les classifications obtenues à partir des données

acquises au cours du découvrement, jusqu’à un minimum de 0,08 au mois de

décembre. Pour les classifications acquises au cours de la basse mer, les résultats

de comparaison à la classification théorique ont montré des valeurs de coeffi-

cients relativement élevées (supérieure à 0,92), pour les mois de février à octobre.

Les résultats de comparaison ont également montré une faible différence entre

les classifications des différents mois pour les données acquises au cours de la

basse mer, à l’exception des données acquises au cours du mois de décembre,

qui présentent, au maximum, un coefficient Kappa de Cohen de 0,53. Dans le

cas des données acquises au cours de la période de découvrement, les résultats

de comparaison ont montré une variation plus importante des coefficients de

Kappa de Cohen entre les différents mois de l’année.

4.4 Discussion

Les mesures de réflectance réalisées au sein de ce chapitre ont permis de

mettre en application l’approche de classification, développée au cours du cha-

pitre précédent, sur des spectres acquis in situ. Les résultats obtenus ont permis

de montrer l’efficacité de discrimination de cette nouvelle approche dans dif-

férentes conditions, à la fois à l’échelle saisonnière, mais également à l’échelle

d’un cycle de marée, avec l’étude de l’effet de l’émersion sur les résultats de

classification. Le suivi du contenu pigmentaire des individus utilisés a aussi

permis d’acquérir une partie des explications quant aux résultats obtenus avec

notamment la comparaison entre les dendrogrammes obtenus sur les données

de réflectance mesurées au cours de la basse-mer et basés sur les données pig-

mentaires. Cette comparaison permet d’estimer la part d’implication du contenu

pigmentaire dans la classification des spectres de réflectance hyperspectrale.
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Ainsi, avec en général une similitude d’environ 50 % entre les dendrogrammes

issus des données de réflectance hyperspectrale et ceux issus des données pig-

mentaires, le contenu pigmentaire pourrait en partie expliquer les résultats de

classification obtenus (Casal et al., 2012). Cependant, et comme démontré par

les différences obtenues entre les dendrogrammes, la relation entre le contenu

pigmentaire et la réflectance chez les macroalgues reste limitée. En effet, il existe

d’autres phénomènes pouvant influencer la réponse spectrale des individus,

comme, par exemple la diffusion multiple, qui implique qu’un pigment peut

diffuser plus d’une fois la lumière, ou encore les caractéristiques optiques de

certaines protéines (Enríquez et al., 1994 ; Ramus, 1978).

4.4.1 Impact de la période de mesure sur la classification

L’obtention de données de réflectance hyperspectrale à différentes périodes

d’émersion, à savoir au moment du découvrement des espèces et à la basse-mer,

au cours d’une même journée, a permis d’étudier l’effet de l’émersion sur les

résultats de classification. Ces deux périodes ont permis d’étudier la classifi-

cation des espèces à la fois en condition d’hydratation maximale (au cours du

découvrement) mais également dans les conditions les plus propices à un survol

cartographique en drone équipé d’une caméra hyperspectrale (c.-à-d. à l’heure

de la basse-mer), dans l’optique de l’obtention de produits cartographiques,

nécessitant le découvrement total de l’estran. Au cours de cette étude, il est

apparu que les résultats de classification obtenus sur les spectres de réflectance

acquis au cours de la basse-mer étaient meilleurs que ceux acquis au travers de

l’utilisation des données de réflectance acquises au moment du découvrement, et

ce, sur la totalité du suivi mensuel. Ces résultats traduisent donc une meilleure

différentiation des spectres des différentes espèces au cours de la basse-mer et

donc un potentiel effet de la période d’acquisition sur les résultats obtenus. L’une

des explications aux résultats observés est liée aux phénomènes de dessiccation

expérimentés par les macroalgues tout au long de la période d’émersion. En effet,

durant cette période, d’importantes pertes en eau sont subies par les individus,

pouvant atteindre jusqu’à 95 % du volume total en eau (Contreras-Porcia et al.,
2011), entrainant une augmentation de la quantité d’air au sein des thalles, et
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plus particulièrement au niveau des espaces interstitiels (Holzinger & Karsten,

2013). Ce phénomène s’accompagne d’une diminution des capacités d’absorption

pigmentaire des organismes, augmentant les valeurs de réflectance mesurées. De

même, Uhl et al. (2013) ont montré que la dessiccation avait un effet sur la varia-

bilité entre les spectres des individus de macroalgues appartenant à une même

espèce, et que plus le contenu en eau d’une algue était faible, plus la variabilité

intraspécifique tendait à diminuer. Cette diminution de la variabilité peut donc

expliquer les "meilleurs" résultats de classification des spectres obtenus lors de

la basse-mer. Ce phénomène peut également expliquer la plus faible variabilité

des résultats de classification au cours de l’année. En effet, plus la variabilité

entre les individus d’une même espèce diminue, plus la discrimination entre les

différentes espèces est meilleure. Ces résultats ont été observés sur l’ensemble

des espèces, malgré un temps d’immersion différent entre les espèces de haut

niveau (p. ex. U. lactuca) et les espèces de bas niveau (p. ex. C. crispus). En effet,

tandis que les espèces de hauts niveaux ont subit un temps d’émersion de plus

de 3 h, les espèces de bas niveaux ont subit environ 1 h d’émersion. Cependant,

il a été montré que les espèces de bas niveaux étaient généralement moins bien

adaptées aux périodes d’émersion que les espèces de hauts niveaux, ce qui pour-

rait se traduire par des pertes en eau plus rapides et plus importantes (Johnson

et al., 1974).

4.4.2 Évolution saisonnière des résultats de classification

Les résultats du suivi mensuel des résultats de classification de la nouvelle

approche, basée sur l’utilisation de l’algorithme du SAM, ont montré l’existence

de variations mensuelles, à la fois pour les spectres acquis au cours de l’émersion,

et pour ceux acquis au cours de la basse-mer. Ainsi, pour les données acquises

au moment du découvrement, une différence de 92 % a été observée entre la

meilleure classification, obtenue au cours du mois de mai, et la classification

présentant le plus d’erreurs, acquise au cours du mois de décembre. Les résultats

de classification les moins bons ont été obtenus au cours de la période hivernale

(de novembre à janvier). En effet, au cours de cette période, les classifications

obtenues ont montré moins de 31 % de similitude avec la classification théo-
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rique. Les spectres obtenus au cours du découvrement sur des individus de

macroalgues n’ayant pas subi de phénomène de dessiccation, il apparaît donc

que la saisonnalité joue un rôle important dans la réponse spectrale des indivi-

dus, ce qui a pour effet de modifier les classifications obtenues. Pour les données

acquises au cours de la basse-mer, la variation saisonnière des résultats de clas-

sification sont moins importants (moins de 6 % de variabilité), avec seulement

deux mois montrant des moins bons résultats de classification, à savoir le mois

de décembre et de janvier. À l’échelle des phyla, la classification en différents

clusters peut s’expliquer, en partie, par le contenu pigmentaire propre à chaque

phylum (Casal et al., 2012). Ainsi, il est apparu que pour l’ensemble des ré-

sultats, les Chlorophyta ont toujours été parfaitement discriminés des autres

phyla, avec la formation d’un cluster propre à ce phylum. L’une des explica-

tions à cette séparabilité peut être due au contenu pigmentaire caractérisant

ce phylum. Plus particulièrement, les algues vertes sont caractérisées par la

présence de chlorophylle b et de neoxanthine, pigments spécifiques à ce phylum

et donnant la forme caractéristique du spectre des algues vertes. Dans le cas

des Ochrophyta et des Rhodophyta, les fortes similitudes dans les spectres (cf.

chapitre précédent) peuvent expliquer l’apparition des erreurs de classification

observées entre ces deux phyla. Concernant la discrimination des espèces, deux

tendances ont été observées au cours du suivi mensuel. Pour les Ochrophyta,

une discrimination entre les individus des différentes espèces a été observée

pour l’ensemble des mois. Cette séparabilité peut être expliquée par le contenu

pigmentaire des espèces étudiées. En effet, l’analyse du contenu pigmentaire a

montré une concentration plus importante en pigment dans le cas de P. dioica
par rapport à C. crispus et ce quel que soit le mois considéré. Dans le cas des

Ochrophyta, la discrimination des espèces apparait nettement plus complexe,

notamment du fait de fortes similitudes dans les contenus pigmentaires. No-

tamment, au cours de la période hivernale, les différences observées dans les

contenus pigmentaires ont été distinctement moins élevées que celles mesurées

au cours du printemps, ce qui peut expliquer en partie les "meilleurs" résultats

de classification obtenus au cours du mois de mai. Cette variation du contenu

pigmentaire peut être reliée aux variations environnementales observables au

cours de l’année et traduisent d’une adaptation des espèces aux variations de
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ces conditions (luminosité, température). De plus, les variations du contenu

pigmentaire sont également fonctions de la position bathymétrique. Notamment,

les pigments photoprotecteurs, tels que les pigments du cycle des xanthophylles,

sont présents en plus grande quantité chez les espèces localisées en haut de

l’estran par rapport aux espèces de bas niveau (Harker et al., 1999).

Les résultats obtenus permettent donc d’envisager la réalisation de cartogra-

phies précises des différentes communautés de macroalgues, et plus particulière-

ment au cours de la basse-mer, période d’acquisition ayant permis l’acquisition

de classifications les plus précises. Or, cette période constitue la période la plus

propice à des survols cartographiques en drone, car elle permettrait d’acquérir

l’ensemble des espèces caractérisant la zone littorale. De même, les résultats

obtenus indiquent que la période du printemps / été constitue la période de

l’année la plus propice à la cartographie des macroalgues. De plus, dans l’op-

tique d’estimer les stocks de macroalgues de notre zone d’étude, afin de réaliser

des bilans de production, cette période de l’année est la plus intéressante, le

recouvrement en macroalgues y étant maximal. Cependant, à l’exception des

mois de décembre et de janvier, périodes pour lesquelles la similitude avec le

dendrogramme théorique ont été respectivement inférieure à 50 % et 75 %, les

survols cartographiques peuvent être envisagés sur l’ensemble de l’année, ce

qui permettrait le suivi de l’évolution saisonnière des communautés et ainsi

d’affiner les bilans de production mesurés. Enfin, il serait intéressant de compa-

rer les résultats de classification d’une année à l’autre. En effet, les conditions

environnementales expérimentées par les macroalgues s’avèrent susceptibles

de varier au travers des variations interannuelles des conditions climatiques à

grande échelle (Oscillation Nord-Atlantique), mais également en lien avec les

événements climatiques extrêmes. En raison de ces variations interannuelles,

une modification annuelle des réponses spectrales peut être attendue, ce qui

pourrait modifier les résultats de classification obtenus. Afin de répondre à cette

interrogation, une comparaison pourrait s’effectuer au travers de l’acquisition

de nouvelles données de réflectance hyperspectrale et d’une comparaison des

résultats de classification obtenus à ceux présentés dans ce chapitre.
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4.5 Conclusion

Le suivi mensuel de la classification des spectres de réflectance hyperspectral

a permis de montrer l’existence de variations dans les résultats de classification

obtenus. Les résultats acquis ont notamment montré que les meilleures classi-

fications étaient obtenues pour les données acquises à la basse mer et au cours

du printemps et de l’été. Ces résultats sont en partie expliqués par les effets de

la dessiccation sur les spectres de réflectance, phénomène qui tend à augmen-

ter la réflectance tout en diminuant la variabilité intraspécifique, entrainant

une amélioration de la classification. La variabilité mensuelle des résultats de

classification est quant à elle en partie expliquée par les variations du contenu

pigmentaire en lien avec les conditions environnementales, et singulièrement

la variation des conditions d’éclairement. Ces résultats confortent l’intérêt de

cette nouvelle approche pour la réalisation de produits cartographiques, parti-

culièrement pour la réalisation de bilan des stocks de macroalgues. En effet, au

vu des résultats obtenus, les survols pourront être effectués une grande partie

de l’année, à l’exception des mois de décembre et janvier, mois pour lesquels

la similitude entre les dendrogrammes de classification et le dendrogramme

théorique a été inférieure à 75 %, permettant l’acquisition de cartographie sur

de grande surface.
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Discussion générale

Bilan de production

Acquisition des bilans de production

La présente étude a permis d’acquérir des bilans de production journaliers

in situ sur quatre espèces d’Ochrophyta caractéristiques du littoral rocheux du

Pas-de-Calais. Les mesures de production primaire nette ont été rendues pos-

sibles par l’utilisation de chambres benthiques à l’émersion et à l’immersion.

Pour cette dernière, le déploiement in situ a été facilité par l’optimisation et la

miniaturisation des chambres benthiques. L’utilisation in situ de tels systèmes

permet de tenir compte des facteurs environnementaux expérimentés par les

individus ainsi que leurs variations naturelles. Plus particulièrement à l’immer-

sion, les mesures réalisées considèrent l’évolution de la hauteur de la colonne

d’eau, mais également de la turbidité, qui influent sur la quantité et la qualité de

la lumière, facteurs contrôlant les rendements photosynthétiques (Dromgoole,

1987 ; Dunton & Jodwalis, 1988 ; Falkowski & LaRoche, 1991 ; Falkowski &

Raven, 2007 ; Kübler & Raven, 1996). L’enregistrement en simultané de la pro-

duction primaire de plusieurs individus, rendu possible par la réalisation de trois

systèmes de chambres benthiques, a permis la caractérisation de la variabilité

intraspécifique. Enfin, l’utilisation de chambres benthiques présente l’avantage

de reproduire les conditions expérimentées in situ par renouvellement fréquent

du milieu interne. De plus, cette technique permet l’acquisition de la production

primaire nette pour un individu complet, facilitant l’intégration de l’hétérogé-

néité de la réponse photosynthétique du thalle, ainsi que l’interprétation des

mesures effectuées.

165
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Cependant, l’utilisation de chambres benthiques présente certaines limita-

tions mineures liées au principe même de la mesure en chambre benthique.

Ainsi, l’absorption des ultraviolet (UV) par le dôme de la chambre benthique

peut influencer la production des macroalgues (Cruces et al., 2013 ; Figueroa

& Gomez, 2001 ; Han et al., 2003) et il n’existe à ce jour aucune alternative de

matériaux permettant la transmission des UV. Toutefois, ce paramètre ne serait

limitant que lors des mesures à l’émersion, les UV ne pénétrant que très peu

dans la colonne d’eau en milieu côtier, caractérisée par une turbidité élevée

(Häder, 1997). Pour la mesure en chambre benthique à l’immersion, la princi-

pale limitation résiderait dans la différence d’hydrodynamisme entre le milieu

extérieur et intérieur. Or, il a été démontré que ce facteur pouvait influencer

la production des macroalgues (Häder & Figueroa, 1997). L’utilisation d’une

agitation interne continue favorise la diffusion de l’oxygène et des nutriments à

la surface du thalle, ce qui permet de diminuer les risques d’une limitation de la

production primaire (Hurd, 2000). Une alternative à l’utilisation de chambres

benthiques rigides a été développée par White et al. (2021), qui utilisent des

chambres benthiques souples qui reproduisent l’hydrodynamisme naturelle-

ment présent. Cependant, ces chambres ne sont pas adaptées à toutes les espèces,

comme P. canaliculata (thalles trop petits), et l’agitation obtenue pourrait ne

pas être assez importante au sein de la chambre benthique pour renouveler la

couche limite. L’utilisation de chambres benthiques est par ailleurs limitant

quant à la taille des individus, du fait de l’optimisation entre encombrement

des systèmes et volume utilisable. De plus, dans la présente étude, le choix a été

fait de ne considérer que les individus, et non pas la communauté, en raison de

l’absence d’existence de systèmes de chambres benthiques à l’immersion adaptés

à la communauté et aux conditions environnementales de notre site d’étude (fort

hydrodynamisme, substrat irrégulier). Cependant, de tels systèmes existent à

l’émersion (Bordeyne, 2016 ; Migné et al., 2015) et permettent de mesurer la

production primaire à l’échelle de la communauté. De plus, les communautés à

Ochrophyta de la zone d’étude sont caractérisées par une couverture verticale

de macroalgues constituée uniquement d’un seul individu, contrairement par

exemple à la Bretagne, où les canopées sont caractérisées par un ensemble mul-

ticouche (Bordeyne, 2016). L’une des perspectives majeures dans l’acquisition
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des mesures de production à partir de chambres benthiques est le développe-

ment d’un système commun de chambres benthiques autonomes permettant

l’acquisition en continu de mesures à l’émersion et à l’immersion.

La détermination, à l’immersion et en conditions contrôlées, du quotient

photosynthètique (QP) a permis la conversion des mesures d’oxygène, acquises

in situ à l’immersion, en données de carbone. Ces données ont permis l’obtention

de bilans de fixation du carbone à l’émersion et à l’immersion pour l’ensemble

des espèces. Cependant, des analyses complémentaires de l’évolution du QP, en

lien avec les conditions environnementales, nécessitent d’être conduites. Plus

particulièrement, il serait intéressant de mettre en place des expérimentations

quant aux effets des variations de nutriments sur le QP, mais également de com-

prendre l’effet du mécanisme d’accumulation du CO2 au niveau du plasmalemme

de S. latissima (Mercado et al., 2006) sur le QP.

À partir de l’obtention des courbes production-éclairement (P-E), il a été

possible de réaliser des bilans de production primaire journaliers à partir de mo-

dèles d’estimation basés sur l’utilisation des paramètres photosynthétiques (Ik,

Im et Pm). L’utilisation de tels modèles est indispensable à l’obtention de bilans de

production sur plusieurs jours en fonction du rythme mortes-eaux / vives-eaux,

voire à l’année en fonction des saisons, le suivi in situ n’étant pour l’instant

pas réalisable. Cependant, ces modèles de bilans ne tiennent pas compte des

conditions météorologiques naturelles qui peuvent être très variables (nuages)

(Bordeyne et al., 2020), ni même de la variation de la qualité de l’eau en lien avec

la matière en suspension. Ainsi, Bordeyne (2016) a montré que la couverture

nuageuse pouvait entraîner une diminution d’environ 60 % de la production

primaire nette chez deux espèces de Fucales (Fucus vesiculosus et F. serratus). Des

résultats similaires ont également été observés par Ouisse (2010) sur les herbiers

à zostères, avec une diminution de la production primaire d’approximativement

50 % en lien avec la couverture nuageuse. Ces résultats traduisent donc du ca-

ractère primordial de la couche nuageuse sur le métabolisme des communautés

intertidales. Les modèles estimatifs auraient de ce fait tendance à surestimer les

bilans de production primaire, en raison de l’utilisation de paramètres environ-

nementaux optimaux. De plus, l’utilisation des paramètres photosynthétiques,

déterminés à partir des courbes P-E, ne permettent pas de traduire des variations
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d’intensité de la dessiccation liées aux conditions météorologiques (température

et vents).

L’acquisition de mesures in situ est nécessaire afin de déterminer les diffé-

rentes conditions environnementales qui ne permettraient pas aux macroalgues

la réalisation de bilans de production autotrophes, avec par exemple les tempé-

ratures élevées (Gerard, 1997), ou une turbidité excessive (Aumack et al., 2007).

L’obtention de données in situ reste néanmoins nécessaire pour la réalisation

de modèles d’estimation, afin de compléter et d’affiner les résultats obtenus au

travers de l’utilisation de ces modèles.

Production primaire des macroalgues des côtes du Pas-de-Calais

Les résultats de production obtenus pour les différentes espèces de ma-

croalgues étudiées peuvent être comparés à ceux obtenus pour divers écosys-

tèmes, et notamment aux écosystèmes caractéristiques des «puits de carbone

bleu». Ainsi Serrano et al. (2019) ont montré que les forêts de mangrove aus-

tralienne étaient responsables du stockage de 1,26 ± 0,90 Mg C ha−1 an−1 soit

environ 0,345 g C m−2 j−1. Des résultats similaires, variables selon l’âge des man-

groves, ont été obtenus par Carnell et al. (2022). Ainsi les mangroves les plus

âgées étaient capables de stocker entre 2,7 et 2,4 Mg C ha−1 an−1 soit entre 0,74

et 0,658 g C m−2 j−1, tandis que les plus jeunes présentaient un stockage de

carbone d’approximativement 1,5 ± 0,2 Mg C ha−1 an−1, ce qui équivaut à en-

viron 0,411 g C m−2 j−1. Concernant les phanérogames marines, l’étude menée

par Stankovic et al. (2021) sur les écosystèmes d’herbiers marins d’Asie du

sud-est a montré un stockage de carbone situé entre 160 et 186 g C m−1 an−2,

soit approximativement 0,438 à 0,51 g C m−1 j−2 (Duarte et al., 2013b), ces éco-

systèmes étant parmi les écosystèmes à herbiers les plus productifs au monde.

Concernant les habitats terrestres, la même comparaison peut être réalisée, avec

des valeurs de production du même ordre de grandeur que celles obtenues

pour les macroalgues. Ainsi, le stockage annuel de carbone au travers des di-

verses forêts de Chine varie de 200 à 1 560 g C m−1 an−2 soit environ de 0,5479–

4,24 g C m−1 j−2 (Chen et al., 2012 ; Liu et al., 2020 ; Ni, 2001 ; Tao et al., 2013 ;

Wenquan Zhu, 2004 ; Zhao et al., 2022). Zamora et al. (2020) ont montré que les
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forêts des zones humides étaient responsables du stockage d’approximativement

318,2 g C m−1 an−2 soit approximativement 0,871 g C m−1 j−2.

Le rôle des communautés à macroalgues dans le stockage à long terme du

carbone reste à étudier. En effet, il semblerait que seule une faible part de la

production primaire globale réalisée par les macroalgues soit stockée de manière

pérenne, c’est-à-dire sans dégradation a posteriori, au travers par exemple des

phénomènes d’enfouissement (Duarte & Cebrián, 1996). En effet, ce phénomène

a été bien étudié pour les écosystèmes marins considérés comme étant des puits

de carbone, avec notamment des estimations sur les pré-salés qui seraient res-

ponsables du stockage à long terme de 218 ± 24 g C m−2 an−1 (Chmura et al.,
2003 ; Duarte et al., 2005 ; Mcleod et al., 2011), les mangroves dont le stockage

à long terme du carbone s’élèverait à 226 ± 39 g C m−2 an−1 (Bird et al., 2004 ;

Chmura et al., 2003 ; Lovelock et al., 2010 ; Mcleod et al., 2011 ; Sanders et al.,
2010) et les herbiers à phanérogames marines avec un stockage à long terme de

138 ± 38 g C m−2 an−1 (Duarte et al., 2005 ; Duarte et al., 2010 ; Kennedy et al.,
2010 ; Mcleod et al., 2011). En comparaison, les forêts tempérées, considérées

comme les puits de carbone terrestre les plus actifs, présentent un stockage de

carbone à long terme de 5,1 ± 1,0 g C m−2 an−1 (Schlesinger, 1991 ; Zehetner,

2010). À ce jour, il n’existe qu’une dizaine d’études portant sur le stockage à

long terme du carbone par les communautés à macroalgues, notamment du

fait qu’elles colonisent généralement des substrats durs empêchant toutes sé-

questrations in situ à long terme par enfouissement. Ainsi, seul 0,4 % de la

production primaire des macroalgues serait stocké par enfouissement, pour les

communautés vivant sur du substrat meuble (Duarte & Cebrián, 1996).

La comparaison des résultats de production primaire acquis sur les différentes

espèces étudiées, a montré que les espèces situées dans les bas niveaux de l’estran

présentaient des bilans nets de production primaire plus élevés que ceux acquis

pour les espèces de hauts niveaux. Cette différence dans les bilans de production

se manifeste généralement sur la taille et la durée de vie des individus, avec, chez

les macroalgues de bas niveaux, une vitesse de croissance et une durée de vie

plus importantes (Birkett et al., 1998 ; Schonbeck & Norton, 1980 ; Williams

& Dethier, 2005). Ces différences sont notamment liées aux stress associés à

la période d’émersion qui varie en fonction de la position bathymétrique des
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espèces considérées.

Effets des stress de la zone intertidale

Pour les macroalgues, la période d’émersion constitue une phase critique,

et particulièrement au cours du printemps et de l’été, époque de l’année où la

durée du jour est la plus longue (Davison & Pearson, 1996 ; Williams & Dethier,

2005). L’émersion s’accompagne fréquemment d’une augmentation des stress

avec une limitation de l’apport en nutriment, d’importantes variations de la

température et de la luminosité, mais également l’apparition de phénomènes de

dessiccation pouvant entraîner l’apparition de choc osmotique. Ces stress envi-

ronnementaux peuvent potentiellement affecter la production des macroalgues,

spécialement lorsque ces stress dépassent les limites de tolérance des organismes

(Dethier & Williams, 2009). Au cours de cette étude, l’impact de la lumière

sur la production des différentes espèces a été observée à l’émersion au cours

du printemps et de l’été, périodes pour lesquelles les éclairements sont les plus

élevés, au travers de l’apparition de photoinhibition du photosystème II (PSII).

Ce phénomène a été accompagné d’une réduction importante de la production

qui, au cours de l’été, est restée faible même après une période d’immersion. Il

semblerait donc que la phase d’immersion journalière ne soit pas suffisante à la

récupération. Cependant, les mesures de l’état physiologique des individus avant

les expériences ont montré que ces organismes pouvaient récupérer au cours de

la période nocturne, ces mesures indiquant un bon état physiologique (valeur de

fluorescence supérieure à 0,7). L’évolution saisonnière des éclairements s’est éga-

lement traduite par une augmentation de la concentration en pigments du cycle

des xanthophylles, et ce, plus particulièrement chez les espèces de hauts niveaux,

traduisant l’adaptation de ces espèces aux forts éclairements. Ces pigments in-

terviennent dans les mécanismes de défenses des organismes autotrophes face

aux forts éclairements (Larkum et al., 2003) en permettant la dissipation de

l’excès d’énergie lumineuse sous forme de chaleur(Demmig-Adams & Adams,

1996). Les variations saisonnières de la concentration en pigments du cycle des

xanthophylles, avec notamment des concentrations plus importantes au cours

du printemps et de l’été, permet aux différentes espèces de maintenir une bonne
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capacité de photoprotection. Ces mécanismes semblent protéger efficacement

les organismes face aux forts éclairements, au travers de leur récupération totale

d’une journée à l’autre, voire à l’issue d’une période d’immersion prolongée.

Cependant, il serait intéressant de mesurer la mise en place de la dé-époxydation

de la violaxanthine en anthéraxanthine et zéaxanthine traduisant la mise en

place du cycle des xanthophylles, comme l’on fait Delebecq et al. (2016) sur des

gamétophytes de Laminaria digitata.

Les résultats acquis au cours de cette étude paraissent indiquer que la tem-

pérature, et plus particulièrement les phénomènes de dessiccation associés à

l’augmentation de ces températures, auraient un effet négatif sur l’activité photo-

synthétique. Par exemple, au cours du mois de juillet, les individus de F. spiralis
expérimentent, pour une intensité lumineuse donnée, de la photoinhibition

au cours de la période d’émersion, tandis qu’au cours de l’immersion, cette

même intensité lumineuse ne se traduit pas par l’apparition de photoinhibition.

Toutefois, au cours de ce travail, l’étude de l’effet de la température sur la pro-

duction a été relativement limité. Il serait néanmoins intéressant d’étudier plus

précisément l’effet de la dessiccation et de la température sur l’activité photosyn-

thétique de ces différentes espèces (Floreto et al., 1993 ; Gao et al., 2015 ; Guo

et al., 2015 ; Kim et al., 2007), notamment au travers des mécanismes de réponse

faisant intervenir la protéine de choc thermique (HSP). Ainsi, il a été montré

une diminution des performances chez S. latissima lors d’exposition successives

à des vagues de chaleur (Nepper-Davidsen et al., 2019). Or, dans un contexte de

changement global, les événements dits extrêmes, dont les vagues de chaleurs

font partie, tendent à augmenter en fréquence, ce qui pourrait potentiellement

affecter les communautés de macroalgues. Ainsi, depuis une dizaine d’années,

un déplacement global de l’aire de répartition géographique de 19 km an−1

(Sorte et al., 2010) de certaines espèces marines s’observe, en lien avec les pres-

sions dues au changement global, excédant les déplacements observés pour les

espèces terrestres (0,6 km an−1 (Parmesan & Yohe, 2003)). Ces déplacements

s’accompagnent généralement de changements drastiques dans la structure et le

fonctionnement des écosystèmes, mais également d’une érosion importante de

la biodiversité (Davis & Shaw, 2001 ; Hughes, 2000 ; Parmesan, 2006 ; Parmesan

& Yohe, 2003 ; Root et al., 2003 ; Rosenzweig et al., 2008). L’ensemble de ces
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phénomènes rend crucial le suivi des différentes communautés biologiques, afin

d’appréhender et d’améliorer la compréhension des effets liés aux changements

globaux. Parmi les facteurs responsables de ces changements, l’augmentation des

températures, majoritairement liée aux activités anthropiques, est considérée

comme un facteur majeur (Bernstein et al., 2008). En effet, depuis les années 80,

une augmentation de 0,2–0,3 °C de la température moyenne de l’eau des mers

du sud de l’Europe a été observée, tandis que la mer de Norvège et la mer du

Nord ont subi une augmentation moyenne de 0,3–0,7 °C (Lima & Wethey, 2012).

Plusieurs études ont démontré que ces changements impactaient les commu-

nautés marines et notamment au travers du rôle qu’elles jouaient au sein des

différents écosystèmes (Cheminée et al., 2013 ; Liquete et al., 2016). Dans le cas

des espèces marines, les réponses à ces changements globaux sont rapides et

fortes, et ce, particulièrement chez les espèces intertidales qui vivent souvent en

limite de leur fenêtre de tolérance thermique (Somero, 2010).

Mise en place d’outils de cartographie des communau-

tés à macroalgues

Si la classification des macroalgues en tant qu’écosystème à «puits de carbone

bleu» reste à étudier, il n’en reste pas moins nécessaire d’en connaître l’évolution

des stocks pour établir des bilans de production, ainsi que des aires de répar-

tition, pour en observer l’évolution en lien avec le changement global. Cette

connaissance passe nécessairement par la cartographie et le suivi des différentes

communautés existantes, au travers du développement de nouvelles techniques

de cartographie, et plus particulièrement des techniques de télédétection hyper-

spectrale.

Au cours de ces travaux, la faisabilité de l’utilisation de la technologie hyper-

spectrale pour la cartographie à grande échelle des communautés de macroalgues

a été testée en laboratoire et in situ. Les résultats obtenus ont montré la possi-

bilité de discriminer les différentes espèces de macroalgues a minima jusqu’au

niveau du phylum, niveau déjà atteint auparavant au travers de l’utilisation de la

technologie multispectrale (Kutser et al., 2006b ; Rossiter et al., 2020 ; Tait et al.,
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2019). Cependant, les résultats acquis ont également permis de discriminer les

différentes espèces de macroalgues au travers de la constitution d’une librairie

spectrale, ce qui, à ma connaissance, n’avait encore jamais été réalisé. En effet,

de nombreuses études se sont intéressées à la discrimination des espèces de

macroalgues au travers de la télédétection hyperspectrale, mais aucune n’a traité

de la discrimination inter-spécifique. Ainsi, l’imagerie hyperspectrale a permis

de différencier les macroalgues des autres types de végétaux (Casal et al., 2013 ;

Casal et al., 2012 ; Hochberg & Atkinson, 2000 ; Hochberg & Atkinson, 2003 ;

Karpouzli et al., 2004 ; Kutser et al., 2006a) ou de cartographier de larges éten-

dues d’algue monospécifique (Nijland, 2019 ; Uhl et al., 2016 ; Yu et al., 2017).

Une première étude en laboratoire, menée par Chao Rodríguez et al. (2017), a

permis de montrer le potentiel de discrimination de la technologie hyperspec-

trale pour la séparation des espèces en fonction de leur phylum d’appartenance.

Plus récemment, Olmedo-Masat et al. (2020) ont été capables de différencier

les espèces de macroalgues au travers de l’utilisation d’une librairie de spectres

hyperspectraux en s’affranchissant de la variabilité intraspécifique. Or, la spécifi-

cité du présent travail réside dans la prise en compte de cette variabilité lors de

la discrimination des espèces.

Au cours de ce travail de thèse, la réalisation de survols cartographiques en

drone équipé d’une caméra hyperspectral n’a pas été possible. Cependant, la

mise en application de cette méthodologie sur des images acquises par vecteur

drone doit permettre de valider les résultats obtenus jusqu’alors. Cependant,

il existe également d’autres limites à la cartographie de grandes surfaces au

travers de campagnes de survol, et notamment les phénomènes de mélanges,

impliquant une superposition de spectres de réflectance appartenant à plu-

sieurs entités distinctes. Ce phénomène a été en partie étudié par Uhl et al.
(2013), et ils ont conclu que l’utilisation d’algorithmes de démixage linéaire

permettait de différencier les individus, mais uniquement dans le cas d’espèces

éloignées phylogénétiquement. Il sera donc nécessaire d’utiliser des modèles

de démixage permettant d’extraire les différentes composantes d’un spectre en

mélange. Ce type de pré-traitement a déjà été utilisé sur les macroalgues, fournis-

sant des résultats a minima pour la discrimination des grands groupes d’algues

(Mehrubeoglu et al., 2013a ; Mehrubeoglu et al., 2013b ; Pan et al., 2017 ; Uhl
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et al., 2013 ; Vélez-Reyes et al., 2007). Toutefois, l’utilisation de drone permet

l’acquisition d’images avec une taille de pixel de l’ordre du cm, ce qui aura pour

conséquence de limiter les effets de mélange aux zones de transition entre les

différentes communautés. De plus, l’utilisation en parallèle des informations

bathymétriques devra permettre l’identification fine des espèces en lien avec leur

caractéristique bathymétrique. Des relevés cartographiques, réalisés en 2017,

ont permis de délimiter les principales ceintures d’algues présentes le long du

littoral du Pas-de-Calais. Ces relevés permettront, à terme, de suivre l’évolution

des communautés de macroalgues entre 2017 et 2022.
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L’ensemble des résultats acquis au cours de cette thèse a permis d’établir des

bilans de production des principales espèces d’Ochrophyta caractérisant la zone

intertidale et d’observer les effets de l’exposition à l’environnement aérien, qui

constitue la période la plus stressante. Les expérimentations effectuées au cours

de cette thèse ont permis de montrer que malgré le caractère stressant de la

phase d’émersion, cette dernière participe à l’obtention de bilans de production

autotrophe pour les espèces, notamment au cours de la période hivernale, du-

rant laquelle les éclairements sont relativement faibles. Les bilans de production

acquis au cours de cette thèse ont permis de confirmer que les macroalgues

pouvaient être considérées comme faisant partie des producteurs primaires les

plus productifs à l’échelle planétaire. Cependant, la caractérisation de ces éco-

systèmes en tant que « puits de carbone » reste encore dépendante de l’étude des

capacités de stockage du carbone de façon pérenne, particulièrement au travers

de l’export de la production vers l’océan profond. En effet, il semblerait que cette

production primaire bénéficie plutôt aux organismes vivants au sein des com-

munautés de macroalgues et à ceux présents dans les environnements proches

(export). De plus, la complexité des interactions entre l’océan et l’atmosphère

en matière d’échange de CO2 et le renouvellement rapide de la biomasse des

algues impliquent une quantification très difficile de la séquestration du carbone

par ces organismes (Hurd et al., 2022). L’exploration en détail des capacités des

macroalgues à stocker le C passe nécessairement par la collaboration d’équipes

multidisciplinaires de biogéochimistes, de physiologistes et d’écologistes des

algues, d’océanographes chimiques et physiques, de modélisateurs et d’experts

en interactions atmosphère-océan et en dynamique océanique.

L’utilisation de chambres benthiques in situ a permis de mesurer la produc-

175
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tion primaire des quatre espèces principales de la zone intertidale du Pas-de-

Calais. Les résultats obtenus ont mis en évidence la diversité de réponses des

espèces étudiées en fonction de leur position bathymétrique sur l’estran. Ces

différences de réponses, tant au niveau de la production primaire que de la

composition pigmentaire, traduisent les différences de conditions environne-

mentales expérimentées par les organismes. Ainsi, les espèces peuplant les hauts

niveaux de l’estran (P. canaliculata et F. spiralis) ont développé des adaptations

aux forts éclairements et aux longues émersions. Ces adaptations se traduisent

par une concentration en pigments photoprotecteurs plus importante et par une

production primaire plus faible, notamment au cours des phases d’immersion.

A contrario, les espèces inféodées aux bas niveaux (F. serratus et S. latissima)

ont quant à elles développées des mécanismes de capture de l’énergie plus ef-

ficace et une production plus importante. Cette production plus importante

peut notamment être reliée à la faible exposition aux stress environnementaux

expérimentés au cours de la phase d’émersion. Cependant, il serait nécessaire

d’étudier plus finement la mise en place des mécanismes de photoprotection,

au travers notamment de l’étude de la mise en place du cycle des xanthophylles

avec la réalisation de prélèvements au début et à la fin des expérimentations. De

même, il serait intéressant d’étudier les autres mécanismes de réponse aux stress

de la zone intertidale, avec, par exemple, l’étude des antioxydants.

La mesure de la réponse photosynthétique constitue un bon indicateur de

l’impact des stress sur les organismes photosynthétiques. Toutefois, il serait

intéressant de coupler ces mesures avec différentes mesures, telles que l’étude de

la fluorescence, qui s’attache à comprendre les effets des stress sur l’efficacité du

PSII et le taux de transfert d’électrons à travers le PSII sur une petite partie du

thalle. De telles mesures ont été initiées au cours de ma thèse, avec l’utilisation

d’un monitoring-PAM qui permet la mesure en continu et de manière autonome

sur les organismes photosynthétiques, à la fois à l’immersion et à l’émersion.

Néanmoins, les mesures préliminaires n’ont pas permis d’acquérir des données

exploitables sur les communautés de macroalgues. À terme, l’utilisation de tels

systèmes permettrait une compréhension fine des mécanismes photosynthé-

tiques mis en place dans les conditions stressantes et plus particulièrement lors

du passage de l’environnement aquatique à l’environnement aérien.
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Cette étude a également montré l’efficacité de la télédétection hyperspectrale

pour la discrimination des macroalgues au travers de l’analyse de leur signa-

ture hyperspectrale. Néanmoins, malgré les résultats prometteurs obtenus en

laboratoire et in situ sur des spectres purs, il est encore nécessaire de tester cette

nouvelle approche sur des images acquises in situ et de confronter les résultats

acquis aux vérités terrains. À terme, le couplage entre l’estimation et le suivi des

stocks de macroalgues et la modélisation des bilans de production primaire doit

permettre la réalisation de bilans de production sur une zone donnée. Ces cartes

permettront de quantifier les «pertes» potentielles de production primaire et,

par extension, sur les capacités de stockage du carbone des communautés de

macroalgues sur de grandes échelles géographiques.
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AnnexeA
Résultats de l’analyse pigmentaire

A.1 Phycobiliprotéines

Figure A.1 – Variation saisonnière de la concentration pigmentaire en phycocyanine (en
pmol mg MF−1) chez deux espèces de Rhodophyta (C. crispus et P. dioica). Les données
sont présentées sous la forme moyenne ± écart-type (n = 3).
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Figure A.2 – Variation saisonnière de la concentration pigmentaire en phycoérythrine
(en pmol mg MF−1) chez deux espèces de Rhodophyta (C. crispus et P. dioica). Les don-
nées sont présentées sous la forme moyenne ± écart-type (n = 3).

A.2 Chlorophylles

Figure A.3 – Variation saisonnière de la concentration pigmentaire en chlorophylle a
(en pmol mg MF−1) chez sept espèces de macroalgues. Les données sont présentées sous
la forme moyenne ± écart-type (n = 3).
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Figure A.4 – Variation saisonnière de la concentration pigmentaire en chlorophylle b (en
pmol mg MF−1) chez une espèce de Chlorophyta, U. lactuca. Les données sont présentées
sous la forme moyenne ± écart-type (n = 3).

Figure A.5 – Variation saisonnière de la concentration pigmentaire en chlorophylle c (en
pmol mg MF−1) chez quatre espèces d’Ochrophyta. Les données sont présentées sous la
forme moyenne ± écart-type (n = 3).
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A.3 Caroténoïdes

Figure A.6 – Variation saisonnière de la concentration pigmentaire en néoxanthine (en
pmol mg MF−1) chez une espèce de Chlorophyta, U. lactuca. Les données sont présentées
sous la forme moyenne ± écart-type (n = 3).

Figure A.7 – Variation saisonnière de la concentration pigmentaire en fucoxanthine (en
pmol mg MF−1) chez quatre espèces d’Ochrophyta. Les données sont présentées sous la
forme moyenne ± écart-type (n = 3).
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Figure A.8 – Variation saisonnière de la concentration pigmentaire en carotène (en
pmol mg MF−1) chez sept espèces de macroalgues. Les données sont présentées sous la
forme moyenne ± écart-type (n = 3).

Figure A.9 – Variation saisonnière de la concentration pigmentaire en lutéine (en
pmol mg MF−1) chez trois espèces de macroalgues. Les données sont présentées sous la
forme moyenne ± écart-type (n = 3).
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Figure A.10 – Variation saisonnière de la concentration pigmentaire en pigments du
cycle des xanthophylles (en pmol mg MF−1) chez cinq espèces de macroalgues. Les
données sont présentées sous la forme moyenne ± écart-type (n = 3).





Characterization of the response of macroalgae to stress in the intertidal zone:
impact on species distribution and production yields

Abstract

Macroalgae, as photosynthetic organisms, play a major role in carbon storage in coastal
environments. A large proportion of them develop in the intertidal zone, which po-
tentially constitutes a stressful environment, due to the alternation of immersion and
emersion periods during the tidal cycles. However, the understanding of the responses
of these organisms to the stresses of this particular environment is still incomplete.
The objective of this thesis was to study the potential effects of intertidal stresses on
primary production as well as on the evolution of the geographic range of different
macroalgal species. The use of benthic chambers both under emersed conditions and
underwater allowed to follow the seasonal evolution of primary production, while a
new approach to discriminate macroalgal species, based on the use of hyperspectral
reflectance spectra of individuals, was developed to meet the needs of stock monitoring.
The present study focused on four species of Ochrophyta, characteristic of the Pas-de-
Calais coast. Along this coasts, P. canaliculata, F. spiralis, F. serratus and S. latissima are
characteristic of different tidal levels and thus experience different emersion durations.
The daily production budgets obtained confirmed that macroalgae constitute one of
the most productive ecosystems on the planet, comparable to productive terrestrial
systems. These measurements also showed that the emersion phase is a critical period
for production in summer, with the appearance of important photoinhibition phenom-
ena linked to high light levels and high temperatures. However, the present study
also showed that this emersion phase had a primordial role in the production budgets,
mainly in winter. Indeed, during this period, it was shown that almost all the macroalgal
production was realized during emersion. The implementation of a new procedure of
discrimination of macroalgae by their hyperspectral signature allowed to differentiate,
for the very first time, the main characteristic species of the rocky shore of the study
area under controlled conditions. This new procedure was then applied to spectra
acquired in situ both just after individuals were emersed and at low tide in order to
study the effect of desiccation on reflectance spectra. Finally, desiccation favors a more
efficient discrimination of hyperspectral reflectance signals, through the decrease of the
intra-specific variability of spectral responses. Monthly monitoring of hyperspectral
reflectance spectra of macroalgae was also carried out and the spectral discrimination
results obtained showed that the most favorable period for mapping overflights was
summer.

Keywords: abiotic stress, macroalgae, primary production, spectral imagery



Caractérisation de la réponse des macroalgues aux stress de la zone intertidale :
impact sur la distribution des espèces et sur les rendements de production

Résumé

Les macroalgues, en tant qu’organismes photosynthétiques, jouent un rôle prépondé-
rant dans le stockage du carbone en milieu côtier. Une grande partie d’entre elles se
développent dans la zone intertidale, qui potentiellement constitue un environnement
stressant, dû à l’alternance des phases d’immersion et d’émersion au cours des cycles de
marée. Cependant, la compréhension des réponses de ces organismes aux stress de cet
environnement particulier reste encore incomplète. Ce travail de thèse a pour objectif
d’étudier les effets potentiels des stress de la zone intertidale sur la production primaire
ainsi que sur l’évolution de l’aire géographique de répartition de différentes espèces
de macroalgues. L’utilisation de chambres benthiques à l’émersion et à l’immersion
a permis de suivre l’évolution saisonnière de la production primaire, tandis qu’une
nouvelle approche de discrimination des espèces de macroalgues, basée sur l’utilisation
des spectres de réflectance hyperspectral des individus, a été développée pour répondre
aux besoins de suivis des stocks. La présente étude s’est focalisée sur quatre espèces
d’Ochrophyta, caractéristiques du littoral du Pas-de-Calais. Le long de ces côtes, Pelvetia
canaliculata, Fucus spiralis, Fucus serratus et Saccharina latissima sont caractéristiques
de différents étages de la zone littorale et expérimentent donc des périodes d’émersion
variées. Les bilans de production journaliers obtenus confirment que les macroalgues
constituent l’un des écosystèmes les plus productifs sur la planète, comparable aux
systèmes terrestres les plus productifs. Ces mesures ont également montré que la phase
d’émersion constituait une période critique pour la production en été, avec l’apparition
de phénomènes de photoinhibition important lié aux forts éclairements et aux fortes tem-
pératures. Cependant, la présente étude a également montré que cette phase d’émersion
avait un rôle primordial dans les bilans de production, principalement en hiver. En effet,
au cours de cette période, la quasi-totalité de la production des macroalgues est réalisée
au cours de l’émersion. La mise en place d’une nouvelle procédure de discrimination des
macroalgues par leur signature hyperspectrale a permis de différencier, pour la première
fois, les principales espèces caractéristiques de l’estran rocheux de la zone d’étude en
conditions contrôlées. Cette nouvelle procédure a ensuite été appliquée sur des spectres
acquis in situ à la fois au cours du découvrement des organismes et lors de la basse mer
afin d’étudier l’effet de la dessiccation sur les spectres de réflectance. La dessiccation
favorise une discrimination plus efficace des signaux de réflectance hyperspectrale, au
travers de la diminution de la variabilité intra-spécifique des réponses spectrales. Un
suivi mensuel des spectres de réflectance hyperspectrale des macroalgues a également
été réalisé et les résultats de discrimination spectrale obtenus ont montré que la période
la plus propice à la réalisation de survols cartographiques était l’été.

Mots clés : imagerie spectrale, macroalgues, production primaire, stress abiotique
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