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Avant-propos

Cette thése s’organise en deux tomes. Ce docutedoine 1, constitue un texte de synthese
dans lequel sont présentés et discutés les tragaligés au cours de la thése. Les résultats de
ce travail de these ont par ailleurs été rédigass da forme, d’'une part, de six articles
scientifiques publiés ou soumis et, d’autre partirdes annexes destinées a étre valorisées
sous forme d’articles scientifiques prochaineméds articles et annexes sont mentionnés
tout au long du texte de synthese et se trouvemd Baur intégralité dans le tome 2 de cette

these.
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Introduction

Introduction

Cette thése a pour objet I'étude des patrons déiviEisité et des processus qui la
sous-tendent au sein de I'écosysteme marin rembalEugue constituent les foréts de
laminaires. La biodiversité se définit au sengidt comme la diversité du vivant ; or le
vivant est un objet complexe qui peut s’appréheadane multitude d’échelles hiérarchiques
depuis la molécule jusqu’a la biosphére. Les éamegs’intéressent principalement a trois
niveaux hiérarchiqgues de la biodiversité imbriqu&s uns dans les autres (Krebs 2001,
encadré 1), qui sont également ceux reconnus paoi&ention sur la Diversité Biologique
(CDB, 1992). Le niveau le plus évident a appréhenukut-étre parce qu’il est généralement
visible a I'eeil nu par toute personne qui obsenverilieu naturel, est celui de la diversité des
especes (diversité spécifique). La variabilité ain sle ces espéces représente le plus petit
niveau de biodiversité : la diversité geénétique. ilgnfes espéces se répartissent dans
différents écosystémes qui constituent le derniemplas grand niveau de biodiversité

(diversité écosystémique).

D’autre part, la biodiversité est une entité dyrgumi: les genes, les espéces et les
écosystemes évoluent dans le temps. Sur de lachelies de temps, des genes disparaissent
tandis que de nouveaux apparaissent par mutaties,edpeéces s’éteignent tandis que de
nouvelles apparaissent par spéciation et les miltsuxie ces especes (et par conséquent les
écosystemes) changent au gré des conditions dijueatiet géologiques. Cette dynamique
peut s'observer sur des échelles de temps plugesoupar exemple, au cours du siecle
dernier, de nombreuses especes ont migré (le plusgest vers les pdles) en réponse au
changement climatigue (Thomas 2010). Méme a I'dehdlune année, les assemblages
d'espéces a un endroit donné changent en fonctiesn shisons et des éventuelles
perturbations. Par ailleurs, la biodiversité sedtire a plusieurs échelles spatiales, depuis

I'échelle locale jusqu’a celle des régions biogéphiques (encadré 2).

Expliquer l'origine des patrons de biodiversité este question au cceur de la
recherche scientifique, et, alors que I'étude dedigersité des écosystemes est une
problématique relativement récente, I'étude de ilzdibersité aux niveaux intra et inter
spécifiques a traditionnellement fait I'objet deugedisciplines bien séparées (Urban et al.
2008). D’un coté, la génétique des populationgérasse a la structure et a la dynamique de
la diversité génétique au sein des populationsigagde de l'autre cote, I'écologie des

communautés s’intéresse a la structure et a la noigue des espéces au sein des
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communautés. Pourtant, de nombreux paralleleseexigit ont été remarqués a plusieurs
reprises entre la théorie de la génétique des ptipns et celle de I'écologie des
communautése(g. Antonovics 1976, 1992, 2003 ; Harper 1977; Hudi®®4 ; Hairston et al.
1996 ; Amarasekare 2000 ; Kassen 2002 ; Chave 28@49urd’hui, un des enjeux majeurs
de la recherche en écologie et en évolution estétjrer ces deux disciplines (Johnson &
Stinchcombe 2007) afin d’aboutir a une théorieignifle la biodiversité, qui, en plus de faire
avancer fondamentalement la recherche scientifiqoestituerait un atout majeur pour une
préservation efficace de la biodiversité. Mon trada thése s’inscrit dans le cadre de cet
enjeu majeur et a pour but d’étudier les patrondiddiversité et I'importance relative des
processus qui les faconnent aux deux niveaux ettiater spécifiques a différentes échelles
de temps et d’espace. Ces questions sont aborgimtirade I'exemple des communautés de
macroalgues des foréts de laminaires des coOtenmet, foréts qui constituent un
ecosysteme marin emblématique des habitats rochabdaux. Dans I'Atlantique nord-est,
les foréts de laminaires ont été beaucoup étudiéeartir de la deuxiéme moitié du®?0
siécle .g.le travail de revue de Kain 1979) ; cependantaus des derniéres décennies, la
recherche en écologie sur ces foréts de laminaigess du retard, par rapport aux recherches
meneées sur les foréts des laminaires des cOtelgrstes et américaines d’'une part et par
rapport aux écosystemes cotiers des habitats nweatimu intertidaux d’autre part (Smale et
al. 2013).

—
 —
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Encadré 1 Principaux niveaux d’organisation hiérarchiqudalbiodiversité : schéma et
définitions (modifiés d’aprés Couvet & Teyssedre-@x2010)

Diversitégénétiquedes Diversitéspécifiquedes Diversitéécosystémiquede la
populations il communautés i biosphere
niveau intra-spécifique niveau inter-spécifique niveau supra-spécifique
unité de variation : le gene/l'alléle unité de variation : I'espéce unité de variation : I'écosystéme

Niveau hiérarchique croissi

Un alléle est une variante d’un gene résultant d’'une mutateoe gene chez un organisme
ancestral.

Un geneest une sequence d’ADN transcrite en ARN et éwdietment traduite en
protéine par la machinerie cellulaire ; c’est lténile I'hérédité génétique ; chaque gene es
présent sous une ou plusieurs versions (les gliésss une population.

Unepopulation est 'ensemble des individus d’'une méme especepteslans un méme lie
géographique ; c’est I'unité évolutive du vivant.

Uneespéceest un ensemble d’individus apparentés, présestavient des caractéres
morpho-anatomiques similaires, susceptibles deaset entre eux mais reproductivement
isolé d’autres ensembles comparables ; c’est Butét classification des étres-vivants.

Unecommunautéest un ensemble d’organismes écologiquement ét/olutivement
proches en interaction dans un méme habitat.

Un écosystemest I'ensemble formé par les organismes en inieradans un milieu et ce
milieu lui-méme.

La biosphéreregroupe I'ensemble des écosystemes de la plaeBéeconstitue le niveau
d’organisation du vivant le plus intégratif.

NB : les concepts sont définis ici de maniére relatimet simple dans le but d'illustrer les
relations hiérarchiques entre les différents nixe#arganisation du vivant ; ces définitions
n’'ont pas pour but de refléter les débats scignts dont ces concepts font par ailleurs
encore I'objet aujourd’hui.
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Encadré 2 Mesures de la biodiversité a différentes échealpegiales

La biodiversité peut se mesurer & différentes éehepatiales, allant de quelques hipar
exemple : un échantillon de sol) & plusieurs midlide knfi (par exemple : une région
biogéographique).

Afin de comprendre le lien entre ces mesures efées a différentes échelles spatiales,
Whittaker (1960, 1972) a défini les trois conceqtants :

- ladiversité a est la diversitéocale
- ladiversité y est la diversitéégionale

- ladiversité g, définie comme le ratio entre la diversité locatiéa diversité régionalg
(B = o/ y), représente laariation dans la composition de la diversité entrdéocalités

174

Dans le schéma ci-dessous, la variation dans Igaesition de la diversité entre la localité ]
et la localité 23 ; ,est égale a la moyenne des diversités localesa, divisée par la
diversité régionalg. Cette relation se généralise a n'importe quellbrende localités.

Localité 1 de Localité 2 de
diversitéo, diversitéo,

Région de diversit¢

NB1: les termes « localité » et « région » ne cowadpnt pas a une échelle spatiale définje,
et du moment que les localités soient incluses @aregyion, ces concepts peuvent aussi b;en
s'appliquer pour lier la diversité de quadrats delques crha celle d’une surface de
quelques rhque pour lier la diversité mesurée dans différpags a celle de la région
biogéographique a laquelle ils appartiennent.

NB2: initialement développés pour mesurer la divérsjtécifique, ces concepts sont auss
applicables a la diversité génétique (voir encddirét pour lier des mesures de diversité a
différentes échelles de temps.

NB3: comparer la diversitg entre différentes localités est une approche madiiisée pour
inférer la nature des processus responsablessietitblage des communautés; cependant
par construction, la diversifpeut varier simplement parce que la diversigd/ouy varie et
cela ne renseigne pas sur les processus d’assemdagommunautés ; de telles
informations peuvent étre obtenues en utilisantrnégique de dissimilarité Belike »
permettant de partitionner la dissimilarité meswméee ce qui est di aux difféerences de
diversitéo seulement et ce qui résulte des processus erajelldssemblage des
communautése(g.Chase et al. 2011).
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1. Présentation du contexte général : comprendre lesaprons d’organisation de la

biodiversité aux deux niveaux intra et inter spécifjues

Diversité génétique et diversité spécifique counstit deux niveaux fondamentaux de
la biodiversité qui difféerent par I'unité du vivaatl'origine de leur variation : 'unité de la
diversité géenétique est I'allele/le gene tandis luaté de la diversité spécifique est I'espece
(encadré 1). Bien que partageant le méme obj€eetiptiquer les variations dans le temps et
dans I'espace de deux unités du vivant (Vellendr8o€k 2009), I'étude de la dynamique des
alleles au sein des populations et I'étude de laadyque des espéces au sein des
communautés ont longtemps fait I'objet de deux idisees séparées : la génétique des
populations d’'une part et I'écologie des commurgaudfautre part. Ces deux disciplines ont
évolué de maniére indépendante au cours de letairbischacune s’intéressant a la structure

et la dynamique de la diversité par des approciiEgahtes (revu par Lamy 2011).

Approche historique de la génétique des populatiomgrtir de modeles nuls pour inférer

les processus

La génétique des populations s’est principalemasgé sur des modéles théoriques
pour expliquer la distribution des fréquences w@lgds au sein des populations. Au début du
20°™ siecle, les alléles sont des entités abstraitds pblymorphisme est largement sous-
estime, aussi les premiers modeles de génétiqumpidations se sont d’abord intéressés a
I'évolution des fréquences alléliques dans le tepipgt qu’au maintien du polymorphisme.
Le premier modele de I'évolution des fréquencesliglies d’une génération a une autre au
sein d’'une population isolée fUt proposé de maniat®pendante par le mathématicien
anglais Hardy (1908) et le physiologiste allemandierg (1908). Le modele de Hardy-
Weinberg décrit la structure génotypique au seimé’ population idéale en fonction des
fréquences alléliqgues de la population. Derriereetene « idéale » se cachent des hypothéses
fortes : une population idéale est de taille irfifpas de dérive), isolée (pas de migration),
non soumise a la sélection, au sein de laqueltkyila pas de mutation et les individus se
reproduisent au hasard (panmixie). Le modéle d'#akinberg constitue donc une
hypothése nulle, les alternatives étant que la latipn soit soumise a une ou plusieurs des
guatre forces évolutives précitées. La génétiquepdpulations est donc une discipline qui
s’appuie sur un ou plusieurs modeles théoriques ipbérer ou tester des processus évolutifs.

Rapidement, deux écoles s’affrontent au sein dhslepline selon I'importance donnée a la
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sélection ou a la dérive. Ainsi, Fisher et Haldaneconsacré une importante partie de leurs
travaux a étudier la dynamique d'installation de atiohs faiblement favorables dans
différents contextes sélectifs (Fisher 1922, 198faldane 1927 ; 1932) tandis que Wright
s’intéresse principalement aux effets du hasard teEmgopulations de petites tailles et en
considérant non plus des populations isolées messpopulations interconnectées, dont la
diversité et la structure génétique dépend d’unliégel entre migration et dérive (Wright
1931, 1940). Kimura & Weiss (1964) affinent ce medgn intégrant le fait que la dispersion
est limitée et n'est possible qu’entre des popafetiproches (« stepping stone model »). Les
premieres études sur le polymorphisme enzymatiquaiges dans les années soixante
montrent que contrairement aux attendus le polymsmpd est important (Lewontin & Hubby
1966 ; Harris 1966). Ces résultats alimentent lzatéur le réle relatif de la sélection et des
processus stochastiques dans le maintien du popjisone. Dans ce contexte, Kimura émet
'hypothese que la majorité du polymorphisme déeadé I'évolution par dérive d'alleles
mutants neutres (Kimura 1968) : c’est la théorietradiste de I'évolution moléculaire. A la
méme période, Levins (1968) formalise I'étude degufations dans un contexte spatialisé
avec I'éemergence du concept de métapopulationnidééint chaque espéce comme « une
population de populations qui sont fondées paraddsnisateurs, survivent pour un temps,
produisent des migrants et finalement disparaiss@ttsoulignant le fait que « la persistance
d'une espéce dans une région dépend de l'efficaviée laquelle le taux de colonisation
contrebalance le taux d’extinction locale ». Pasude, de nombreux tests de neutralité testant
la conformité des données de diversité génétigsergbes a celles attendues sous un modele
nul ou la sélection ne joue aucun rdle vont étreelippés, permettant de détecter les

signatures de la sélection et des variations déapbigiues au sein des populations.

Approche historique de I'écologie des communautéxpliquer les patrons observés avec
des processus déterministes

Des son origine, I'écologie des communautés a tiéeec expliquer comment les
especes pouvaient coexister. Les premieres répahgesiques a cette question furent
apportées par Lotka et Volterra qui modéliseremtyl@aamique de deux populations d’espéeces
compétitrices (Lotka 1925 ; Volterra 1926). Dangr Imodele, le devenir des populations est
influencée d’'une part par la compétition entreviulis d’'une méme espece et d’autre part par
la compétition entre individus d’espéces différentiees deux especes ne peuvent coexister

—
 —
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gue dans un cas particulier : quand la compétitidra spécifique est plus forte que la
compétition inter-spécifique. Cette situation éteare, il a été suggéré que deux espéces en
compétition pouvaient difficilement coexister deniggie stable, I'une finissant par exclure
l'autre : c’est le principe d’exclusion compétititesté dans les expériences de Gause en 1938
(Hardin 1960). La coexistence des especes obsedeemaniere durable dans les
communautés naturelles implique donc que les espBfferent par leurs besoins au moins en
partie. Ce constat est a 'origine du concept @bdeaiécologique proposé par Hutchinson en
1957 et qui dominera I'écologie des communautéguiasla fin du 28™ siécle : chaque
espece peut se définir par sa niche, c'est-a-denesémble des conditions biotiques et
abiotiques qui permettent sa croissance et sasgemse. Dans une communauté locale, les
espéeces peuvent coexister de maniére durable seudeément si leurs niches difféerent un
minimum, des especes ayant des niches trop sigslaie pouvant coexister (Mac Arthur &
Levins 1967). Ainsi, dans cette vision détermingd#s communautés, le mécanisme principal

a l'origine des patrons de diversité spécifiqudasbmpétition inter-spécifique.

Tout comme Wright développa la génétique des pdipakdans un cadre spatial plus
large que la seule population isolée, Mac Arthuwéson développérent en 1967 la théorie
de la biogéographie insulaire dans laquelle ilpgeposé que le nombre d’especes observé a
un moment sur une ile s’explique par un équilibnéree le taux de colonisation par de
nouvelles especes a partir du continent le plushaeet le taux d’extinction des espéeces.
Cette théorie reconnait pour la premiére fois (bipre ce soit de maniere implicite)
importance des facteurs neutres (colonisatioexinction) en écologie des communautés.
Cependant, alors que la génétique des populatioss plairement I'hypothése nulle de
neutralité dans ses différents modeles, il fagnalte 2001 et la « théorie neutraliste unifiée
de la biodiversité et de la biogéographie » d’Hulbpeur avoir une référence neutre en
écologie des communautés. Dans sa théorie, Hupbsd I'hypothése que toutes les especes
sont équivalentes en termes de niche écologique dpasélection) et que la structure des
communautés est simplement le fruit de processoshastiques (dérive). Malgré son
apparente simplicité, la théorie neutraliste permieixpliguer de nombreux patrons de
diversité spécifique classiqguement observés (Huk2@0D1 ; Chave 2004). Au cours des
années qui ont suivi la publication de la théoeeatraliste de la biodiversité, sa validité par
rapport a la théorie (sélectionniste) des nichetogaues a suscité de vifs débats. Cependant,
il est depuis quelques années communément admislegueleux théories ne sont pas

forcément incompatibles (Leibold & McPeek 2006),digersité spécifique étant faconnée




Introduction

dans le temps et dans I'espace a la fois par deegsus stochastiques et déterministes. Des
théories permettant de discuter I'importance redaties processus dans un cadre spatialisé se
sont développées, comme celles des métacommun@etésn ensemble de communautés
locales qui sont connectées entre elles par la mispe d’espéces potentiellement en
interaction) (Leibold et al. 2004 ; revu par Logeteal. 2011, voir encadré 3). Ces auteurs
distinguent quatre paradigmes de la théorie desaguétmunautés, en fonction de
limportance relative gu’elles attribuent a la disgion, aux évenements stochastiques, aux
filtres environnementaux abiotiques et aux inteoast biologiques. Récemment, et dans le
but d’unifier le cadre conceptuel en écologie desimunautés, Vellend (2010) a proposé
gu’a l'instar de la génétique des populations,pexcessus fagconnant la diversité spécifique
pouvaient étre regroupés en seulement quatre slassealérive, la dispersion, la sélection et
la spéciation ; ces quatre classes couvrent lereqpaocessus décrits dans la théorie des
métacommunautés (Vellend 2010 ; Tableau 1). Lafigetion et les implications de ce
parallele entre génétique des populations et émldgs communautés sont discutées dans le

paragraphe suivant.

Diversité spécifique et diversité génétique : presas similaires et patrons corrélés ?

Malgré le fait qu’elles aient eu historiquement deproches différentes, la génétique
des populations et I'écologie des communautés gemtade nombreux points communs. En
1976, Antonovics constatait que «the forces maimg species & genetic diversity are
similar », et ce constat a été repris par de nomxba@iteurs depuis. En effet, les changements
liés au hasard dans la composition des communegésnt a la dérive des communautés de
la méme fagon que les changements liés au hasasdles populations ménent a la dérivé
géneétique, la migration est a l'origine du mouvensmsi bien d’especes que d'alleles entre
différentes localités, la sélection favorise dediviidus les uns par rapport aux autres qui
représentent soit des especes différentes soigélestypes différents au sein d’'une méme
espeéece et la mutation est a I'origine de nouvedélea comme la spéciation est a l'origine de

nouvelles espéeces (Tableau 1).

—
 —
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Encadré 3 Les quatre paradigmes de la théorie des métacomunés, d’apres la revue de

Logue et al. (2011)

Box 1. The four conceptual paradigms of metacommunity theory

Four conceptual paradigms have been presented to describe meta-
communities. Each paradigm evokes different mechanisms of commu-
nity assembly to explain local species coexistence within a
metacommunity and predicts changes in local community composition
based on the rate of dispersal and habitat and species characteristics
[5.6].

(i} The species-sorting paradigm acts on the assumption that
habitat patches differ with regard to environmental conditions.
Where dispersal is not limited (i.e. species arrive at all habitat
patches), differencesin the ability to cope with these environmental
conditions enable species to coexist regionally by means of niche
diversification and differences in resource exploitation [77,78]. (ii)
The mass-effects paradigm assumes that environmentally hetero-

dispersal in such a way that reproduction in a source habitat allows
for persistence within a sink habitat [79,80]. (iii) The patch-dynamic
paradigm assumes environmentally homogeneous patches to be
inhabited by species that exhibit a trade-off between dispersal and
local dominance, such as a colonisation-competition trade-off in
which successful competitors are poor colonisers and vice versa
[63,81-83]. Finally, (iv) the neutral paradigm implies that species do
not differ in their fitness and niche [34]. Community assembly
depends entirely on demographic stochasticity, and immigration
and speciation is assumed to counteract local extinction processes
[34].

Table | gives an overview of the criteria used to identify and
differentiate between the four metacommunity paradigms in experi-

geneous habitat patches are tightly interconnected via frequent mental and observational studies.

Table |. Framework to disentangle metacommunity paradigms in experimental and observational studies”

Species-sorting Habitat patches are environmentally heterogeneous.

(S8) Dispersal is high enough to enable species to fill niches within habitat patches because of niche diversification.
Studies lacking information on dispersal rates or frequencies cannot distinguish between SS or ME.

Mass-effects Habitat patches are environmentally heterogeneous.

(ME) Dispersal is high enough to override local dynamics (i.e. spatial dynamics are considered explicitly).
Studies lacking information on dispersal rates or frequencies cannot distinguish between 5SS or ME.

Patch-dynamic Habitat patches are environmentally homogeneous.

(PD) Species differ in their ability to disperse. Along a colonisation-competition trade-off, successful
colonisers outcompete poor competitors and vice versa.
Experimentally, this requires active mobility or
diffusive dispersal based on differing passive mobility
rates. Testing PD is counteracted by researcher-mediated
bulk dispersal (e.g. via pipetting).

Observationally, differing dispersal

abilities among species are considered relevant a
priori (although few observational studies have
measured dispersal rates). The main criterion here
is that habitat patches are environmentally
homogeneous. Moreover, dispersal has to be

low enough to restrict mobility of the most
competitive species.

Neutralk-model Species do not differ in their fitness or niche (i.e. species composition within habitat patches is not driven

(NM) by differences in competitiveness or mobility).

“Criteria are listed based on the distinctions given in [5].

Cependant, ce n’est qu'au début des années 200& question de savoir si ces processus
similaires entrainaient I'établissement de patrdasliversité génétique et diversité spécifique
corrélés (species-genetic diversity correlatioGD&) a commencé a étre explorée de facon
rigoureuse. Vellend (2003) montre qu’il existe uecerrélation positive entre diversité
géneétique et diversité spécifique dans 13 des U4 ¢ données provenant d’iles qu’il a
compilés de la littérature. Ces jeux de donnéesistem$é en une combinaison, au sein d’'un
méme groupe taxonomiquieg( plantes, mammiféeres, reptiles, oiseaux) et ertrsiqurs iles
d’'un méme archipel, de données de diversité garmetayr une espece et de données de
diversité spécifique des guildes d’espéces du ngnmape taxonomique. Il montre que cette
corrélation est majoritairement expliquée par Uatgfaralléle de la taille de I'lle sur les deux

niveaux de diversité.

——
—
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Tableau 1: Description des quatre processus fondataex qui faconnent la diversité des alléles aursélies populations et la diversité des espéces audes
communautés, adapté de Vellend & Geber (2005) dlevid (2010)

Processus Description Equivalence avec la théoriesl Nature
métacommunautés
Apparition de nouveaux alleles dans les
_ : L Neutre ou
: . populations par mutation/ de nouvelles  Non considéréé 5 -
Mutation/Spéciation X 5 déterministe selon
- espéces dans les communautés par
Origine d’'un nouveau L les cas
, Spéciation
variant par .
Mouvement des alléles entre les Neutre ou
Dispersion* populations/ des espeéces entre les Dispersion* déterministe selon
communautés les visions’
Fluctuations aléatoires de la frequence
. relative des alléles dans les populations/ des _ _
_ Deérive R 3 Evenements stochastiques Neutre
Abondances relatives espéces dans les communautés selon la
des variants fagconnées taille des populations ou communautés
par Favorisation de certains alleles par rapport_ o _ _
. . _ . Filtres abiotiques et interactions | N
Sélection a d’autres/ certaines espéces par rapport a Déterministe

_ biologiques
d’autres selon I'environnement

* Comme la mutation et la spéciation, la dispersioeup étre a I'origine d’un nouveau variant dans leemmunautés mais elle influence également en coatin
'abondance relative des variants dans les commut@s, en plus des processus de dérive et de sélectio

§Considérer la dispersion comme un processus neouialéterministe fait 'objet de débats (e.g. AdBG07 ; Clark 2009) : bien que la dispersion limitéeit une des
forces considérées dans le modeéle d’Hubbell (2004 gispersion varie selon les espéces (et violecdthypothése d’équivalence écologique des espélcesiodele

d’Hubbell) et peut interagir avec la sélection.
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Depuis, d’autres études empiriques ont mis en éeegleine corrélation positive entre
les deux niveaux de diversité (Vellend 2004; Clestral. 2006; He et al. 2008; Robinson et
al. 2010 ; Lamy et al. 2013) ou observé une varagaralléle des deux niveaux de diversité
(Evanno et al. 2009; Struebig et al. 2011). Cepehda petit nombre d’études ont montré
gu’il existait une corrélation négative entre le=uxi niveaux de diversité (Johnson 1973;
Karlin et al. 1984) ou une absence de corrélati@abérlet et al. 2012). Enfin, Wei & Jiang
(2012) ont observé une SGDC positive dans desrmgst& naturels ».€. peu affectés par les
perturbations anthropiques du fait de leur diffi€ut’accés) mais pas dans des systemes
perturbés. A ces études empiriques s’ajoutent geslcetudes théoriques s’intéressant a
modéliser les relations entre diversités génétigjuspécifique. Vellend (2005) a utilisé des
modeéles de simulations pour prédire l'effet patalléle I'aire, de l'immigration et de
'hétérogénéité environnementale sur la diversitééggue et la diversité spécifique. Le
patron le plus observé est une corrélation posdivee diversités génétique et spécifique mais
certaines particularités se dessinent : en pakicuh corrélation est plus importante quand on
consideére la diversité génétique d’'une espece cararpar rapport a une espece rare, et alors
gue l'aire et 'immigration sont toute les deux r&d¢es positivement aux deux niveaux de
diversité, I'effet de I'hétérogénéité de I'envir@ment est beaucoup plus variable selon que
'espéce pour laquelle on étudie la diversité génét répond de la méme facon (SGDC
positive) ou pas (pas de SGDC voire SGDC négativemonse opposée) que les autres

espéces de la communauté.

Ainsi, méme si la plupart des études examinantliion entre diversités spécifique
et génétigue montrent une corrélation positive eeé's deux niveaux de diversiteé, des
exceptions existent. D’autre part, les explicati@v®quées pour expliquer les patrons de
SGDC observés sont diverses : influence parallélées deux niveaux de diversité de la taille
des patchs d’habitat échantillonnés (Vellend 20Rd05), de [I'histoire d’utilisation des
habitats échantillonnés (Vellend 2004), des pedimhs (qui générent ou effacent la SGDC
selon les études : Evanno et al. 2009 ; Wei & JROTR), des facteurs environnementaux (He
et al. 2008), de la connectivité entre les patchmhitats (Lamy et al. 2013) et de
limmigration (Vellend 2005)Enfin, la plupart de ces études mesurent la dikéessir des
localités (patchs d’habitats, quadrats avec diffesrdraitements expérimentaux...) au sein
d’'une méme région, et a notre connaissance, calgamais éte testé a différentes échelles
spatiales, malgré la recommandation faite danevae de Vellend & Geber (200%n effet,
les études faites a petite échelle spatiale neeoaptas forcément I'importance de processus

11
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qui varient selon la latitude, comme par exempléalex de spéciation et/ ou de mutations
(Davies et al. 2004), ou encore les empreinteséais par l'alternance des périodes de
glaciations (Hewitt 2000). Ainsi, les patrons de[BGet les processus qui la génerent ne font
pas consensus au sein de la communauté scientdigogritent donc d’étre clarifiés. Cette
clarification passe par une étude conjointe desgasus qui faconnent la diversité génétique
et la diversité spécifique afin de mieux comprendmas quelles conditions une SGDC peut
émerger. Est-ce que ce sont des processus stoglesstou déterministes? Est-ce que
I'importance relative des processus varie selochifle de temps ou d’espace considérée? Si
les mémes processus agissent de la méme faconé&mugsréchelles sur la diversité génétique
et la diversité spécifique, alors une SGDC positieit se dessiner. Mon travail de thése
s’inscrit dans cet objectif de clarification, erudiint a la fois les patrons de diversité
génétique et de diversité spécifique a différeddmlles de temps et d’espace (a l'aide des
indices définis dans I'encadré 4) puis en infélastprocessus qui les générent et enfin en

testant la SGDC, sur I'exemple des foréts de lam@sales cotes bretonnes.

Encadré 4 Indices de biodiversité génétique et spécifigiédinitions et équivalence
diversité spécifique diversité génétique

diversité o, richesse

- nom richesse spécifique richesse allélique

- abréviation SR AR

- définition nombre d’especes nombre d’alleles

diversité a, fréquence 1 2

- nom indice de Simpson hétérozygotie attendue

- abréviation 1-A He

- définition 1-y piz ou p;est la firéquence de [ ’espece i dans la -y fiz ot f;est la fiéquence de l’alleélei dans la
communauté population

diversité f 4 3

- nom différentiation/structure des communautés | différentiation/structure génétique

- abréviation Bere Fgr

- définition 0,2/(6,> + 6,2) ol o, et 6, sont les composants de 6,2/(6,2 + 6,2 + 6 ) olt 0, 0, and o, sont les
lavariance génétique entre les populations et entre les | composants de la variance génétique entre les
individus populations, entre les individus et au sein des

individus
1 . . 3 .
Simpson (1949¥, Nei (1978),2 Weir & Cockerham (1984f Evanno et al. (2009)
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2. Présentation du modele d’étude : les foréts de lamiires des cotes bretonnes
Les foréts de laminaires : un écosystéme riche, ekplet vulnérable

Le terme « laminaires » (« kelps » en anglais) féférence a des grandes algues
brunes, mais il est employé avec deux sens différdans la littératureSensu strictple
terme « laminaires » revét une signification taxompm@ puisqu’il fait référence aux algues
brunes ie. classe des Phaeophyceae, phylum des Heterokotadptrgmenopila, voir
encadré 5) appartenant a I'ordre des Laminari&lessu latple terme « laminaires » revét un
sens fonctionnel puisqu’il fait référence aux granddggues brunes formant des canopées
sous-marines. Ainsi, toutes les laminaisefisu strictcsont des laminairesensu latomais
toutes les laminairesensu latane sont pas des laminairgsnsu strictdi.e. certaines algues
brunes forment des canopées mais ne sont pas desdrales, voir Figure 1). Dans la suite

de ce manuscrit, le terme « laminaires » serasé@tdans sosensu lato

Les laminaires forment des foréts sous-marines dquminent les milieux cétiers
rocheux des zones froides a tempérées a travarerde et jouent un réle écologique majeur
(Steneck 2002). En effet, les laminaires sont les grandes structures biogéniques des
ecosystemes marins benthiques et forment ainsi bitahan trois dimensions (Figure 2),
fournissant protection et nourriture a une myriatlautres organismes marins tels que
d’autres macroalgues, des mollusques, des crustdegpoissons et des mammiféres (Dayton
1985 ; Smale et al. 2013). De ce fait, les forét$agninaires constituent 'un des écosystemes
les plus divers et productifs au monde (Mann 1®t3)euvent ainsi se comparer aux foréts
terrestres tropicales, comparaison d’ailleurs fdémypar Darwin dés 1834 quand il découvre
les foréts de laminaires des coOtes chiliennes (Daf®®09). Comme elles influencent leur
environnement et les organismes vivant a proximigs, laminaires sont des espéces
ingénieures gensuJones et al. 1994 ; Estes et al. 1989 ; ColemaWilfiams 2002). Les
laminaires constituent avec les Fucales les pratdegopmacroalgues structurantes des cotes du
nord-ouest de I'Europe (Airoldi & Beck 2007). Dlalirs, les foréts de laminaires sont
référencées au niveau européen comme un habit@tits® a fort enjeu de conservation dans

le cadre du réseau européen de sites naturelgpsoiéatura 2000.
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Encadré 5 Place des trois groupes de macroalgues marimas [@& Eucaryotes

Le terme « macroalgues », qui regroupe les alguaeeb, les algues rouges et les algues
vertes, n'a aucun sens d’un point de vue taxonoenides algues brunes, rouges et vertes
forment pas un groupe monophylétique.

En effet, alors que les algues brunes appartiermephylum des Stramenopiles (ou
Heterokonta) au sein du clade des SAR (Stramermpilgeolata, et Rhizaria), les deux
autres groupes appartiennent au clade des Arclstigdaet, plus particulierement, les algy
rouges appartiennent au phylum des Rhodophytasajdi les algues vertes appartiennen
phylum des Chlorophyta.

\a Glaucophyta Discoba
0 Chlorolastlda

Q. Malawimonadidae
v. o ophycea % ﬁ 4 ;

algues roues gj}f g}
Metamonada
Stramenoplla 3
e S 6‘9
chtyosteha
Alveolata

&
5 DED

Cercozoa @(’1
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100/1.00, Bifurcaria bifurcata
/0.9 Cystoseira tamariscifolia
Cystoseira baccata

100/1.00 = Cystoseira nodicaulis

Halidrys siliquosa
94/1.00 | :Sargassum fallax
100/1.00 Sargassum muticum

100/1.00 100/1.00—— Cystophora grevillei
- Cystophora retorta

Caulocystis cephalornithos

Caulocystis uvifera FUCALES
Phyllospora comosa
Seirococcus axillaris
Durvillaea potatorum
79/11.00 Himanthalia elongata
100/1.00 Xiphophora chondrophylla

b I s o P & i
1007700 Hormosira banksii
_/0.99] 100/1.00 Ascophyllum nodosum
Fucus vesiculosus
1007100 93/1.00 Pelvetia canaliculata

Notheia anomala
Cutleria multifida
Zanardinia typus
Tilopteris mertensii
Saccorhiza polyschides TILOPTERIDALES

100/1.00

100/1.00
77

-/0.95

Nemoderma tingitanum NEMODERMATALES
99/1.00
Phyllariopsis brevipes

Saccorhiza dermatodea

Analipus japonicus ‘
Ralfsia fungiformis RALFSIALES

Ascoseira mirabilis ASCOSEIRALES

-/0.95

Agarum clathratum
Laminaria digitata

Undaria pinnatifida
Ecklonia radiata LAMINARIALES
97/1.00 -10.99 Saccharina latissima
100/1.00] Nereocystis luetkeana
100/1.00 Pelagophycus porra

Chorda filum
Chorga iium

.-

1001.00 100”-600 96 Hydroclathrus clathratus
- Rosenvingea intricata
Chnoospora implexa

93/1.004 Colpomenia peregrina
i Petalonia fascia

100/1.00 100/1.00 Scytosiphon lomentaria

Ectocarpus sp. ‘ ECTOCARPALES
Petrospongium berkeleyi

o Hincksia granulosa 6
: Pylaiella littoralis
I Elachista fucicola
Leathesia difformis
Asperococcus bullosus
Punctaria latifolia
100/1.00 100/1.00 Scytothamnus australis
89/1.00 | b—————— Splachnidium rugosum SCYTOTHAMNALES l
Bachelotia antillarum INCERTAE SEDIS 7 Y
-/0.99 | ‘ ¢
100/1.00 - Carpomitra costata 1 u 7Y
Perithalia caudata SPOROCHNALES—\\ s
100/1.00 Bellotia eriophorum e
100/1.00 Sporochnus pedunculatus \ I
W )
Arthrocladia villosa ; 8
100/1.00] 1. " Des;1n7lrestia mgr;z]/esi/ ‘$~ /
imantothallus grandifolius 3
98/1.00 Desmarestia aculeata DESMARESTIALES
99/1.00 Desmarestia ligulata
100/1.00 Desmarestia viridis
Cladostephus spongiosus SPHACELARIALES
— Syringoderma phinneyi SYRINGODERMATALES (-—\
93/1.00
100/1.00 [ Padina spp.
Ly Dictyopteris polypodioides DICTYOTALES
Dictyota dichotoma
0.2 s.p.s.

Figure 1: Phylogénie des algues brunes, d’aprésh8iffeld et al. 2010. Sur cette phylogénie, il est possible de
distinguer les laminaires appartenant a I'ordre deéaminariales {.e. laminairessensu strictd des laminaires
formant des canopées mais n'appartenant pas a lterdes Laminariales, comm®&accorhiza polyschidegjui
appartient a I'ordre des Tilopteridales.
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Figure 2: Forét de laminaires vue de haut (& gauchimage Wilfried Thomas, Station biologique de Rof
et au niveau du substrat (a droite, image Yann Fané, Station biologique de Roscoff)

Les foréts de laminaires constituent un écosysterpdoité et modifié par I'action
humaine de multiples facons. Comme de nombreuxyét@ses a travers le globe, les foréts
de laminaires sont touchées par le réchauffemanatijue induit par les activités humaines.
Les laminaires étant des especes d’eaux froidesss&tes par les températures élevées (van
den Hoek 1982 ; Breeman 1988), le réchauffementedesx a des conséquences sur la
distribution, la structure, la productivité et Esilience des foréts de laminaires (Dayton et al.
1992 ; Muller et al. 2009 ; Wernberg et al. 20Ierzouk & Johnson 2011 ; Harley et al.
2012 ; Delebecq et al. 2013). Ensuite, comme legs@cosystemes marins cotiers, les foréts
de laminaires sont situées dans la zone littorale cgncentre une grande partie de la
population et des activités humaines. De ce faitzdne littorale subit de plein fouet les
conséguences des aménagements (modification, fragtiom et destruction d’habitats) et
des rejets urbains et agricoles (pollution des epuxa dégrader la qualité du milieu). Cette
urbanisation du milieu littoral est a l'origine d@mbreuses perturbations sur les foréts de
laminaires (revu par Airoldi & Beck, 2007). Enfidepuis la deuxiéme moitié du®Ssiécle,
les laminaires sont exploitées a travers le monuér fextraction des alginates gqu’elles
contiennent, et qui sont utilisées notamment daes Industries cosmétiques et
agroalimentaires (Cosson 1978 ; Lobban & Harrise®41; Birkett et al. 1998 ; Bartsch et al.
2008 ; Bixler & Porse 2011). Le prélevement desitames de leur milieu naturel a des
conséquences directes sur la structure des pamsatnais également sur la dynamique des
communautés associées et sur le fonctionnementédesysteme (Christie et al. 1998 ;
Vasquez 2009 ; Krumhansl & Scheibling 2012). Puiskps laminaires et leurs communautés
associées ont un taux de renouvellement relativenapide (moins de 3 ans a I'lle de Man,
Hawkins & Harkin 1985; 7 a 10 ans en Norvege, Ciarist al. 1998), il a été suggéré que la
récolte mécanisée pouvait se faire de facon duralglendition de respecter des périodes de
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jachére (Smale et al. 2013) ; cependant, certgireggjues de récolte récentes ont également
un impact direct sur le milieu et des travaux rée€heclerc et al. soumis) ont conclu que la
connaissance actuelle sur le sujet était trop lacupaur prédire I'impact des récoltes sur la

pérennité des populations.

L’ensemble des pressions anthropiques dire@es lexploitation) et indirectese(g.
la pollution et le réchauffement climatique) quéissent les foréts de laminaires les rend
vulnérables, au méme titre que d’autres écosysténaegs dominés par les coraux ou les
poissons (Hughes et al. 2005). A travers le glébeghanisation du littoral est a I'origine de la
disparition massive de foréts de laminaires le ldag cotesd.g en Suede : Eriksson et al.
2002 ; en Australie : Connell et al. 2008) tandis tp distribution et 'abondance de plusieurs
especes de laminaires ont changé en réponse aauffsrthent des eauxe.g. Laminaria
ochroleucas’est étendue vers le Nord le long des cbtesnmit@e mais décroit en abondance
au niveau de la péninsule ibérique, Blight & Thoomp&008 ; Diez et al. 2018accorhiza
polyschidesdisparait du sud de la péninsule ibérique, Astigle2013) et continueront

vraisemblablement a le faire (Hiscock et al. 20@dller et al. 2009; Raybaud et al. 2013).

Au cours des deux derniéres décennies, la rechenshécologie sur les foréts de
laminaires a été trés prolifigue en Australie et Btats-Unis mais a connu un ralentissement
en Europe (Smale et al. 2013) alors que I'AtlargidNord-Est est & la fois une zone ou le
réchauffement des eaux est plus prononcé gu’asll@dughes et al. 2000; Lima & Wethey
2012) et constitue la principale zone d’exploitatides laminaires (Arzel 1998 ; Bixler &
Porse 2011). Ce manque d’information nous empéehraltre en place une bonne gestion et
conservation de ces écosystemes remarquables (®ftnale 2013), et par conséquent, la
recherche expérimentale sur les foréts de lammateopéennes doit étre une priorité pour
combler ces lacunes. En étudiant les foréts denkainais des coOtes bretonnes, mon travail de

thése répond en partie a cette priorité.

Caractéristiques de la zone d’étude

La zone géographique étudiée dans cette thesebentdlomajeure partie du littoral
breton, depuis la pointe du Grouin en lle et Vigamnl'lle d’'Hoedic dans le sud du Morbihan
(Figure 3). La Bretagne est une zone de transhiiogéographique majeure de I'Atlantique

nord-est (Spalding et al. 2007), a lintersectiontre la province boréale (au nord) et
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lusitanienne (au sud). Elle constitue une zoneud@&privilégiée pour les foréts de laminaires,
a la fois car ces foréts ont été relativement pediées au cours des deux derniéres décennies
par rapport a leurs cousines australiennes et ameticaines (Smale et al. 2013), mais aussi
car on y trouve une flore algale parmi les pluediifiées au monde (Kerswell 2006 ; Keith et
al. sous presse). Les études menées au courstdett@te se sont concentrées sur quatre
régions du littoral breton : la baie de St Malo,baie de Morlaix, la mer d’lroise et la
Bretagne sud. Ces quatre régions présentent dest@astiques différentes, a la fois en
termes de substrat, de température et de turbklitg@articulier, alors qu’en Bretagne sud, en
mer d’lroise et en baie de Morlaix, le substratneecx forme un continuum, il est beaucoup
plus fragmenté et entrecoupé de zones sableusbaierde St Malo (Cabioch et al. 1968;
Retiere 1979; Raffin 2003 ; Méléder et al. 2010pauUire part, au sein de la mer d’'lroise se
trouve le premier parc naturel marin francais, @@@007 suite a une mission d’études ayant
mis en évidence la diversité des especes et detatsabiarins de la zone et leur fonction
support du tourisme et de la péche (« Richessd3rdise », mission pour un parc marin,

2005): le parc naturel marin d’lroise.
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Figure 3 : Carte de la Bretagne, indiquant les quatrégions étudiées dans cette thése (pointillésub) ainsi
que la limite entre les deux écorégions « Celti@aSe et « South European Atlantic Shelf », qui ésfalement
la limite entre les deux provinces « Northern Euregn Seas » au Nord et « Lusitanian » au sud, telipse
définies par Spaldinget al. (2007). Image Régis Gallon, Centre de recherclie les écosystéemes cétiers de
Dinard.
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Les laminaires sur le littoral breton

Le long du littoral breton, les laminaires occuplensubstrat rocheux depuis le bas de
la zone intertidale jusqu’a des profondeurs de 3@a35e facteur limitant la distribution des
laminaires en profondeur (et des macroalgues egrg@nrétant la lumiére, cette limite de
distribution bathymétrique varie selon la turbidiEs eaux le long du littoral breton (Derrien-
Courtel et al. 2013). Les foréts de laminaires yt snajoritairement formées paaminaria
digitata (Hudson) J. V. Lamouroux dans le bas de la zomertidale/ haut de la zone
subtidale et pataminaria hyperboregGunnerus) Foslie plus bas dans la zone subtiGae.
deux espéces sont des laminaires dresséesyDayton 1985) qui possedent un stipe rigide
et une lame divisée (la structure en trois padies laminaires est illustrée dans la Figure 6),
leurs principales différences morphologiques étanflexibilité et la rugosité du stipe:
L. digitataa un stipe flexible et lisse par rapport a cekiLdhyperboreagui est plus rigide et

rugueux, servant d’habitat & de nombreux épiphiEegire 4).

Figure 4 : Photo delLaminaria digitata illustrant son stipe souple et lisse (& gauche,age Marine
Robuchon) et deLaminaria hyperborea illustrant son stipe rigide et rugeux (a droitemiage Wilfried
Thomas, Station biologique de Roscoff).

D’autres especes de laminaires colonisent égalelagrzones rocheuses du littoral
breton. Ainsi,Laminaria ochroleucaBachelot de la Pylaie, qui est également une laim@n
dressée, peut se trouver dans les mémes zonek. yperboreaet se distingue de cette
derniere par une couleur jaune dorée caractéresiga base de la lam®@accharina latissima
(Linnaeus) C.E. Lane, C. Mayes, Druehl & G.W. SaracetAlaria esculenta(Linnaeus)
Greville, qui ont toutes les deux un stipe courired lame non divisée, peuvent également se
rencontrer dans les mémes zones lqueyperboreadans des endroits plutét abrités pour la

premiere et battus pour la seconde. Toutes lesnires citées jusqu’ici sont des algues
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pérennes, mais la flore algale bretonne comportsi des laminaires annuelfeC’est le cas
de Saccorhiza polyschidgtightfood) Batters etUndaria pinnatifida(Harvey) Suringar ; la
premiére est une espéce opportuniste qui peut sgigppme grande gamme de conditions
depuis des endroits trés abrités a des endrogsbéus (Norton & Burrows 1969) et la
seconde est une espece exogene originaire d’Agreduite volontairement en Bretagne a
des fins d’aquaculture dans les années 1980 (Réraz 1971) qui est maintenant commune
dans les ports et les estuaires (revu dans Gra0die).

Parmi ces sept laminaires du littoral breton (quretrouvent aussi le long des cotes
du Royaume-Uni et de I'lrlande, voir pour revue $mat al. 2013), six appartiennent a
'ordre des Laminarialesi.€. sont des laminairesensu strictp tandis queS. polyschides
appartient a l'ordre des Tilopteridales. Au seins deaminariales (voir Figure 5), les
laminaires bretonnes se répartissent en deux fsnilles Laminariaceae, représentées par
L. digitata L. hyperborealL. ochroleucaet S. latissimaet les Alariaceae, représentéesAar

esculentaetU. pinnatifida

Le cycle de vie des laminaires consiste en I'aliroe d’'une phase microscopique
haploide, le gamétophyte, avec une phase macrogeogiploide, le sporophyte (décrit par
Sauvageau 1918, résumé dans la Figure 6). Les gphyé¢s produisent des gameétes soit
males soit femelles (les laminaires sont des espétieiques); les gametes femelles
immobiles produisent une phéromone qui attire laséggas males nageurs, et la rencontre
d’'un gamete male et d'un gaméte femelle mene &aowndation; le zygote résultant de cette
fécondation se développe en un sporophyte qui jiirdda spores par méiose; ces spores sont
ensuite relachés, sédimentent et se fixent swiistat et germent en gamétophytes. Bien que
toutes les laminaires suivent cette alternancehdsey des différences existent en termes de
période de fertilité, de localisation des strucsureproductrices et de durée de vie. Par
exemple, la période de fertilité maximale 8epolyschidegst a la fin de I'été (Norton &
Burrows 1969) tandis que celle 8e latissimacouvre I'automne et I'hiver (Parke 1948); les
structures de reproduction sont situées sur la [aooe les especes du getu@minariatandis
gu’elles sont basales pour les autres ; enfin, taadde vie va d’'un an po&. polyschidest

U. pinnatifidaa 18 ans pour certaineshyperboregrevu par Smale et al. 2013).

! En fait chez ces deux espéces, les sporophytésfectivement annuels, cependant, comme on réapeés
a la phase microscopique sur le terrain, il essiptes que celle-ci soit pérenne.
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JX572154 Chara'aﬁlum CHORDARIACEAE
|EF218853 Undaria pinnatifida

'LLG1742 Undaria pinatifida (Saint Lunaire)
FJ409187 Pleurophvcus gardneri
FJ409172 Lessoniopsis littoralis
FJ409192 Pterygophora californica
EF218855 Alaria fistulosa
EEF 218901 Alaria crispa
‘ EF218902 Alaria praelonga
JX372086 Alaria esculenta
EF218859 Alaria esculenta

A‘-L LLG3039 Alaria esculenta (Ouessant)
FJ409128 Alaria esculenta
EF218863 Alaria marginata
EF218866 Alaria marginata

EF218891 Alaria marginata

FJ409133 Alaria marginata
— EF218888 Alaria marginata

FJ409131 Alaria marginata
FJ409135 Costaria costata

[ FJ409120 Agarum fimbriatum COSTARIACEAE
m FJ409117 Agarum clathratum

o

ALARIACEAE

FJ409147 Eisenia arborea LESSONIACEAE
_‘——FZMM} 74 Macrocystis integrifolia l
. EF218849 Pelagophycus porra
._{ GUO97721 Nereocystis luetkeana

GU097726 Postelsia palmaeformis
GU097665 Cymathaere triplicata
GU097727 Saccharina bongardiana
GU097749 Saccharina groenlandica

FJ409207 Saccharina sessilis

JN873228 Saccharina japonica isolate
JN873242 Saccharina cichorioides isolate
GUO97786 Saccharina latissima
EF218847 Saccharina latissima
LLG1554 Saccharina latissima (Saint-Malo)
U GU097814 Saccharina latissima
GU097828 Saccharina latissima
FJ409153 Laminaria ephemera
FJ409166 Laminaria solidungula
GUO97709 Laminaria setchellii

JN645272 Laminaria abyssalis
' '_E..LGISGZ Laminaria ochrolenca (Ommonville la Rogue)
F.J409151 Laminaria digitata
I LLG0987 Laminaria digitata (Chausey)
FJ409156 Laminaria hyperborea
] LLG1943 Laminaria hyperborea (Chausey)

FJ409168 Laminaria yezoensis

0.02

LAMINARIACEAE

EF218848 Lessonia corrugata
FJ409144 Egregia menziesii

LESSONIACEAE

Figure 5: Arbre phylogénétique de l'ordre des Lamairiales inféré des données de séquences de CO1
disponibles sur GenBank (numéro d'accession indiggufr I'arbre) et de données générées au laboratolres
taxons bretons sont indiqués en gras et le lieu diEolte du spécimen séquencé est mentionné entre
parenthéses. Les branches indiquées en gras coraiis des noeuds dont le soutient est supérieur &85
(selon la méthode du « Neighbour Joining »).
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Figure 6: Cycle de vie des laminaires

Ces différences en termes de caractéristiquesalea dg vie pourraient étre a I'origine
de difféerences en termes de diversité et strugeéredtique entre les espéces de laminaires,
comme cela a été observeé chez les plantes ou esghons d’especes annuelles sont moins
diverses et plus structurées que celles d’espeéemnmes (Nybom 2004). Bien que les
laminaires montrent en effet une large gamme depsitde diversité et structure génétique,
ces patrons ne sont pas dépendants de la durée diey espéces mais plutét de leurs
capacités de dispersion et de leur habitat (Vaégral. 2011). Chez les macroalgues, les
distances de dispersion sont généralement tréeémiSantelices 1990) : elles sont estimées
entre moins d’'un métre a 4 km, ce qui est comparabk distance de dispersion des plantes
terrestres mais tres inférieur a ce qui est obsemeé d’autres organismes marins tels que les
invertébrés et les poissons (Kinlan & Gaines 20@3pendant, de rares évenements de
dispersion longue distance peuvent avoir des coms@gs importantes sur la connectivité des
populations (Kinlan 2005). Au sein des laminailieg, été montré que les espéces ayant des
structures morphologiques favorisant la disperdammgue distance avaient un degré de
connectivité génétique élevé par rapport aux a@spsces de laminaires (Valero et al. 2011).

D’autre part, il a été montré a plusieurs reprigae chez les laminaires, la continuité du
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substrat rocheux était un élément crucial dans &nten de la connectivité entre les
populations, aussi bien pour les especes de laregede Bretagnes(g. L. digitata Billot et

al. 2003 ; Valero et al. 2011) que celles du Qlirvillaea antartica Fraser et al. 2010), de
Californie Macrocystis pyrifera Alberto et al. 2010) et d’AustralieHprmosira banksii
Coleman et al. 2011). Enfin, la position sur I'estisemble étre un facteur déterminant de la
structure génétique des populations de laminaiessespeces intertidales montrant plus de
structure génétique que les especes subtidaldsalieanent car la dispersion des spores et

des gametes est limitée a marée basse (Valeroz2éildl).

En Bretagne, des études de génétique des popuslg@rmettant d’estimer la structure
et la diversité génétique des especes ont été mesde deux especes de laminaires :
L. digitata et U. pinnatifida Billot et al. (2003) ont montré que chkezdigitata la diversité
génétique estimée par I'hétérozygotie attendue (Hedait entre 0.475 et 0.696, que la
différentiation moyenne entre populationgFétait de 0.068 avec une distance minimum de
différenciation entre populations de 10 km. Partiaste, les populations de I'espéce invasive
U. pinnatifidasont a la fois moins diverses (0.204 < He < 0.484)lus différenciées §r=
0.099) avec une distance minimum de différentiaind@rieure a 200 m (Grulois et al. 2011).
Une étude de génétique des populations a égalegtemhenée sus. polyschidesnais sur
des populations du Portugal (Assis et al. 2013)égtle que la diversité génétique des
populations portugaises @& polyschide$0.490 < He < 0.653) est comparable a celle des
populations bretonnes de digitata bien qu’elles soient en moyenne plus différencides
les deux especes de Bretagner(E 0.126). Etonnamment, bien que hyperboreasoit
dominante et éclipse les autres grandes macroaldames la plupart des cas (Hawkins &
Harkin 1985), aucune étude de génétique des papsdanh’a encore €té menée sur cette
espece, et par conséquent, son potentiel évotuafaegré de connectivité de ses populations
sont méconnus. Cette thése constitue la premiade ée génétique des populations menée
surL. hyperboregchapitre Ill.1 et s 4).

Caractéristiqgues des deux espéces étudiées

Les études menées au cours de cette these partdes gleux espéces de laminaires
qui dominent le littoral breton,. digitata et L. hyperborea ainsi qu’aux communautés de
macroalgues vivant sous leurs canopdesninaria digitata et L. hyperboreasont deux

espéeces sceurs (McDevit & Saunders 2010) qui coqastule long du littoral breton. Bien
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gue proches d'un point de vue phylogénétique etphmogique (Figure 4), ces deux
laminaires différent sur plusieurs plans. Tout diabd. digitata et L. hyperboreadifférent

par leur distribution L. digitata se trouve a la fois en Atlantique nord-est et élarique
nord-ouest tandis quk. hyperborease trouve seulement en Atlantique nord-est (LUning
1990). En Atlantique nord-est, les deux especesorgrent leur limite de distribution nord en
Arctique mais tandis quk. hyperborease rencontre le long des cbtes européennes jusqu’a
Portugal,L. digitata a sa limite sud en Bretagne sud (revu par Smal8)2@kst-a-dire une
des quatre régions étudiées dans cette thése.sOpalieons de diversité et de structure
géneétique varient le long de laire de distributidmne espéce, avec un centre d'aire de
répartition caractérisé par des populations digeeseonnectées et des limites de distribution
caractérisées par des populations peu diverse®letcpnnectées («the central-marginal
hypothesis », revu par Eckert et al. 2008) ; dayart, dans I'hémisphére nord, les limites
sud de répartition correspondent pour beaucoupétes a des refuges du dernier maximum
glaciaire et arborent par conséquent une fortersitéegénétique régionale en dépit d’'une
faible diversité génétique locale (revu par HampePé&tit 2005). Selon ces théories, les
populations de.. digitataen Bretagne sud devraient étre peu diverses etgeectées mais
présenter une forte diversité génétique au nivégional ; ces hypothéeses sont testées dans

cette these (chapitre 11l.1 et article 4).

De plus, L. digitata et L. hyperboreane présentent pas la méme répartition dans
'espace et en profondeur. En Bretaghedigitata est majoritairement répartie en une
dimension, formant une bande de 5 a 50 m de ladgns la zone bathymétrique allant de - 1
m a + 1 m (Birkett et al. 1998 ; obs. pers.). Ramtaste L. hyperboreaforme des bandes
plus larges, et méme parfois des champs de plgsierfrdans la zone bathymétrique allant
de - 1 ma- 30 m (Birkett et al. 1998 ; obs. pefSes différences de répartition dans I'espace
et en profondeur permettent de formuler des hypetheur la structure et diversité génétique
de ces deux especes. En effet, la répartition gf@sces dans I'espace a une forte influence sur
la structure génétique de leurs populations : éorih, les especes étant distribuées en une
dimension sont plus structurées que celles distebwein deux dimensions (Wright, 1943).
D’autre part, pour les organismes marins cétieascdnnectivité des populations semble
croitre avec la profondeur : cela a été observe des laminaires (Valero et al. 2011) mais
aussi chez d’autres macroalgues (Krueger-Hadfieldl.e2013) et des invertébrés marins
(Kelly & Palumbi 2010). Pour ces deux raisons, @attsnd a ce que les populations de
L. hyperborea soient plus connectées entre elles que cellesL dagitata Enfin, les
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populations del. hyperboreasont plus grandes que celles dedigitata; or, comme la
diversité génétique d’'une population croit avectadle (Crow & Kimura 1970), les
populations dé&. hyperboreadevraient étre plus diverses que cellet . d#igitata

Laminaria digitata et L. hyperboreadifféerent également par leur durée de vie. Le
sporophyte dé. digitatapeut vivre de 4 a 6 ans (Gayral & Cosson 1973tsBh et al. 2008)
tandis que celui de. hyperboregeut vivre de 5 a 18 ans (Kain 1979 ; Bartsch .e2@08),
bien que sa durée de vie en Bretagne ne soit pascbnnue. L'étude de Valero et al. (2011)
montre que les patrons de diversité génétique lesdaminaires ne dépendent pas de la durée
de vie du sporophyte ; cependant, I'étude n’ingas toutes les laminaires et en particulier
n’inclut pasL. hyperborea Au contraire, chez les plantes, il a été monuwé tps plantes
pérennes a courte durée de vie étaient moins éivaygnétiquement et plus structurées que
celles a plus longue durée de vie (Hamrick & Go@®6l; Nybom 2004). Si ce patron ne
dépend pas des taxons considérés et est transpasedlaminaires, alors on s’attend a ce que
les populations de. digitata soient moins diverses et plus structurées par rappeelles de
L. hyperboreaprédiction qui va dans le méme sens que celleédsasur la répartition dans
'espace et en profondeur des deux especes cibbs prédictions sont testées et discutées

dans cette theése (chapitre 1ll.1 et article 4).

Il est beaucoup plus ardu d’estimer la durée dede® gamétophytes car étant donné
leur taille microscopique, ils sont difficiles atdéter sur le terrain ; en revanche, ils ont
beaucoup été étudié en culture (Bartsch et al. 20@8)gamétophytes de laminaires peuvent
survivre pendant des dizaines d’années en cultaitiire d’exemple, les plus vieilles souches
de gamétophyte de. digitata disponible a la « Culture Collection of Algae dabtozoa »
ont été isolées en 1974www.ccap.ac.uk Les gamétophytes dé. digitata et de

L. hyperboreasont aussi résistants a des conditions non falewabls peuvent survivre 16
mois (pourL. hyperborea a 18 mois (pout. digitata) dans le noir et peuvent ensuite se
régénérer en un ou deux mois dans des conditiordbles de post-culture (tom Dieck
1993). Malgré notre connaissance limitée des camditde survie des gamétophytes sur le
terrain, ils pourraient avoir une importance écajogi majeure. En effet, chez les
macroalgues, plusieurs études ont suggéré quehksep microscopiques sont capables de
survivre a des conditions environnementales trogssantes pour les phases macroscopiques
en retardant leur développement et de reprendredéveloppement quand les conditions
environnementales s’améliorene.g Chapman 1986; Hoffmann & Santelices 1991). Par

conséguent, ces phases microscopiques ont été mmspaux banques de graines (Edwards
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2000), et, comme elles, pourraient constituer useméir de diversité geénétique et
augmenteraient la taille efficace des populatiadeck et al. 2008 McCue & Holtsford
1998). Alors que des études suggerent que les bardpiformes microscopiques pourraient
favoriser le retour des populations génétiquemeverdes aprés des perturbations (chez la
laminaire géant®lacrocystis pyriferaen Californie, Carney 2009), d’autres études stgyge
gue ce n’est pas toujours le cagyg(Valero et al. 2011 chdzaminaria digitata; Martinez et

al. 2003 chet.essonia nigrescehisd’autre part, la nature de ces formes microspogs €.9.
gameétophytes et/ou sporophytes microscopiquespasaété déterminée. Dans cette thése,
une meéthode pour étudier ces formes microscopiguesle terrain au sein d’'une forét

dominée paL. digitataest présentée (chapitre 11.2, annexe 1).

En outre, L. digitata et L. hyperboreadifféerent probablement par les assemblages
d’'especes qu’'elles abritent. Bien que cette hymath@ait pas été testée spécifiquement en
Bretagne, Kain (1979) a montré qu'au Royaume-Us,dssemblages d’espéces vivant sous
la canopée dk. digitatasont distincts de ceux qui vivent sdushyperboreaSelon elle, cette
distinction s’explique par la différence de riga&itlu stipe entre les deux laminaires :
L. digitata ayant un stipe plus souple quehyperboreale substrat a proximité immédiate
des sporophytes de digitata subit plus I'abrasion des lames limitant le hom@especes
pouvant vivre sous leur canopée par rappdrt Ayperborea Depuis Kain (1979), a notre
connaissance, aucune autre étude n’a comparédembkages d’espéces entre les canopées
de L. digitata et deL. hyperborea En revanche, les assemblages d’especes abritdsspa
foréts del. hyperboreaont été étudiés a plusieurs reprises, a la foisl@vege (Christie et
al. 2003) et trés récemment en Bretagne (LeclefBR0 a premiere étude a porté sur la
diversité faunistique des individus dehyperboreaeux-mémes et a révelé qu’en moyenne,
un sporophyte abritait 40 especes différentes daoimevertébrés. La seconde étude a porté
sur la diversité faunistique et floristique, etistidgué la diversité portée par les sporophytes
de celle vivant sur la roche. Dans cette theses mows sommes intéressés aux assemblages
de macroalgues vivant sur la roche sous les casppmiel. digitata d’'une part et de
L. hyperboread’autre part. Ainsi, d’'une part nous pouvons corapds données obtenues
avec celles de Leclerc (2013), et d’autre partsrmuvons examiner si comme au Royaume-
Uni (Kain 1979), les assemblages de macroalgueantigur la roche different entre la
canopée delL. digitata et la canopée dé.. hyperborea (chapitre IIl.2, conclusions et

perspectives et annexe 2).
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Enfin, L. digitata et L. hyperboreadifferent par rapport a leur exploitation en
Bretagne, aussi bien au niveau de leur histoirexpliditation que par les techniques
employées (Arzel 1998 ; Leclerc 2013). Airisidigitata est récoltée mécaniquement a partir
des années soixante avec la technique du « scaubjdmi est un engin d’arrachage manuel
ressemblant a un bras articulé dont les goémogmugpent leurs bateaux (Figure 7). En ce
qui concerne la récolte de hyperboreades essais de récolte au peigne norvegier’¢util
utilisé pour récoltet. hyperboreaen Norvege, Vea & Ask 2011) ont été menés a pdetir
1996 (Arzel 1998), et elle est récoltée en roupae des professionnels de la péche depuis
2006. Bien que cette thése n'ait pas été concue @muier les impacts de la récolte des
laminaires sur la biodiversité (voir pour cela lexcl 2013), la possible influence des
méthodes d’exploitation sur la connectivité des peafmns de laminaires y est discutée
(chapitre 1II.1, article 4).

Figure 7: Bateau d'un goémonier équipé d'un scoubid. Image Marine Robuchon
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3. Problématiques spécifiques abordées dans la thése

Les recherches effectuées au cours de cette thégwwnobjectif de caractériser et
comprendre les patrons de biodiversité des forétdadhinaires des coétes bretonnes en
intégrant la diversité génétique des populatiorssdirix especes de laminaires dominantes et
la diversité spécifique des communautés de macreslgu’elles abritent et en prenant en
compte leurs fluctuations spatio-temporelles (Feg8). Afin de répondre a cet objectif
général, les problématiques suivantes ont été égadijrace a une approche combinée de

génétique des populations et d’écologie des comuniésa

- Comment évoluent les communautés de macroalgudsdts de laminaires dans
le temps ? Comment les caractériser ? Comment néggiles au cours des

saisons ? Comment sont-elles impactées par legehants globaux ?

- Quel est le réle écologique des laminaires ? Esjueeles sporophytes influent sur
la diversité et la résilience des communautés daaalgues sous-jacentes ? Quel
est le réle des gamétophytes sur la diversité e€ddience des populations et

comment I'étudier ?

- Comment varie la diversité génétique dans I'esfaE¢ la diversité spécifique ?
Quels processus fagconnent ces deux niveaux desdé/@rEst-ce que ce sont les
mémes processus dans la zone dominéé.gitataque dans celle dominée par
L. hyperbored Est-ce que l'importance relative des processarse vselon la

région, I'échelle spatiale ou le niveau de biodsitérconsidéré?

- Existe-t-il une corrélation entre diversité génétiget diversité spécifique ?
Comment expliquer la présence ou l'absence d'uie torrélation ? Cette
corrélation varie-t-elle selon I'échelle spatiatensidérée ? Au cours du temps et

au fil des perturbations ?

L’étude de ces problématiques et les principauxlt@s qui en découlent sont
présentés dans la suite de ce texte de synthes&digule en quatre chapitres, trois chapitres

thématiques et un dernier chapitre de conclusibpsrspectives.
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Le premier chapitre a pour objet I'étude des venet temporelles des communautés
de macroalgues vivant en sous strate des lamindes variations sont étudiées a deux
échelles de temps : I'échelle des saisons au cbune année (partie 1) et I'échelle des vingt
dernieres années (partie 2). Dans cette thes@&téantination taxonomique des spécimens de
macroalgues échantillonnés a été menée par uneodueprintégrant des criteres
morphologiques et des critéres moléculaires ; ce rguele cette double approche et sa
possible utilisation pour standardiser les sui@sbdiversité fait I'objet de la partie 3.

Le deuxiéme chapitre porte sur le role écologigeeé.digitata et s’attache a mettre
en évidence le réle ingénieur que jouent les spot@s macroscopiques tedigitatasur les
communautés de macroalgues vivant sous leur carfppeee 1) et le réle possible de banque
de graines que jouent les gamétophytes microscapidad. digitata sur le maintien des

populations (partie 2).

Le troisieme chapitre porte sur I'organisation gdatde la diversité génétique, de la
diversité spécifique et des patrons de corrélagiaine diversité génétique et spécifique. Elle
est scindée en deux grandes parties. La premiéraxége sur I'organisation spatiale des
patrons de biodiversité des foréts de laminainessiebien sur la diversité génétique des deux
especed.. digitata et L. hyperboreaque sur la diversité spécifigue des macroalgueanti
sous leur canopée. Cette partie ne se veut pasnsexntl descriptive et cherche notamment a
mettre en lumiére comment les patrons d’organisagwatiale de la biodiversité renseignent
sur les processus qui la fagconnent, selon le mill&aghelle spatiale et le niveau de
biodiversité considéré. La deuxieme partie viseommrendre dans quelles conditions une
corrélation entre diversité génétique et diversfiécifigue peut émerger. D’'un point de vue
empirique, la premiere sous-partie met a profitréssiltats de la premiere partie du chapitre
pour étudier les patrons de corrélation entre dit@rgénétique et diversité spécifique a
plusieurs échelles spatiales sur 'exemple desda¥é laminaires. La deuxieme sous-partie
est axée quant a elle sur la modélisation de tefie perturbations sur les patrons de
corrélation entre diversité génétique et spécifigiecontraste notamment une situation dans
laquelle les communautés s’assemblent de facohattique a une situation ou I'assemblage

des communautés est sous l'influence de la sélection

Enfin, le quatrieme chapitre discute des principagsultats de cette these dans un
contexte scientifique plus global, par rapport adanaissance de la biodiversité des foréts de
laminaires d’'une part, et par rapport a la compréive des patrons d’organisation de la
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biodiversité d’autre part ; elle se termine en dhat les perspectives scientifiques qu’ouvre

ce travail de these.

Les résultats de ce travail de these ont par adllété rédigés sous la forme, d’'une
part, de six articles scientifiques publiés ou sisuah, d’autre part, de trois annexes destinées
a étre valorisées sous forme d’articles scientisgpechainement. Ces articles et annexes
sont mentionnés tout au long du texte de synthiese gouvent dans leur intégralité dans le

tome 2.

31

——
—






CHAPITRE |

Prairie d’algues rouges subtidales, avelkallymenia crouaniisp. nov. Image Line Le Gall






Chapitre |

|.  Evolution temporelle des communautés de macroalguesariabilité
saisonniere, réponse au changement global et stamdesation des
Suivis

L’environnement dans lequel évoluent les étresntivaarie constamment de maniére
naturelle, au cours d'une journée, au cours desossi.. A cette variation naturelle se
rajoutent les variations induites par I'Homme, dgllque la pollution et le changement
climatique. La capacité des étres-vivants a seldpper et a se reproduire repose en premier
lieu sur 'adéquation entre les conditions enviementales de leur milieu de vie et leurs
exigences physiologiques, et, par conséquent, delifinations ponctuelles ou durables dans
les paramétres environnementaux vont avoir des équmemces sur les communautés

biologiques.

Chez les macroalgues, la lumiére et la températswat deux parametres
environnementaux ayant une influence majeure sundeabolisme, la reproduction et la
survie. En effet, les macroalgues étant des orgassphotosynthétiques, la lumiére est
indispensable a leur survie et, d’autre part, lat@bériode influence leur reproduction (Dring
1984). La température est quant a elle le prindgateur abiotique qui contréle la distribution
géographique des macroalgues (van den Hoek 13982i;par Eggert 2012), car elle influe
fortement sur la survie, le développement et laadyction des macroalgues (Breeman
1988). Or, ces deux facteurs sont fortement vaggbh la fois sur de courtes échelles de
temps €.g.I'évolution de la température au rythme des saisons diminution de la lumiere
accessible par une augmentation de la turbiditél'el en lien avec la construction
d’infrastructures sur le littoral) ou sur de plasigues échelles de tempsg. le changement
global, avec un réchauffement des eaux de surfagee dpart et une augmentation des
précipitations qui va influencer la turbidité demur et donc la lumiere accessible pour les
macroalgues d’autre part, Harley et al. 2006). Nst@également que I'évolution de ces
facteurs dans le temps n'est pas indépendante denla géographique. Ainsi, I'effet de
'augmentation de la turbidité des eaux réduisacckes a la lumiére des macroalgues semble
étre particulierement important les zones fortemaanisées (revu par Airoldi & Beck
2007). D’autre part, une étude récente a montrél'qugmentation de la température des
eaux de surface des océans est supposée impaxteortenunautés de macroalgues plus
drastiguement dans les zones de transition biogpbgues (Bartsch et al. 2012), comme par
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exemple la zone de transition entre les eaux te@egéiroides et tempérées chaudes le long

des cotes européennes, la Bretagne, zone d’étude de cette these.

Dans ce chapitre, nous avons voulu caractérisevdgations dans les communautés
de macroalgues vivant en sous strate des laminkirdsng des coOtes bretonnes a deux
échelles de temps. Dans un premier temps, nousatadié comment la diversité spécifique
variait au cours des saisons afin d’estimer siédaoge d’échantillonnage induisait un biais
important dans la comparaison d’échantillonnagés fa des saisons difféerentes. Dans un
second temps, nous avons étudié comment les conutésnde macroalgues avaient évolué
en réponse aux changements environnementaux dgsdemiéres années, en portant une
attention particuliéres aux caractéristigues envieomentales propres a chaque zone qui

pourraient expliquer ces variations (voir Figure 7)

1. Variations saisonniéres dans les communautés de maalgues

L’échantillonnage pour analyser les variations gaiseres a été mené sur les
communautés de macroalgues vivant en sous stratendi@aria hyperboreaa trois périodes
de I'année (hiver, printemps et automne) dans tsdiss différents (Nerput en baie de St
Malo, Santec_2 en baie de Morlaix et Les Liniousnggr d’'lroise ; voir article 4 pour la
localisation exacte des sites). Cet échantillonrsajeonnier a été répété sur deux années
consécutives, une fois en 2011 et une autre en 2@K2résultats présentés dans la suite de
cette sous partie reposent principalement surlyaeales données de 2011 menée par Amélie
Boisrobert, lors de son stage de master de I'ésnipérieure d'agriculture d’Angers
(Boisrobert 2012). Les données de 2012 n’ont padtfguanalysées au cours de la thése et le

seront ultérieurement.

Nos résultats révelent que les communautés de algaes different a la fois entre
saisons et entre sites, que ce soit en termeshlesge spécifique ou en termes de structure
des communautés ; cependant, la variabilité ex@égpar le facteur « saison » est plus de
deux fois moindre que la variabilité expliquée parfacteur « site » (Boisrobert 2012).
Autrement dit, les communautés de macroalgues smaicoup plus variables dans I'espace
gue dans le temps. Ces résultats sont en accocduareeétude menée sur la flore algale des

foréts de laminaires des coétes australiennes, amantue la variabilité temporelle dans la
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structure des communautés est minimale, a la fuig saisons et entre années consécutives
(Wernberg et al. 2003).

Nos analyses montrent également que la diversééifgue est plus faible en hiver

(pour les trois sites) et plus forte au printempsadiautomne (variable selon les sites), avec
une diversité maximale pour le site de la baie dmldix et une diversité comparable et
relativement faible pour le site de la mer d’lroetede la baie de St Malo (Boisrobert 2012).
La plus faible diversité trouvée en hiver s’expligoien par le fait que seules les algues
pérennes persistent I'hiver. En revanche, les t@sutles comparaison entre sites peuvent
sembler & premiere vue étonnants, étant donnéauene les conditions environnementales
sont comparables entre le site de la baie de Moetacelui de la mer d’lroise (températures
relativement faibles et stables, eaux peu turbjdesr Figure 7) alors qu’elles difféerent pour
le site de la baie de St Malo (températures en muyeplus élevées et forte amplitude
thermique, eaux plus turbides), nous nous attesdéotrouver aux Linious, le site de la mer
d’lroise, une diversité spécifigue importante emparable a celle de Santec_2, le site de la
baie de Morlaix. Une explication possible est quettucture des communautés aux Linious
(mer d’lroise) ne s’explique pas seulement parfiiess environnementaux, mais qu’elle est
également le résultat d’interactions biotiques tiami le nombre d’espéces pouvant s’installer
malgré les conditions environnementales favorab(@stte hypothése est d’autant plus
plausible que le site des Linious (mer d’lroise) @mractérisé par une tres forte densité en
laminaires (voir annexe 2) qui pourrait réduirectas a la lumiére des macroalgues en sous
strate et ainsi limiter le nombre d’especes pousinistaller, de la méme facon que la
turbidité, couplée a Il'action compétitrice des laaiies, limite probablement le nombre

d’especes pouvant s’installer a Nerput (baie dd&0).

Les analyses des données de 2012 devraient porertiorcer ou infirmer cette
hypothése. Quoigu’il en soit, ces résultats prélaites suggéerent d’'ores et déja que la
structure des communautés de macroalgues variedalns I'espace qu’entre les saisons.
Ainsi, bien que les communautés de macroalguesntagntre les saisons, cette variabilité est
minimale en comparaison de la variabilité spatiatejonc, comme Smale et al. (2011), nous
suggérons que comparer des échantillonnages isstifiérentes saisons ne va pas confondre

les patrons spatiaux a plus large échelle temorell
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Figure 7 : Evolution des parameétres de températute surface de la mer et de turbidité (mesurée par |
concentration des particules de matiére inorganigae suspension) le long d’'une partie de la Normaadit

du littoral breton au cours des vingt dernieres a@@s. a) carte des zones étudiées, Norm. = NormaridieB

= Bretagne nord-est, NWB = Bretagne nord-ouest, WHretagne ouest et SB = Bretagne sud. b) évolution
de la température moyenne (a gauche) et de I'amyolé thermique (a droite) mesurées sur une année. c)
évolution de la turbidité moyenne (a gauche) etl@enplitude de turbidité (a droite) mesurées sur @@année.
Figure reproduite de l'article 1.
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Le fait que la diversité spécifique soit la plubka en hiver pour tous les sites suggere
par ailleurs que si I'on veut s’affranchir absolurmhele l'effet saison en comparant des
échantillonnages de différents endroits, il estfggedble de comparer des échantillonnages
tous faits pendant I'hiver. En revanche, si l'olifecle I'étude est d’échantillonner la
biodiversité de facon la plus compléte, il est @raéble d’échantillonner au printemps ou en
début d’été, comme c’est le cas dans le cadreshavéde suivi benthigue REBENT (Derrien-
Courtel et al. 2013). Enfin, ces résultats suggempme |'analyse de I'évolution des
communautés de macroalgues a plus large échelfmtelte a tout intérét a se faire dans un
cadre qui tient compte, dans la mesure du possibkecaractéristiques propres a chaque zone

géographique étudiée.

2. Réponses des communautés d’algues rouges au changehglobal des vingt

derniéres années

L’analyse de la variabilité temporelle des commuéaule macroalgues a I'échelle des
vingt dernieres années a été realisée sur des e®rde distribution d’algues rouges, qui
constituent la majorité des espéces de macroalgjuant en sous strate des laminaires, en
comparant des données issues de campagne d’éldmnaiges réalisée entre 1992 et 1998
par I’Association pour la Découverte du Monde So#sin (ADMS, Castric-Fey 2001) aux
données issues des campagnes d’échantillonnageeesaéntre 2010 et 2012, au cours de la
these de Régis Gallon et du présent travail deethes complément de cette comparaison,
nous avons modélisé la distribution de 10 espe@@supe approche de modélisation
combinant plusieurs modéles (Araujo & New 2007; ilféuet al. 2009) baseés sur les niches

abiotiques des especes. Ces analyses sont pré&sentéétail dans l'article 1.

Nos résultats révelent qu’au cours des vingt degmieannées, dans la zone de
transition biogéographique marine entre les eampé&ées chaudes et les eaux tempérées
froides que constitue la Bretagne (Spalding 20@8),conditions environnementales et les
communautés d’algues rouges ont changé. Cepermasnthangements ont été plus ou moins
drastiques selon les régions (Figure 7). Ainsi,réggons du nord-ouest (incluant la baie de
Morlaix) et de l'ouest (incluant la mer d’lroisep da Bretagne sont toujours restées plus
froides et ont été moins impactées par les changisnade température que les régions du sud

et du nord-est (incluant la baie de St Malo) d8idetagne ; parallélement, les communautés
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d’algues rouges sont restée relativement stabBretagne Ouest alors qu’elles ont beaucoup
changé en Bretagne Sud. Les changements obsenaégii@udes vingt dernieres années sur
les communautés d'algues rouges sont corrélés Bsegmentation de la température
moyenne ; cependant, nos résultats indiquent gureplitude de température est le meilleur
prédicteur de la distribution des especes. Le neodel distribution des especes développé
dans notre étude prédit des rétractions d’aireiskeiltlition entre la période 1992-1998 et la
période 2010-2012 pour la plupart des espéces,ictigdts toutes corroborées par les
observations réalisées entre 2010 et 2012. Unédedtats particulierement intéressant de nos
analyses révele que les régions de l'ouest et dd-owest de la Bretagne sont restées
relativement froides par rapport aux deux régionisines (situées au Nord-est et au Sud de
cette zone d’eaux froides, voir Figure 7). Nos lt&$si suggéerent donc que cette zone d’eaux
froides pourrait servir de refuge face au changém@anatique a venir pour certaines especes
d’algues rouges. De maniere intéressante, la fiiersité génétique de certaines espéces
d’algues rouges dans cette zone suggere que oetteazégalement servi de refuge lors des
dernieres glaciations (Provan et al. 2005 ; Maggd. 2008).

La modélisation de distribution des especes d’'aguweiges développée dans notre
étude et basée sur des paramétres liés a la taonmeéria turbidité et la concentration en
nutriments présente un score de prédiction supéii®0%, ce qui indique que les parametres
environnementaux, et en premier lieu 'amplitudetelmpérature des eaux de surface, sont
des bons prédicteurs de la distribution des espakgies rouges, en accord avec le fait que
la température est un bon prédicteur de la didtdbudes macroalgues en général (voir pour
revue Bartsch et al. 2012) mais également d’at#&esns, a la fois maring. Q. Pinsky et al.
2013) et terrestreg (g Devictor et al. 2012). Toutefois, ces prédictipasirraient encore étre
ameliorées en intégrant les interactions bioticei&s en mesurant les réponses par espéce de
maniére plus précise. En effet, dans notre étederédponses n'ont pas toujours été mesurées
au niveau des espéces mais parfois au niveau da,gdant donné que certaines espéces d’'un
méme genre ne peuvent pas toujours étre differepaer la base de criteres morphologiques
seulement. Une telle amélioration passe par umntedfi® standardisation des suivis reposant

sur une détermination des espéces sur des critBjedifs et universels.
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3. Optimiser et standardiser la caractérisation de laiversité spécifique : apports

du barcode

L’étude de la diversité des algues a été initiees gargement menée par des
scientifiques anglais et francais ; la flore deManche et de I'Atlantique nord-est a par
conséguent été étudiée a maintes reprises et dlleomsidérée comme celle la mieux
caractérisée a I'échelle de la planéte (Dixon &nevil977, Bunker et al. 2010). Cependant,
dans la plupart des cas, l'identification des afgne peut étre conduite sur la seule base de
caractéres morphologiques et il faut alors recaudes caractéres anatomiques, une pratique
gui nécessite un savoir-faire et dont les résultats souvent emprunts de la subjectivité de
'observateur. En effet, I'identification des alguest une tache notoirement difficile (e.g. De
Clerck et al. 2012, Saunders, 2005) en raison bésgmenes de convergence évolutive (
deux espeéces différentes peuvent présenter deshologies trés similaires en réponse aux
mémes contraintes environnementales) ou de plasti@. au sein d'une méme espece, les
caracteres morphologiques peuvent différer selsnctnditions biotiques et abiotiques du
milieu de vie des individus). De plus, I'observatides structures reproductrices est requise
pour une identification certaine, or ces structw@st bien souvent saisonniéres. Etant donné
l'aspect aléatoire de lidentification des alguedies sont souvent exclues des travaux
d’études d’'impacts et des initiatives d’'inventaifes Gall, communication personnelle). De
plus, les algues subtidales n’'ont été que peu @&sdén comparaison aux algues intertidales
puisque leur récolte nécessite soit des dragagestachnique difficile a mettre en ceuvre en
milieu rocheux, soit de la plongée sous-marine, astité récente et contrélée dans le cadre
scientifique. J’ai ainsi été amenée, pour réalsg©echantillonnages de ma these, a obtenir le
Certificat d’Aptitude a I'Hyperbarie qui me pernwexercer la plongée subaquatique dans un

contexte scientifique jusqu'a 30m.

Ainsi, le recours a des caractéres moléculairgactares objectifs et indépendants de
'observateur, revét un intérét majeur pour l'idecation de ces groupes. Cette, démarche
initiée dans le milieu des années 1990 (Freshvedtal. 1994 ; Ragan et al. 1994) est de plus
en plus fréquente. Elle a permis de mettre en écelgue notre connaissance des algues était
lacunaire en révélant de nombreux cas d’especgsigques €.9.Le Gall & Saunders 2010 ;
Tellier et al. 2009 ; Payo et al. 2013) ou la pnésed’espéces exogenes et invasieg. (
Geoffroy et al. 2012). Par ailleurs, des projels ¢gie le « barcode of Life », qui prénent une
standardisation des caractéres moléculaires et didine en amont depuis la récolte du
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spécimen, ont permis de comparer des données @statans des laboratoires différents
s’intéressant a des régions diverses (Maggs €20413). Cette pratique a révélé que notre
connaissance de la distribution des espéeces ié&siparcellaire méme en Europe (Saunders &
Lekmuhl 2005). L'établissement d’'une base de domméeléculaire, de type DNA Barcode,
permet d’'une part d’établir un inventaire exhaustif révélant probablement des cas de
biodiversité cryptique et d’autre part de mettrepdsce un outil d’'identification fiable et
facilement utilisable par les non experesg( Saunders & McDevitt 2013). Cependant, cette
démarche a suscité de nombreuses critiques prianieat en raison de l'utilisation d’'un seul
marqueur moléculairee(g. Moritz & Cicero 2004). Toutefois, les approchesltitacus se
généralisent ; elles sont dorénavant la regle pesiplantes (Hollingsworth et al. 2009) et
tendent a s'imposer chez les algues (Hu et al. 2&Herwood et al 2010 ; Hind & Saunders
2013).

Dans le cadre de cette thése, l'utilisation d’'urot@eole standardisé couplant
taxinomie moléculaire et observations anato-momuyigues a permis de clarifier la
taxinomie des complexes spécifiques, de mettreaude la diversité cryptique et de préciser
les limites biogéographiques de certains taxonsniPlas résultats les plus notoires obtenus
via cette stratégie, notons ceux obtenus pourl¢gsgea rouges, qui constituent la majorité des
espéeces vivant en sous strate Hedigitata et L. hyperborea en réalisant une analyse de
clustering (par la méthode du « Neighbor Joiningdgs séquences codant le gene
mitochondrial de la cytochrome oxydase 1 (CO1, Fg8). Parmi les 1990 spécimens
extraits, nous avons obtenu 836 séquences de éuealitespondant a 155 haplotypes que
nous avons regroupés en 77 groupes présentant ens ¥ de divergence entre eux et
pouvant présenter jusqu'a 13 haplotypes au sein di@me groupe. Le lien entre le nom
d’espece et la séquence de barcode et a été ekeetucomparant les séquences obtenues
avec celles de la base de données réalisée awwseirgroupe phyco » du Muséum. Tout
d’abord, nous avons confirmé la présenceNaeirocaulon foliosunfMeneghini) Zanardini
(Furcellariaceae, Gigartinales, Rhodophyta) danatldhtique nord. Cette espece
meéditerranéenne avait été répertoriée par L'Haralpdiet al. (1973) aux Glénans mais
depuis, cette occurrence n'avait jamais était cordfe. Nous avons trouvé cette espéce aux
Linious, un site de la mer d’lroise (les coordorm&PS sont disponibles dans l'article 4),
durant I'niver 2012. Par ailleurs, nos données lentela présence d’au moins 3 entités
divergeant de 4,1 a 6,1 % au sein du geRh®dophyllisalors que seuld&khodophyllis

divaricata (Stackhouse) Papenfuss n’est citée dans la flzis@f & Irvine 1977). Cependant,
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historiguement, des taxons infra spécifiques oatpgébposeés ; il conviendra donc de réaliser
une étude du matériel d’herbier pour déterminenas entités correspondent a I'un ou
plusieurs de ces taxons aujourd’hui tombés en gynam De plus, dans un guide des algues
d’Angleterre et d'lrelande, la présence d’'une sdeoidentité au sein du genrhodophyllis
est illustrée sans toutefois qu'une description ci®ctéres distinctifs soit avancée. Enfin,
nos travaux ont permis de mettre en exergue ure f@riation infra spécifique au sein de
taxons tels qu€hondrus crispusstackhouse (13 haplotype§orallina officinalis Linnaeus

(9 haplotypes)Palmaria palmatgLinnaeus) Weber & Mohr (8 haplotypes).

Etant donné le faible rendement de séquences olst@oue le gene codant la CO1, un
marqueur alternatif codant la grande sous unitéope&ron ribosomal (LSU) a été amplifié
pour tous les spécimens dont nous ne disposiondeés séquence du gene codant la COL.
Cette stratégie nous a permis de mettre en évidamésence d’'une espece cryptique au sein
de Kallymenia reniformigTurner) J. Agardh. La description et le traitem&xinomique de
cette nouvelle espéce est en cours de finalisa#ms un article qui sera soumis a la revue

European Journal of Phycolodgrticle 2).
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Chapitre 1l

[I.  Diversité, résilience et stabilité des populationst des communauteés :

réle des phases macroscopiques et microscopiques deminaires

Les laminaires présentent un cycle de vie hapldigide hétéromorphe alternant
entre une phase macroscopique diploide et une phasescopique haploide (Figure 6).
Historiguement, la recherche en écologie portantesulaminaires s’est surtout intéressée a la
phase visible (Edwards 1999). En effet, cette pkh&sble constitue une véritable canopée et
joue un role écologique majeur sur les communadtéspeces qu’elle abrite (Estes et al.
1989 ; Coleman & Williams 2002). Cependant, d'urinpale vue évolutif, la persistance
méme d’'un cycle complexe haploide-diploide sugggue les deux phases ont une
importance dans le maintien des populations (Vaggral. 1992 ; Coelho et al. 2007). Une
explication possible est que les deux phases ontupee niche écologique différente,
I'alternance entre ces deux phases permettant @irxspopulations de se maintenir dans une
large gamme d’environnements (Willson 1981 ; Hugke®tto 1999 ; voir Oppliger et al.
2012 pour le cas d’'une étude empirique chez depgoes cryptiques de laminaires). Dans ce
contexte, cette partie s’attache a discuter lessrdotentiels des deux phases macro et
microscopiques du cycle deaminaria digitatadans la résilience de ses populations et des

communautés de macroalgues vivant sous sa canopée.

Les résultats présentés dans cette partie reposgotitairement sur une expérience
congue pour étudier a la fois le réle possibleadpHase macroscopique dedigitata sur la
résilience des communautés et le role potenti¢h grase microscopique tedigitatasur la
résilience des populations. Le plan d’échantillgyeast présenté en détail dans I'annexe 1.
Alors que mon projet de thése est centré sur E2délla phase macroscopique (sporophytes)
de L. digitata sur la résilience des communautés, I'étude de lasghmicroscopique
(gamétophytes) est abordée parallélement dans pédgBEDIM a la Station biologique de
Roscoff, par Lucia Couceiro dans le cadre de satrgmctorat. C’est pourquoi je détaillerai

essentiellement ci-dessous les résultats obtenua phase macroscopique.

1. Rodle de la phase macroscopique de digitata sur les communautés

Alors que le Terre traverse actuellement sa sixigraade crise d’extinction (Chapin
et al. 2000), la conservation de la biodiversité s enjeu majeua I'échelle de la planéete
(e.g. Convention sur la diversité biologique 1992, Miilem Ecosystem Assessment 2005)
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auquel les Etats s’efforcent de répondre par leemeis place de mesures de protections.
Cependant, les moyens dévolasces mesures de protections étant limités, desxchoi
s'imposent et des priorités émergent en termesrdegiion. Une solution est d’axer les
mesures de protection sur des especes qui onfaiplu® prépondérant que les autres dans le
maintien des fonctionnalités des écosystéemes. Besas des especes ingénieures, définies
par Jones (1994, 1997) commeles organismes dont la présence ou lactivitérelte
'environnement physique ou change le flux desaes=s, créant ou modifiant ainsi les
habitats et influencant toutes les espéeces assosidees laminaires ont eté décrites comme
des especes ingénieur@sstes et al. 1989; Jones 1997 ; Coleman & Willi@®82) et plus
particulierement, comme des espéces ingénieunastigiantes car c’est leur propre structure
physique qui modifie leur environnement (par opfosi aux especes ingénieures
allogéniques qui modifient leur environnement paurlaction, comme par exemple les vers

de terre qui creusent des tunnels dans la terre).

Dans cette thése, nous avons voulu étudier le imgénieur deL. digitata sur la
communauté de macroalgues vivant sous sa canopgex@l). En particulier, nous avons
voulu tester sL. digitata jouaient trois réles qui sont communément attribaéx espéces
ingénieuresj.e. augmenter la richesse spécifique des communaanésljorer la résilience
des communautés via des processus de facilitatiorredrutement d’'autres espéces et
stabiliser la composition des communautés au awtemps (Wright & Jones 2006 ; Badano
et al. 2006). Pour cela, nous avons mis en plaeecexpérience permettant de comparer le
recrutement des communautés de macroalgues aprgsernebation (consistant a mettre a
nu le substrat) entre des zones ou des sporophyaesoscopiques de. digitata ont été

transplantés post-perturbation et des zones samsptant (annexe 1).

Nos résultats montrent que la présencé.déigitata n’entraine pas une augmentation
de la richesse spécifique des communautés de niguwesavivant sous sa canopéee (annexe 1),
ce qui est priori contraire aux attendus par rapport a son réle sépespece ingénieur.
Cependant, ce résultat est en accord avec lesvaliseis de Kain (1979) indiquant que la
richesse spécifique sous la canopéé. ddigitata est réduite ce qu’elle met sur le compte de
I'action abrasive des lames sur la roche : sedss$péces suffisamment résistantes a cette
action abrasive pourraient s’installer. De plud,.giligitata n’entraine pas une augmentation
de la richesse spécifique de la communauté de niguoesavivant sous sa canopée, cela ne
signifie pas nécessairement que la présencé.dggitata ne permet pas d’augmenter la

richesse spécifique a une échelle spatiale plusdgreEn effet, il est possible que les especes

50

—
 —



Chapitre 1l

de macroalgues vivant en sous straté daigitata soient spécialistes de cet habitat, c’est-a-
dire, qu’elles ne se développeraient que dansitaigparticulier que constitue le substrat sous
la canopée de. digitata Dans cette situation, si la richesse spécifiquadmmmunauté est
étudiée a une plus large échelle spatiale couardanfois des zones au digitata est présente

et des zones ol. digitata est absente, la communauté devrait contenir aisades espéces
spécialistes de I'habitat constitué par le substoats la canopée de digitata et d’autres
especes, différentes, ne pouvant pas se dévelgmer la canopée de digitata Ainsi,

L. digitata pourrait contribuer a l'augmentation de la ricleespécifique a I'échelle du
paysage. De tels patrons ont déja été observésdiauires especes ingénieures, comme par
exemple cheAzorella monanthaune plante terrestre de la famille des Apiaceamdnt des
coussins sur les flancs des Andes (Badano et @6)2Q’expérience mise en place au cours
de cette these permet de tester cette prédictiars, les analyses n’ont pas encore été faites et

seront réalisées prochainement.

D’autre part, nos résultats (voir annexe 1) suggegeel. digitata comme attendu,
favorise la résilience des communautés. Cependaniy de la dynamique temporelle de la
recolonisation, cette influence est plutét a meitrele compte de processus de facilitation du
développement d’especes installées que du recratetieenouvelles especes. Nos résultats
suggerent également quedigitata stabilise la communauté de macroalgues. Cepencist,
deux rbles d’espece ingénieure ne sont pas déesdes premieres étapes de recolonisation,
mais entre six mois et douze mois aprés I'étabtieset de la perturbation ; de plus, leur degré
differe selon que l'on regarde la réponse des comammiés de macroalgues dans leur

ensemble ou seulement les cing especes dominantes.

Ainsi, nos résultats ne sont pas toujours facilaat@rpréter, en particulier car ils
reposent sur une comparaison des communautés deaigaes situées en milieu naturel et
soumises a des facteurs de variation non contedl&es que la simple présence/absence de
L. digitata Cependant, les différentes analyses menées tmmtun faisceau d’indices qui
semblent indiquer que le rdle dledigitata dans la résilience des communautés change au
cours du tempsLaminaria digitata agirait dans un premier temps comme compétitrice,
réduisant le nombres d’espéeces pouvant s’instabheis sa canopée, et dans un deuxieme
temps comme facilitatrice, offrant aux espécesantiréussi a s'installer des conditions de

développement propices et stabilisant la compesd®la communauté au cours du temps.
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Ces resultats préliminaires nécessitent d'étre icoes par des analyses
complémentaires. En particulier, nous disposons idepau des données sur la position
bathymétrique de chacune des communautés de nguesatchantillonnées et il est prévu de
refaire les analyses en intégrant ce facteur, celepnait nous permettre de distinguer la part
de variabilité qui est liee a la profondeur de eajli est liee a la présence ldedigitata
D’autre part, les données ont jusqu’ici été anagsén mode multivarié (matrices de
présence/absence des espéces ou de biomasse desmiegs les plus abondantes) mais
d’autres réponses plus simples peuvent étre testéesie la biomasse totale ou 'abondance

relative d’especes opportunistes. Ces analyseats@aisées prochainement.

De maniere intéressante, d’autres analyses meaédsmpothée Virgoulay lors de son
stage de master de I'Université de Bretagne Ocakeii$ous la direction de Lucia Couceiro
et Myriam Valero, équipe BEDIM, station biologiqu#e Roscoff) dans le cadre de
'expérience présentée dans I'annexe 1 suggeremfepusporophytes adultes dedigitata
pourraient protéger les jeunes sporophyte&.d#gitata durant leur développement, c’est-a-
dire un jouer un réle de facilitation intra-spégife (Virgoulay 2013). En effet, la
comparaison de I'évolution des classes de taikssrdcrues de. digitataau cours du temps,
entre les zones avec transplants de sporophytés digitata et celles n’en contenant pas
montrent qu’il y a de plus en plus de recrues dmdgs tailles au cours du temps dans les
zones avec transplants tandis que les recruestéésallans les zones sans transplant sont
toujours de petites tailles (Figure 9). Ces résulsaiggerent que les recrues de petites tailles
ne survivent pas dans les zones ou il n'y a paspdeophyte adulte de. digitata tandis
gu’elles survivent et grandissent dans les zonesl gu a des sporophytes adultes de
L. digitata Ainsi, la présence de sporophytes adultek. @igitata permettrait de protéger les
jeunes sporophytes durant les premiers stades ule développement. Des analyses
complémentaires sont nécessaires pour confirmdae detpothése et révéler le ou les
mécanismes responsables de cette protection, guigdent étre physiques (la présence d’'une
canopée permet une protection des courants et dhopeforte lumiére et maintient une
température plus élevée) ou chimiques, a l'instasyktéme connu chez les laminaires de
reconnaissance chimique des gamétophytes femeltdsgp gamétophytes males (Sauvageau
1918, Figure 6) ou des signaux chimiques de défénse par les sporophytes attaqués par
des brouteurs permettant d’activer les défensesp@®ophytes voisins (Cosse et al. 2009 ;
Leblanc et al. 2011).
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Figure 9 : Comparaison de I'évolution des fréquerscde classes de taille (en cm) des recrues ddigitata
au cours du temps entre des zones avec des trantplde sporophytes de. digitata adultes (en vert,
« replanté ») et sans sporophytesldealigitata adultes (en rouge, « gratté »). D’aprés Virgoulé3013).

2. ROle de la phase microscopique de digitatasur les populations

Chez les macroalgues, et chez les laminaires eticydar, plusieurs études en
laboratoire ont montré que les phases microscopifjaploides étaient capables de survivre a
des conditions environnementales trop stressamisles sporophytes adultes en entrant en
dormance puis de reprendre leur développement glemndonditions environnementales
s’améliorent €.g. Lining 1980 ; Hoffmann & Santelices 1991 ; Carr#9i1). De ce fait,
elles ont été comparées aux banques de grainepldetes terrestres (Chapman 1986;
Hoffmann & Santelices 1991) et plusieurs étudesgerent que ces banques de formes
microscopiques jouent un role essentiel dans ldiedse des populations face a des
perturbations€.g. Ladah et al. 1999 ; Edwards 2000 ; Barradas €1 ; Destombe et al.
2011 ; Pereira et al. 2011). L'exemple le plus évidest peut-étre I'étude de Ladah et al.
(1999), qui ont étudié la disparition et la recnaént des sporophytes de la laminaire géante

Macrocystis pyrifergprés de sa limite sud de distribution aprés laupeation induite par El
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Nifio Southern Oscillation (ENSO) de 1997/1998 :dpsrophytes adultes ont disparu et sont
restés absents pendant sept mois dans la zonepo@is d'un an apres, de nouveaux
sporophytes sont apparus alors qu'il n’y avait acsource de spores a moins de 100 km a la
ronde. Par conséquent, la seule explication pessisi que des formes microscopiques aient
survécu a la perturbation et permis le recrutemé&spendant, du fait de leur taille
microscopique, les phases microscopiques des ladnaont difficiles a étudier en
conditions naturelles (Dayton 1985), aussi, la matirle fonctionnement de ces banques de
formes microscopiques demeurent mal connus. Stag-ebnstituées de gamétophytes ou de
sporophytes microscopiques ? Combien de tempsvemtvelles en conditions naturelles ?
Agissent-elles, de la méme facon que certaines leasnde graines des végétaux terrestres,
comme un réservoir de diversité génétique en augmela taille efficace des populations et
permettant des croisements intergénérationnels (Mc& Holtsford 1998; Hock et al.
2008) ? A notre connaissance, seulement une éfpmigant sur la laminaire géante
Macrocystis pyrifera(L.) C. Agardh, suggere que les banques de formiesoscopiques
pourraient jouer ce réle de réservoir de divergégétique (Carney 2009). Au contraire, une
autre étude se basant sur I'évolution temporelléadgructure géenetique de digitata dans
des populations isolées suggére que les banquésrmes microscopiques ne jouent pas

systématiquement le réle de réservoir de divegatétique (Valero et al. 2011).

Au cours de cette these, une méthode permettahidiéé la diversité inter et intra
spécifiqgue des recrues de laminaires issues desubsde formes microscopiques a été
développée (article 3). Cette méthode consiste danmmemier temps a mettre en culture des
petits échantillons de substrat rocheux prélevésaemlitions naturelles (environ 0,5 gm
dans des conditions permettant la gamétogénese. IBsuéchantillons sur lesquels des
sporophytes se sont développés, il s’agit danseuxidme temps d'’isoler ces sporophytes et
de continuer a les cultiver jusqu’a ce gu'ils afteint une taille suffisante pour qu’on puisse
en extraire I'’ADN. Enfin, dans un troisieme temp&PN des sporophytes issus des cultures
est extrait et le géne mitochondrial rpl31/rnsasplifieé. La comparaison des séquences du
gene rpl3l/rns obtenues aux bases de données denséq permet de déterminer les
différentes espéces et également la diversité hggidpte intra spécifigue des recrues de
laminaires issues de la banque de formes microgagepi Ainsi, cette méthode permet a la
fois de détecter la présence d’'une banque de fomm@®scopiques sur le terrain, et, si elle
est présente, de déterminer la diversité intratetspécifique de cette banque. Cette méthode
présente donc des perspectives intéressantes gtuniel de la phase gamétophytique en
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population naturelles, en particulier sur leur réologique. L’expérience présentée dans
'annexe 1, en comparant le recrutement et la ditiegénétique des recrues ldedigitata
apres une perturbation au cours du temps entrezdass ou la banque de formes
microscopiques est présente et des zones ou cettpid a été initialement éliminée, permet
egalement d’inférer le réle écologique de ces basigde particulier, si la banque de formes
microscopiques permet le recrutement aprés unarpation, alors le recrutement devrait étre
plus important dans les zones ou cette banque@stme que dans les zones ou cette banque
a été éliminée. D’autre part, si la banque est ttoee de formes microscopiques en
dormance depuis plusieurs générations, I'activati@meur germination offre la possibilité de
croisements intergénérationnels entre des génésadiox pools alléliques distincts (voir par
exemple McCue & Holtsford 1998 ; Hock et al. 2008),donc la diversité et la structure
géneétique des recrues devrait étre plus forte gones ou cette banque est présente que
dans les zones ou cette banque a été éliminée.ahakyses permettant de tester ces
hypothéses, menées par Lucia Couceiro (post-dog ltquipe BEDIM, station biologique

de Roscoff), sont en cours. Des résultats prélimeaanontrent que les recruesldaligitata

ont tendance a étre plus nombreuses, plus divetsglsis différenciées entre elles dans les
zones ou la banque de formes microscopiques estmigs conformément aux hypothéses sur
le réle important que pourraient jouer les bangdes phases microscopiques dans le

recrutement et sur leur role de réservoir de diteeggnétique.
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Echantillonnage des macroalgues en sous strate daminaires. Image Wilfried Thomas
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lll.  Organisation spatiale de la diversité génétique, da diversité
spécifique et de la corrélation entre ces deux nigex de biodiversité :

des patrons aux processus

Des similitudes entre les processus et les conepptsous-tendent les théories de la
géneétique des populations et de I'écologie des comamniés ont été soulignées depuis
longtemps et a plusieurs reprisesg( Antonovics 1976, 1992, 2003 ; Harper 1977 ; Huston
1994 ; Hairston et al. 1996 ; Amarasekare 2000sska 2002 ; Chave 2004). En effet, les
changements liés au hasard dans la compositiocatesmunautés entrainent une dérive des
communautés de la méme maniere que les changefigantsl hasard dans la composition
géneétique des populations entrainent une dérivgpdeslations; la migration est a I'origine
du mouvement d’espéces et d’alléles entre local@éselection favorise des individus les uns
par rapport aux autres qui peuvent représenter diffiéfrentes especes soit différents
génotypes de la méme espece. Ces similitudes éesreprocessus qui faconnent la
biodiversité a ses deux niveaux intra et inter ggges ont mené plusieurs auteurs a proposer
gue diversité génétique et diversité spécifiquevp@mnt présenter des patrons de corrélation
dans I'espace (voir les travaux pionniers de VelleNellend 2003, 2004, 2005 ; Vellend &
Geber 2005). Cependant, les processus qui facodadnibdiversité varient le long d’'un
continuum d'échelles spatiales, depuis la communaldcale jusqu'aux régions
biogéographiques, et peuvent également varier elgserégions ou les communautés sont
connectées. C’est pourquoi comprendre les conditddé@mergence d’une corrélation entre
diversité génétique et diversité spécifique passlearld par une compréhension des processus
qui fagconnent la biodiversité a ses deux niveaubg #is sur une échelle spatiale globale
tenant compte des processus historiques et biogggloigues et entre différentes régions aux
caractéristiques contrastées. L'échantillonnage rdené cette thése porte sur la biodiversité
a ses deux niveaux intra et inter spécifique ettéa réalisé dans quatre régions aux
caractéristiques environnementales contrastédsndéedu littoral breton qui est une zone de
transition biogéographique. Il constitue donc un e données unique pour répondre a ces
différentes problématiques.
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1. Comparaison des patrons d’organisation spatiale erg différents niveaux de

biodiversité : quels processus révelent-ils ?

Comprendre comment s’organise la diversité biologiglans I'espace constitue un
véritable challenge, aussi bien d’'un point de viuéotique que pour la conservation de la
biodiversité. Les théories de la génétique des latipns comme celles de I'écologie des
communautés proposent des modeles pour expliguemeat s’organise la biodiversité le
long d’'un continuum d’espace le long duquel I'imjaoice relative des processus neutres et
déterministes varie (Chase & Myers 2011 ; Loguale011). Les travaux de MacArthur
illustrent bien ce propos. A un extréme, la coexiseé d’'individus au sein d’une population
ou d’espéces au sein d'une communauté a I'échetlald est percue comme le fruit de
'adéquation des traits de I'individu avec son earhement et avec les autres individus de la
localité, et donc basé sur le concept de nicheogaple (MacArthur & Levins 1967). A
l'autre extréme, les travaux de MacArthur sur lédtte de la biogéographie des iles ignorent
la différence entre les especes.(équivalence écologique des espéces) en prédisantag
diversité spécifique sur les iles varie selon lectde colonisation, le taux d’extinction, eux-
mémes dépendant de la taille de I'lle et de somti®ol par rapport au continent, c’est-a-dire
une dynamique neutre (MacArthur & Wilson 1967). rentes deux extrémes se sont
développées les théories des métapopulations andecommunautés (voir encadré 3) qui
considérent un ensemble de populations (ou de columes) liées entre elles par la
dispersion. Le degré de connectivité entre ces ptippns (ou ces communautés) va
déterminer les possibilités d’adaptation locale iddévidus (de la méme espece ou non). En
effet, si les flux génétiques ou la dispersion degeces est limitée, les localités recoivent
suffisamment de migrants pour ne pas étre souraisesiérive mais le flux limité n'empéche
pas les individus déja sur place de s’adapter amxliions locales (paradigme du « species-
sorting » pour les métacommunautés, voir encadréudontraire, si les flux de migrants sont
trop forts, l'arrivée continue de migrants va enipdcl’adaptation locale (paradigme du
« mass-effect » pour les métacommunautés, voirde@&; pour une revue sur les conditions
d’adaptation locale dans la cadre des métapopokgtieoir Kawecki & Ebert 2004). Plus
I'échelle spatiale considérée est grande et pluglidaersion va étre limitée, permettant
d’augmenter I'adaptation locale ; cependant, airpdiin certain seuil, les localités vont étre
completement déconnectées, et les communautés désspeu les populations sont
compléetement divergentes : ce n’'est plus la borhelle spatiale pour étudier la connectivité
des populations ou des communautés, et il faus amir compte des processus historiques et
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biogéographiques (Chase & Myers 2011 ; Logue etz2alll). Comprendre comment
limportance relative des processus neutres etrmé@iestes varie le long de ce continuum
d’échelle spatiale est un défi majeur de la redieeien écologie et en évolution (Leibold &
McPeek 2006). C'est également un fort enjeu poubitdogie de la conservation : pour
protéger une espece ou un ensemble d’especessdéaemiplace d’'un réseau cohérent d’aires
protégées nécessite de savoir comment varie lasiiéest la connectivité des populations ou
des communautés ciblées le long de leur zone debdison (e.g. Clinchy 1997 ; Palumbi
2004 ; article 6). Cette diversité et cette conn@ét ainsi que les processus qui la fagconnent,
peuvent étre trés variables d’'une région a unesaatest pourquoi étudier les patrons de
biodiversité dans plusieurs régions est nécespaine appréhender au mieux cette variabilité.
En particulier, plusieurs études suggérent que d&s milieux aux conditions
relativement « bégnines », les communautés tendeétre structurées par des processus
stochastiques tandis que dans les milieux aux tiondi environnementales plus rudes,
'assemblage des communautés résulte principaledwfittres déterministes (Chase 2007 ;
Chase et al. 2009 ; Chase 2010).

Dans cette these, I'échantillonnage hiérarchique lalediversité spécifigue des
communautés de macroalgues et de la diversitéigaaéles populations de laminaires dans
guatre régions aux conditions environnementaletrastées et dans des communautés situées
a des profondeurs (et donc des conditions envirmeneles) différentes constitue un jeu de

données unique pour répondre de fagcon empiriqes @roblématiques.

Organisation spatiale de la diversité génétique

Dans l'article 4, nous montrons que l'organisatspatiale de la diversité génétique
différe a la fois entre les quatre régions étudetemntre les deux especes de laminaires. Pour
Laminaria digitatacomme pourl. hyperborea les populations des régions de la baie de
Morlaix et de la mer d’lroise, régions qui constit une poche d’eau froide avec une faible
amplitude thermique annuelle par rapport aux autgens (voir article 1) et ou le substrat
rocheux forme un continuum sont caractérisées parfarte diversité génétique et une forte
connectivité ; a linverse, les populations de kebde St Malo, région ou I'amplitude
thermique annuelle est forte (voir article 1) etlesubstrat rocheux est interrompu par des
bancs de sable, les populations de laminaires maims diverses et plus structurées. Ces

résultats sont en accord avec d'autres étudesasgénétique des populations de laminaires
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qui montrent que la continuité du substrat rochjeuwe un réle important dans la dispersion
(e.g.Billot et al. 2003 ; Fraser et al. 2010 ; Albertoaé 2010 ; Coleman et al. 2011). Et en
Bretagne Sud, limite sud d’aire de distribution ldedigitata, les patrons de diversité et
structure génétique different selon les especéws gue les populations les populations de
L. hyperborearestent aussi diverses et connectées qu’en baidaliix et mer d’'lroise,
celles dd_. digitatasont peu diverses et peu connectées, ce qui @sicend avec les attendus
concernant les populations situées a leur limiteire’ de distribution stipulant que ces
populations de limite d’aire sont soumises a umeefdérive (revu par Eckert et al. 2008). De
plus, les populations de digitata dans cette région montrent des signes d’altérateteur
reproduction : une partie des sporophytes ne péupleis faire la méiose (article 5). Ce
résultat est a mettre en relation avec les fodegpératures de la fin d’été en Bretagne Sud,
qui seraient délétéres pour la reproduction dee@tpece qui se fait majoritairement a cette
période (Bartsch et al. 2013 ; article 5). Bien deg gamétophytes des laminaires soient
généralement moins sensibles que les sporophyties témpérature, cette différence de
sensibilité n'est que de 1 a 2° C et les param@ipgisnaux de croissance et de reproduction
ainsi que les limites de ces parametres pour laodejgtion et la survie suivent un gradient
latitudinal de distribution des especes de lam@saiaussi bien pour les sporophytes que pour
les gamétophytes (tom Dieck 1993; Wiencke et @41 Bartsch et al. 2008). Ainsi, méme si
les gamétophytes ont la capacité de résister &ataditions peu favorables en stoppant leur
développement et reprendre leur croissance quasd ctditions environnementales
s’améliorent (voir chapitre Il), il est peu probalgu’ils puissent maintenir la persistance des
populations face a un réchauffement des eaux impoiPris dans leur ensemble, ces résultats
suggerent que la persistance des populations dadass, et en particulier pour les especes
des zones tempérées froides comimeligitata, est menacée face au réchauffement des
températures de surface de la mer, en accord aseprédictions faites dans différents
modéles de distribution (Bartsch et al. 2012 ; Ragbet al. 2013).

Les populations dé. hyperboreasont a la fois plus diverses et plus connectées qu
les populations dé.. digitata, et la dispersion est plus limitée chezdigitata que chez
L. hyperborea Ces différences de patrons d’organisation endie deux espéces sceurs
peuvent s’expliquer par plusieurs facteurs nonwesifd: leur localisation bathymeétrique et
leur organisation dans I'espace. La localisatiotihyraétrique peut influencer les patrons de
structure génétique de plusieurs maniéres, la enomn exclusives. D’'une part, comme les

populations dé.. digitata sont situées a la limite de la zone intertidaldesta zone subtidale,
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elles sont soumises au balancement des maréessanpalonc moins de temps immergeéees
que les populations de. hyperboreaqui sont quant a elles tout le temps immergées ; p
conséquent, les sporophytesldeligitataont moins I'occasion de disperser leurs spores dan
la colonne d’eau que ceux HdehyperboreaD’autre part, le milieu intertidal est un milieu
'environnement change continuellement au rythméalancement des marées et donc ou les
especes subissent des stress environnementauxobpaptus importants qu’en milieu
subtidal (Helmuth & Hofmann 2001). Certaines coraisonsde température avec la marée
basse en saison de reproduction chedigitata pourraient donc étre délétéres ; c’est sans
doute moins le cas chdz hyperboreacar elle est en milieu subtidal et plus résistamte
température (revu dans Bartsch et al. 2008). lWigriice de I'organisation dans I'espace des
populations sur leur structure génétique a été dégmmhéoriquement par Wright dans son
modele d’isolement par la distance (1943) : les @spalont les populations s’organisent
majoritairement en une dimension montrent plustdectire que celles dont les populations
s’organisent en deux dimensions. Dans le contexti geésente étude, les populations de
L. digitata forment une bande plus étroite que cellesLdayperborea et cette simple
différence pourrait expliquer pourquoi la conne¢éwast plus importante dans les populations

deL. hyperboreague dans celles de digitata

L’hétérogenéité des patrons de diversité généeqiie régions et entre especes sceurs
révélée par cette étude suggere que la diversiétigee des laminaires varie selon la
température. De maniére intéressante, la tempérastr également un bon prédicteur des
patrons latidudinaux de diversité spécifique degmnismes marins en général (Tittensor et al.

2010) et des macroalgues en particulier (KeitH.etaus presse).

Organisation spatiale de la diversité spécifique

Les communautés de macroalgues en sous straterées de laminaires différent en
fonction des régions, aussi bien en termes d’adsgyeb caractéristiques (Boisrobert 2013)
gu’en termes de diversite, structure et d'imporéaredative des processus qui les structurent
(annexe 2). De la méme maniere que les populatielaminaires sont moins diverses et plus
structurées en baie de St Malo, la diversité sjgemf par site est moins forte et les
communautés plus structurées en baie de St Malaguo® les autres régions. Contrairement
aux données génétiques obtenued.sudligitataen particulier, la Bretagne Sud arbore la plus

forte diversité spécifique des quatre régions égglaussi bien pour les communautés en sous
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strate dd.. digitataque pour celles en sous strate_dayperboreaDans ces deux régions, la
structure des communautés en sous strate des lesirest plus €loignée de la structure
attendue sous un modeéle nul de complete stochadtictage aléatoire dans le pool d’espéces
régional avec dispersion illimitée), ce qui suggsmit une dispersion limitée des especes de la
communauté soit une action de filtres déterministe®risant des assemblages d’espéces
dissimilaires. La Bretagne Sud et la baie de StoMahnt les deux régions montrant la plus
grande amplitude thermique annuelle de leurs eausudface (voir article 1), ce résultat est
en accord I'hypothése développée notamment pareGitaa. (2007 ; 2009) selon laquelle les
processus stochastiques dominent dans les milieugsoconditions environnementales sont
relativement « bégnines » (ici, les régions de dee lde Morlaix et de le mer d’lroise) par
rapport aux milieux ou les conditions environneratd sont plus stressantes (ici, la baie de
St Malo et la Bretagne Sud).

Les communautés de macroalgues different égalesson qu’elles soient en sous
strate dd_. digitataou en sous strate de hyperboregannexe 2). La diversité spécifique est
en moyenne plus élevée en sous stratie. thgperboreagu’en sous strate de digitata (bien
gue ce ne soit pas significatif car pas vrai entd@dpge Sud). Ce résultat conforte I'hypothése
de Kain (1979) selon laquelle moins d’especes p#uviere sous la canopée dedigitata
gue sous celle de. hyperboreaen raison de I'action abrasive Hedigitata sur le susbtrat
(voir Introduction, 2, Caractéristiques des deupeess étudiées). De plus, la structure est
plus forte et la dispersion plus limitée dans lesimunautés en sous strateldeligitata que
dans celles en sous stratelddyperboreade la méme maniére que la structure génétique est
plus forte et la dispersion plus limitée dans lepytations delL. digitata que dans les
populations delL. hyperborea (article 4). Enfin, l'importance relative des pessus
déterministes est plus importante dans les comntésaun sous strate dedigitataque dans
celles en sous strate dehyperboreaCe résultat est cohérent avec le fait que laetéspn
soit plus limitée dans les communautés en soutestesl. digitata que dans celles en sous
strate delL. hyperborea mais il est aussi en accord avec I'hypothese ingeqdans le
paragraphe précédent selon laguelle les procetstisastiques dominent dans les milieux ou
les conditions environnementales sont relativenpdu stables (ici, le milieu subtidal) par
rapport aux milieux ou les conditions environneratad sont plus variables (ici, le milieu

intertidal).

La comparaison des indices de diversité spécifiget 3 entre les trois résolutions

spatiales site, localité et région montre que pdugdsolution spatiale considérée est grande,
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plus les communautés sont diverses et moins al@sdifférenciées (Figure 10). Augmenter
la résolution spatiale permet donc de capter un grasd nombre d’especes. Ce résultat
intuitif peut résulter de maniére non exclusivdaleelation positive entre aire échantillonnée
et nombre d’especes décrite par la loi d’Arrherffashenius, 1921) et de la relation positive
entre nombre d’especes et hétérogenéité de I'haBilenan 1982), augmenter la résolution
spatiale permettant aussi de capter une plus agene d’environnements différents. Le fait
gue les différences entre communautés s’estompatt Baugmentation de la résolution
spatiale est en accord avec les résultats de Srhale(2011) montrant que les communautés
de macroalgues des cotes australiennes varientappetite échelle qu’a grande échelle en
raison des interactions biotiques macroalgues @at@pée-macroalgues de la sous strate et
de la forte hétérogénéité spatiale qui s’obseraepétite échelle. De fagon intéressante, nos
résultats suggérent également une compétition &griaminaires formant la canopée et les

macroalgues de la sous strate (annexe 2; Boisrab28).

Pris dans leur ensemble, nos résultats suggeremtl'gpportance relative de la
dispersion, des filtres environnementaux et desractions biotiqued.€. tous les processus
qui ne sont pas complétement stochastiques) dasselnblage des communautés de
macroalgues varie entre milieux présentant des tiondienvironnementales contrastées. La
stochasticité est plus importante dans les milieux conditions environnementales
relativement « bégnines », que ce soit en comp&eanegions (plus de stochasticité en baie
de Morlaix et mer d'lroise gqu'en baie de St Malo Btetagne Sud) ou les niveaux
bathymétriques (plus de stochasticité dans les aomamtés subtidales que dans les
communauteés situées a la limite intertidal/sub}idahe des limites de notre approche est que
la métrique utilisée pour distinguer l'importancelative des processus déterministes par
rapport aux processus purement stochastiqueBrfecalculé selon Chase et al. 2011) ne
permet pas de distinguer les effets de la dispem#ocelui des filtres déterministes, bien que
nos résultats suggerent que ces différents effgssent probablement conjointement. Une
seconde limite de cette approche est que l'assgmldas communautés sous I'hypothése
nulle de compléte stochasticité se fait par rapagdatdéfinition d’'un pool régional d’especes ;
or, si lePrc est comparé entre des habitats qui different gmiekpéces qui peuvent y vivre
pour des raisons déterministes, le choix d’inchages les espéces ou seulement celles qui
vivent dans un certain type d’habitat peut fortemefitiencer le résultat (Chase et al. 2011).
Pour ces différentes raisons, il serait souhaitdbleompléter cette approche par I'utilisation
d’'une méthode de partition de la variance permettardistinguer les effets de la dispersion
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de ceux des filtres environnementaux biotiqueshaitigues (voir discussion de Meynard et
al. 2013 sur ce sujet). Comme la partition de ldange ne permet pas de distinguer dans quel
sens agissent ces filtres, la combinaison avecéthhade duBrc permettrait de distinguer si
les filtres environnementaux favorisent des commtéggplus similaires ou plus différentes

entre elles.

Variabilité des patrons de biodiversité et des @esus qui la faconnent selon le milieu, le

niveau de diversité et 'échelle spatiale considgre

Les deux sous-parties précédentes permettent degrsmuun certain nombre de
paralleles flagrants en ce qui concerne l'orgaitisatie la biodiversité, paralleles entre
milieux aux conditions environnementales contrastdee. entre régions et entre
communautés situées a des niveaux bathymeétriqéfésedis) et entre niveaux de diversité

intra et inter spécifiques.

En premier lieu, la baie de St Malo apparait contarr&gion ou la biodiversité est la
moins diversifiée et la plus structurée, que cé pour les populations des deux especes de
laminaires ou pour les communautés de macroalguestvisous leur canopée. Une des
explications possibles est que dans la région dmie de St Malo, le substrat rocheux est
entrecoupé de bancs de sable, ce qui va affeclarrdéme facon la dispersion des laminaires
et la dispersion des macroalgues vivant sous lanomée qui sont spécialistes du substrat

rocheux.

En deuxieme lieu, les événements purement stoghbasti semblent étre plus
importants dans les communautés dominéed_phyperboreaque dans celle dominées par
L. digitata, aussi bien au niveau des populations qu’au nidesucommunautés. En effet, la
dispersion est plus importante entre les populatidaL. hyperboreaqu’entres celles de
L. digitata, de la méme maniere que la dispersion est plusrigpte entre les communautés
de macroalgues en sous stratd_dRyperboreagu’en sous strate que celles en sous strate de
L. digitata Ce résultat peut s’expliquer par le fait que mheacroalgues de communautés
dominées pak. hyperborealL. hyperboreacomprise) sont en permanence immergees et ont
par conséquent plus l'occasion de propager leuossespdans la colonne d'eau que les
macroalgues de communautés dominéed_ pdigitata (L. digitata comprise). La différence

de richesse spécifique entre les communautés depatges en sous strate ldedigitata et
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celles en sous strate dle hyperboreapourrait également étre le reflet d’'une sélectus
importante : la compétition laminaire dominante/mafgues de la sous strate serait plus
importante dans les communautés dominéesLpdigitata que dans celles dominées par
L. hyperborea la lame deL. digitata pouvant avoir une action abrasive sur le substrat
proximité du fait de son stipe souple, tandis cudame del. hyperborean’atteint pas le

substrat a proximité du fait de son stipe rugueux.

En troisieme lieu, les communautés dominéeslLpaligitata sont systématiquement
moins diverses et plus structurées que celles dawipal. hyperboreaque ce soit en terme
de diversité génétique des populations ou de digespécifique des communauteés, et quel
gue soit la résolution spatiale considérée (excégtdifférenciation génétique au niveau
localité pourL. hyperborea Figure 10). Cela suggére que les différenceseemes de
dispersion et/ou de sélection différentielle emét® deux communautés agissent a toutes les

échelles spatiales depuis le site jusqu’a la région.

Enfin, pour les deux communautés, la variationiddgkes de diversité en fonction de
la résolution spatiale differe entre les indicesdoersité des communautés et les indices de
diversité des populations (Figure 10). D’'une phingtérozygotie moyenne reste stable entre
les trois résolutions spatiales (Figure 10a) tandis la diversité de Simpson augmente avec
la résolution spatiale (Figure 10b). D’autre pkrtglifférenciation entre populations augmente
avec I'échelle spatiale (Figure 10c) tandis queliférenciation des communautés diminue
avec I'échelle spatiale (Figure 10d). Ces résubagnifient que i) plus la résolution spatiale
est grande plus le nombre d’especes échantillosingrand tandis qu’augmenter la résolution
spatiale ne permet pas d'échantillonner plus d&dléet ii) plus la résolution spatiale est
grande plus les communautés ont de chance de paksgmémes especes tandis que plus les
populations sont difféerentes entre elles. Le turnaans la variabilité génétique s’observe
donc a une échelle plus grande que le turnovea deadiabilité spécifique. Cette différence
peut s’expliquer par le fait que notre échantillage de la diversité génétique sur la base de
30 a 50 individus par site permet de bien capsémble de la diversité géenétique tandis
gue notre échantillonnage de la diversité spéafisur la base de trois quadrats d’un dixieme

de métre carré ne permet pas de capter I'ensemlitdediversité spécifique par site.

L’analyse combinée des approches de génétique alaslgtions et d’écologie des
communautés, en liaison avec les caractéristignesomnementales abiotiques du littoral

breton, contraste les deux régions situées darslache » d'eaux froides des deux autres
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régions étudiées. Les conditions de températunesorgrées en Baie de Morlaix et mer
d’lIroise sont favorables a la croissance et apaoduction des laminaires et de plus I'habitat
rocheux continu y favorise la connectivité, ce s@itraduit par de trés grandes populations
(les plus grands champs de laminaires de la ré&gfialonc les zones d’exploitation). Pour les
deux especesk. digitata et L. hyperborea I'effet combiné de variation de I'amplitude des
températures et de la fragmentation de I'habitabaa de St Malo est tres clair et se traduit
par i) une diminution de la diversité génétiquespécifique et ii) une augmentation de la
différenciation génétique et spécifique entre gitass la région. Ce sont les méme processus
stochastiques qui dominent (diminution de la cotiviéé et dérive). En Bretagne Sud, en
revanche, il y a une différence de réponse entrddeix espéces qui s’explique par le fait que
ce ne sont sans doute pas les mémes processusugtlirent la biodiversité pour les deux
especes. En effet, polr digitata, cette région correspond probablement a un envenment
instable et temporairement défavorable a l'instiaifaet au maintien des populations de cette
espéece (Bartsch et al. 2012 et article 5). Nousv@asl donc supposer que les processus
déterministes y jouent un réle majeur dans la dygaendes populations. En revanche, les
sporophytes dk. hyperborease reproduisant en hiver, et occupant le miliéatidal, nous ne
prédisons pas une diminution de la reproductioBmtagne Sud pour cette espece, zone qui
ne correspond d’ailleurs pas a la limite sud ddistaibution. Ainsi, nous observons un fort
contraste dans les patrons de diversité intraspéeifentre les deux espéces alors que la
Bretagne sud est la région qui montre la plus fditersité spécifique pour les communautés
associées aux deux especes. Cette plus forte ithvesgecifique est peut-étre le résultat
d’événements historiques puisque la Bretagne sudesmond a une autre région
biogéographique. En conclusion notre étude morraneent les relations entre diversité
spécifiqgue et diversité génétigue peuvent changers s'action des forces évolutives
(corrélation positives quand les méme forces éwamstagissent aux deux niveaux mais
absence de corrélation si ces deux niveaux somiisaiu différentes forces évolutives). C'est
cette question que nous allons examiner plus el di@ins le chapitre suivant.
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a) Hétérozygotie moyenne a différentes résolutions spatiales c) Différenciation génétique moyenne a différentes résolutions spatiales
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Figure 10: Variabilité des indices de diversigégénétique (a) et spécifique (b) et des indiceslidersité génétique(c) et spécifique (d) a différentes régimins spatiales.
Les indices sont définis dans I'encadré 4. Les conmautés dominées pdr. digitata sont représentées en noir et celles dominéeslpdunyperborea en gris. Les
losanges représentent les valeurs moyennes parluéiso spatiale et les barres représentent les erestandards.
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2. Comprendre les patrons de corrélation entre diversé génétique et diversité

spécifique : apports des données empiriques et desdeles

Depuis, une dizaine d’'autres études ont testé @qupiment I'existence d’'une SGDC
(Vellend 2004; Cleary et al. 2006; He et al. 20B8pinson et al. 2010 ; Evanno et al. 2009;
Struebig et al. 2011 ; Taberlet et al. 2012 ; Weli&ng 2012 ; Lamy et al. 2013) et des
modeles ont été développés (Vellend 2005 ; Gibdoal.e2012) pour tester I'influence
paralléle de l'aire (surface occupée par la commtén&chantillonnée), de l'immigration
(connectivité des communautés a un pool régiortatjeel’hétérogénéité environnementale
(sélection par des filtres environnementaux) surdigersité génétique et la diversité
spécifique et par conséquent sur les patrons deCSGEs patrons révelés par I'ensemble des
études empiriques et des modeéles sont généralelaer8GDC positives, cependant, un petit
nombre d’études ont révélé une SGDC négative (dohrk973; Karlin et al. 1984), pas de
SGDC (Taberlet et al. 2012), ou une SGDC dépenddimtdegré de perturbation (Wei &
Jiang 2012) ou de la variabilité de I'hétérogénéigel’environnement entre les différentes
localités ou les communautés sont échantillonnédeuvede I'abondance de I'espece pour
laquelle la diversité génétique est échantillonf\éallend 2005 ; Gibson et al. 2012). Cette
diversité des patrons de SGDC souligne le faitl gquéxiste pas encore de consensus sur les
processus qui sous-tendent la SGDC, ni sur lewr@ati sur les échelles spatio-temporelles
auxquelles ils agissent. Ce chapitre s’attacheaéfier les conditions sous lesquelles une
SGDC peut émerger. Le premier sous-chapitre a plojectif de révéler comment les patrons
de co-variation de la diversité spécifique et delilersité génétique examinés a plusieurs
echelles spatiales (globalement sur 'ensembleqdagre régions étudiées versus au sein des
régions) et entre régions aux conditions envirorer@ales contrastées peuvent étre
informatifs quant aux processus qui sous-tendeprdaence d’'une SGDC. Pour répondre a
cet objectif, des analyses de corrélation entrerdité génétiqgue des laminaires et diversité
spécifigue des macroalgues ont été effectuées abagment sur I'ensemble des sites
échantillonnés le long du littoral breton, ii) agirs des quatre régions de notre étude et iii)
dans les deux communautés de macroalgues, cellméemarl. digitata et celle dominée
parL. hyperboregannexe 3). Pour des raisons de clarté de lectarmines explications sont
dupliguées entre cette premiére sous partie et dé¥an3. Le deuxieme sous-chapitre
s’intéresse a caractériser l'influence relative qesturbations par rapport aux autres
processus sur les patrons de co-variation de kExslte spécifique et de la diversité génétique.

Pour aborder cette question, un travail de mod@isales communautés au cours du temps a
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ete développé par Benjamin Nguyen-Van-Yen lors de stage de licence de I'Ecole
Normale Supérieure d’UIm (Nguyen-Van-Yen 2013) staglirection d’Amaury Lambert
(College de France / UPMC) et en collaboration duee Le Gall (MNHN) et moi-méme.

Inférer les processus qui sous-tendent les patrdescorrélation entre diversité génétique et
diversité spécifiques a différentes échelles spasal attendus théoriques et études

empiriques

Le paradigme selon lequel diversité génétiqueardité spécifique sont positivement
corrélées entre différentes communautés repodéhgpothese centrale que ces deux niveaux
de diversité sont influencés par les mémes processuwe la méme facon en paralléle
(Antonovics 1992; Huston 1994; Vellend 2003; Etierd OIff 2004). Ces processus sont la

dérive, 'immigration, et la sélection (qui peuteetariable selon I'environnement).

La dérive est un phénomene lié au fait que les conantés (et les populations des
différentes especes au sein des communautés) esadailld finie, et par conséquent, subissent
des variations aléatoires dans I'abondance relaseespéces au sein des communautés (et
des alléeles au sein des populations). Plus les eorauiés sont de petite taille, plus elles ont
de chance de perdre des especes (et leurs popsldts alleles) par dérive. La dérive affecte
donc la diversité génétique et la diversité sp@odi de la méme facon, et, ainsi, sous
I’hypothese ou la dérive est le processus domidant la structuration de la diversité, une

SGDC positive devrait s'observer entre communautésarient par leur taille.

L’arrivée de migrants dans une communauté peutreoalancer les effets de la
dérive : plus une communauté (et les populationsein de cette communauté) recoit de
migrants, plus sa taille augmente et moins ellesegimise a la dérive. L’arrivée de migrants
est conditionnée par le degré de connectivité deolamunauté aux autres communautés
d’'une part et par les capacités de dispersion si@sces d’autre part. Sous I'hypothese ou les
especes ont les mémes capacités de dispersiotaeda® que les migrants ne sont pas
sélectionnés sur leur capacité de dispersion,rtitiedes migrants (les individus et les alleles
portés par les individus) qui arrivent dans les mnmautés est aléatoire et par conséquent,
limmigration affecte les deux niveaux de divergigéla méme facon. Ainsi, sous I'hypothése
ou I'immigration est le processus dominant dansttacturation de la diversité, une SGDC

positive devrait s’observer entre communautés quient par leur degré de connectivité.
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Toutefois, si les capacités de dispersion varielttrsles especes, c’'est-a-dire que la sélection
interagit avec I'immigration, alors l'identité desigrants qui arrivent dans les communautés
est biaisée vers les espéces a fortes capacitéisgdersion. Dans ce cas, la taille des
populations et donc la diversité génétique de cpeaes a fortes capacités de dispersion
augmente plus vite que celles des autres espéaxgsj pourrait éroder une SGDC positive et
voire méme promouvoir une SGDC négative dans l@ad®space disponible est limitieg(
compétition pour I'espace), c’'est-a-dire que I'aegation de la taille d’'une population d’'une
espéece réduit automatiquement la taille de pomuaties autres especes (Vellend 2005 ;
Wehenkel et al. 2006 ; Odat et al. 2010).

L’effet parallele de la sélection sur les deux mive intra et interspécifique est plus
complexe a expliquer (revu par Vellend & Geber 200&ns le cas de notre étude, et comme
dans la plupart des études qui ont mis en éviddesepatrons de SGDC, les marqueurs
utilisés pour caractériser la diversité génétigunt sde marqueurs neutres, de type
microsatellites €.9. He et al. 2008 ; Lamy et al. 2013) ou AFLRsg(Evanno et al. 2009 ;
Taberlet et al. 2012). La seule influence de lat&n qui peut étre détectée sur la diversité
génétique neutre est indirecite, dans le cas ou la sélection influence la taille glgpulations
(comme par exemple la compétition pour I'espace lauéduction de la fertilité des
sporophytes discutée dans le paragraphe précédestlespeces au sein des communautés
peuvent étre soumises a des degrés de sélectioablear selon leurs réponses aux
caractéristiques de leur habitat. Si les espécés demmunauté ont les mémes réponses aux
caractéristiques de leur habitat, alors la sélectet faible et la diversité spécifique est
majoritairement faconnée par les mémes processusesed’ immigration et de dérive que la
diversité génétique neutre, résultant en une SGaxtipe (Vellend 2005 ; Lamy et al. 2013).
Au contraire, si les espéces ont des réponsesfisjp@si aux caractéristiques de I'habitat (ce
qui est généralement le casg. Rosenzweig 1995), la présence et le signe de laCSG&D
dépendre de comment répond I'espece pour lagueltiviersité génétique est étudiée par
rapport aux autres especes de la communautéespielce cible répond aux caractéristiques de
'habitat comme la plupart des espéces de la coraotén alors l'attendu est une SGDC
positive, mais si I'espece cible répond aux car@sti@ues de son habitat de maniéere
différente que la plupart des autres especes denenunauté, alors I'attendu est une SGDC
négative. Alternativement, si les réponses descespéde la communauté sont contrastées,

alors on ne s’attend pas a observer de SGDC.
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Les points importants qui ressortent de cette relasedifférentes forces pouvant étre

a l'origine d'une SGDC sont :

- une SGDC sur un ensemble de communautés a plushdases d’émerger si les
communautés étudiées varient par leur taille ddaudegré de connectivité et/ou

les caractéristiques environnementales de leutdtgbi

- une SGDC positive a plus de chance d’émerger rlesessus neutres de dérive
et dimmigration dominent tandis que la sélectioan (interaction avec
limmigration et/ou sous la forme d’'une compétitipour I'espace et/ou via des
filtres environnementaux spécifiques) peut érodex 8GDC voire entrainer une
SGDC négative ;

- dans le cas ou la sélection agit via des filtresirenmementaux, une SGDC
positive est attendue si I'espéce pour laquelleilersité génétique est étudiee
(I'espéce cible) répond de la méme facon que leesespéces de la communauté
tandis qu'une SGDC négative est attendue si I'espiiole répond de maniére
opposée au reste de la communauté (et pas de SGIES gspéces de la

communauté répondent de maniere différentes awesienvironnementaux).

Ces attendus théoriques sont valables pour une éieidommunautés locales connectées au
sein d’'une région, ce qui constitue la plupart daesgdes empiriques existantes. Parmi ces
études, les auteurs expliquent les SGDCs positiaesrvées par une influence parallele sur
les deux niveaux de biodiversité soit de la talks patchs d’habitat (et donc la dérive) et/ou
de la connectivité entre les patchs d’habitat (etcdde I'immigration ;e.g. Vellend 2004 ;
Lamy et al. 2013) soit des filtres environnementquixagissent de la méme facon pour toutes
les especes de la communauté étudieg e et al. 2008). Les SGDCs négatives sont quant a
elles justifiées soit par une action différentiedie la sélection sur I'espece cible par rapport
aux autres especes de la communaatg Karlin et al. 1984), ou, dans le cas d'étudesus pl
grande échelle spatiale, par 'importance de fasthistoriques qui vont laisser une empreinte
différente sur la structure génétique des populatselon I'espece considéréeg Taberlet et

al. 2012). Ainsi, bien que la dérive et 'immigrati aient également une importance a plus
large échelle spatiale et temporelle, d’autres ggsgs peuvent apparaitre quand ces plus
grandes échelles sont considérées et la généialisis patrons de SGDC a larges échelles
ne doit pas se faire sans précaution (voir disoassur ce point dans Taberlet et al. 2012 et

Lamy et al. 2013). Par exemple, I'oscillation dimat a I'échelle des temps géologiques, en
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particulier les épisodes successifs de glaciapenyent avoir laissé des empreintes dans la
structure génétique des populations des espécesntjsiurvécu a ces extrémes climatiques
(Hewitt 2000) ; de maniere intéressante, ces gigest(une zone refuge) ont été détectées
chez plusieurs espéces de macroalgues entre kes @étNord de la Bretagne et du Sud de
'Angleterre dans une zone appelée « Hurd Deepuéesidans la Manche ou les algues
auraient pu survivre aux derniéres glaciations $aggace dans une poche d’eae.(proche

de notre zone d’étude ; voir pour revues Maggs$. &088 and Provan & Bennett 2008 ).

Notre étude conjointe de la diversité génétique déeix espéces de laminaires
dominantes et de la diversité spécifique des méguea vivant sous leur canopée le long des
cOtes bretonnes permet de tester ces attendusgié®iannexe 3). Les attendus théoriques

permettent de faire plusieurs prédictions spéaifiga notre systéme d’étude :

- on sattend a observer une SGDC globale positive ote.compare des sites
localisés dans des régions présentant d’'une partelgrés de connectivité entre
populations de laminaires et entre communautés deraalgues différents et
d’autre part des conditions abiotiques différenitsant donné que la connectivité
des communautés de macroalgues (les deux espetasnidaires cibles incluses)
sont plus connectées (voir article 4 et annexet 2¢sevariations de température
plus tamponnées dans les régions de la baie deaMat de la mer d’'lroise par
rapport a la baie de St Malo (voir article 1), wwrélation positive est donc
attendue entre tous les indices de diversité dérdiiciation entre les niveaux de
diversité intraspécifique et interspécifique sensemble des sites de la Bretagne.
A contrarig, la présence d’'une SGDC intra région est moinbabte étant donné
gue la connectivité et les conditions environnemest varient moins au sein

gu’entre les régions.

- le degré de connectivité (entre populations eteectmmunautés) et les conditions
abiotiques étant plus variables au sein de ladaiSt Malo qu’en baie de Morlaix
et gu’en mer d’lroise, on s’attend plutét a obsertes patrons de SGDC intra
région en baie de St Malo qu’en baie de Morlaixquien mer d’lroise ou la

connectivité est grande et les conditions abiosgaenponnées.

- le milieu de vie des communautés dominéed pdigitata étant plus perturbé que
celui des communautés dominées lpanyperboreaet, si I'on suit les hypotheses
de Chase et al. (2007 ; 2009 ; 2011), les procass@sministes étant relativement
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plus importants dans les milieux perturbés par aappux milieux non perturbés
ou les processus stochastiques dominent, I'impoetamelative des processus
déterministes serait plus importante dans les comaotés dominées par
L. digitata que dans les communautés dominéesLpayperborealannexe 2), et
donc les patrons de SGDC devraient émerger plus des communautés
dominées pak. hyperboreague dans celles dominées padigitata. De plus, en
Bretagne Sud et en baie de St Malo, les populatieths digitata sont marginales
(en limite d’aire de distribution méridionale eneBagne Sud/ marginales par
rapport a la fragmentation du substrat rocheuxasa tbe St Malo, voir article 4) et
sont probablement mal adaptées aux températureshusies de ces régiomsd.
qui pourraient limiter leur reproduction, Bartsd¢hak 2013 ; article 5), ce qui n’est
pas forcément le cas des autres especes de ma@waljans ces régions, et
guand la diversité génétique est mesurée thdmjitata, on se place alors dans la
situation ou l'espece cible répond différemment dmdres espéces de la
communauté, et donc on a observer soit une SGD&tinégsoit pas de SGDC.

Nos résultats confirment presque toutes ces hypesh@annexe 3). Globalement, les
comparaisons entre sites montrent une SGDC postisggnificative pour les communautés
dominées pak. hyperboreaet pour les communautés dominéeslpatigitata (dans le cas ou
on exclue les sites de la région particuliere deBtatagne Sud pouL. digitata, qui
correspond a la limite d’aire de distribution déteespece). Ces corrélations positives sont
essentiellement dues aux plus faibles valeurs dersité et plus fortes valeurs de
différenciation des communautés et des populati@ssdeux especes laminaires de la région
de St Malo par rapport aux autres régions. En,dfietque I'on retire les sites des St Malo de
'analyse, toutes les corrélations ne sont plusiigiives. Ceci peut s’expliquer par le fait
gue le degré de connectivité et les variationsedgpérature sont plus contrastées en baie de
St Malo que dans les autres régions (en particubare de Morlaix et mer d’lroise) formant
un large continuum rocheux aux températures reatent froides et qui varient peu. De plus,
les SGDC positives sont plus fréguentes dans Iesmemautés dominées plarhyperborea
qgue dans celles dominées pdardigitata, en accord avec I'hypothése selon laquelle les
processus déterministes, vraisemblablement plusrians dans les communautés dominées
par L. digitata (au moins en baie de St Malo et en Bretagne Summe en témoigne
I'altération de leur reproduction, voir article ®galement en accord avec I'hypothése selon
laquelle I'importance relative de processus déteistés est plus grande dans les milieux
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perturbés, ici le milieu intertidal), érodent lestqons de SGDC. D’autre part, bien que nous
n'ayons pas pu tester la présence d'une SGDC au dmila région Bretagne Sud pour
L. digitata, nos résultats suggerent guedigitata ne répond pas de la méme facon que les
autres especes de la communauté aux filtres endnoentaux. Ceci est en accord avec les
résultats obtenus, par ailleurs, sur les anomaleda reproduction des sporophytes de
L. digitata, a des températures supérieures a 25°C, qui pedientobservées en été au
moment de la reproduction des sporophytes dans iEEgion de Bretagne Sud (article 5). Un
échantillonnage plus important devrait permettréedter si I'on observe une SGDC négative
(si les autres especes de la communauté répondaenamiére opposéee a I'espece cible aux
filtres environnementaux) ou pas de SGDC (si lpepmées sont contrastées entre espéeces de
la communauté) en Bretagne Sud en prebadigitatacomme espéce cible.

Pris dans leur ensemble, nos résultats suggeventagprésence d’'une SGDC positive
varie selon le systeme biologique et/ou I'importamelative des processus stochastiques et
déterministes sur les deux niveaux de diversit&golmportement du systéme biologique et
l'importance relative des processus stochastiquegterministes pouvant eux-mémes varier
avec la latitude et la profondeur. Il est importdet rappeler a ce stade que, bien que nos
données suggerent que la structure des communaatéapproche plus d’une structure
attendue sous hypothése de compléte stochastsige dispersion illimité a partir du pool
régional d’especes) dans les communautés en s@is delL. hyperboreapar rapport aux
communautés en sous strate ldedigitata (annexe 2), nos données ne permettent pas
d’attribuer cette différence a un phénoméne deedsspn limitée ou a une action de filtres
déterministes. En d’autres termes, nos donnéesrneefient pas de montrer qu’il y a plus de
sélection dans les communautés en sous strdiedigitata par rapport aux communautés en
sous strate de. hyperborea Cependant, trois arguments laissent a pensetiqumrtance
relative des processus déterministes serait plasdgr dans les communautés dominées par
L. digitata que dans les communautés dominées.pagperborea Tout d’abord, les études
de Chase et al. (2007, 2009, 2011) suggerent dogditance relative des processus
déterministes est plus grande dans les milieuxuge¥s par rapport aux milieux non
perturbés, et le milieu intertidal peut étre coaséddcomme plus perturbé que le milieu
subtidal. De plus, nos résultats montrent queckzesse spécifique est localement réduite dans
les communautés en sous stratd deigitata par rapport a la sous strateldényperboreaen
accord avec I'hypothése de Kain (1979) selon ldqukhction abrasive de la lame de
L. digitata sur le substrat rocheux va réduire la possibdiiastallation d’espéces sous sa
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canopée. Enfin, nos données montrant une faibladiigegénétique combinée a l'altération
de la reproduction dans les populationd_ddigitataen Bretagne Sud et en baie de St Malo
(article 5) suggérent que la sélection agit surpegulationsL. digitata au moins dans ces

deux régions. Ces trois arguments constituent uscdau d’indices qui suggére que
linfluence relative des processus déterministdspéss importante dans les communautés

dominées pak. digitataque dans les communautés dominéed phyperborea

Ainsi, dans les systémes biologigues ou les peasestochastiques dominent, il y a de
fortes chances d’observer une SGDC, en accord ldwgmthese émise par Etienne & OIff
(2004) selon laquelle toute corrélation positiver@rmtiversité génetique neutre et diversité
spécifique peut étre interprétée comme une preuMa gedvalence de processus neutres, et
celle de Vellend & Geber (2005) selon laguelleti@t paralléle de processus neutres sur les
deux niveaux de diversité génétique et spécifiqunstitue I'explication la plus
parcimonieuse a une corrélation positive entre rditee génétique neutre et diversité
spécifiqgue. Cependant, nos résultats montrent ggaiequ’étudier les patrons de SGDC dans
une zone qui couvre une latitude suffisante posenker I'effet du gradient latitudinal sur la
diversité génétique des espéces peut expliquergpourdiversité génétique et diversité
spécifiqgue ne sont pas forcément corrélées. D’'awdtedes empiriques et théoriques sur les
patrons de co-variation entre diversité genétiquiversité spécifique a large échelle spatiale
sont nécessaires afin de mieux intégrer I'étudéadaodiversité a ses deux niveaux intra et
inter spécifiques dans un continuum d’échelles ialest alliant dynamique des
métacommunautés (et des métapopulations) et dynarhiggéographique.

Utilisation de modéles pour inférer 'importance lative des différents processus a

I'origine d’une corrélation entre diversité génétig et specifique

L’influence des perturbations sur les patrons d®SGou au moins, de co-variation
entre diversité génétique et diversité spécifiqted) debat au sein de la communauté
scientifique. En effet, certaines études montrerg tps perturbations font émerger des
patrons de SGDC (Vellend 2004 ; Cleary et al. 20B8anno et al. 2009) alors que d’autres
suggerent que les perturbations érodent les patterGDC qui sont toutefois révélés dans
les systémes non perturbés (Wei & Jiang 2012).evidll (2004) montre que dans les
communautés d’herbes, les parcelles ayant été igdégdopar 'Homme exhibent des faibles

niveaux de diversité génétique et de diversité ifipge tandis que celles non exploitées
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montrent des forts niveaux de diversité génétiguspécifique, ce qui résulte en une SGDC
positive qui s’explique par un effet combiné dadthire des usages des parcelles et de leur
taille. Cleary et al. (2006) et Evanno et al. (200@®)ntrent que des perturbations naturelles
(respectivement, El Nifio et sécheresse) sont &tadear certains individus des communautés
(respectivement, communautés de papillons et commémnale gastéropodes d’eau douce),
résultant en des communautés a la fois moins richesspéces et les populations des espéces
restantes moins riches en alléles. Ces phénomésatient en des SGDCs positives dans
'espace entre des communautés differemment aéegar les perturbations et dans le temps
sur une méme communauté avant et a différents teqppss la perturbation (Cleary et al.
2006), ou au moins en une co-variation temporelladbversité génétique et de la diversité
spécifiqgue avantersusapres perturbation sur un ensemble de communtuttss affectées
par la méme perturbation (Evanno et al. 2009).rEMiei & Jiang (2012) montrent que dans
des foréts naturelles (au sens non exploitées)virsiié génétique et la diversité spécifique
sont positivement corrélées le long d'un gradiehitudinal tandis qu’il n'y a pas de
corrélation dans les foréts exploitées ; les astsuggérent que cette différence de réponse
tient au fait que I'exploitation forestiere va ingber de maniére plus forte les especes rares et
ainsi diminuer fortement la richesse spécifique ignge la diversité géenétique de I'espece
cible (.e. pour laquelle on mesure la diversité génétigge),est relativement abondante, va
étre peu impactée.

La diversité de ces résultats suggére que I'efést gerturbations sur les patrons de
SGDC pourrait varier i) selon que les processus idanmts soient plutdt neutres (la
perturbation réduirait la taille et la connectivilés communautés et des populations, qui
seraient ainsi fortement soumises a la dérive) atbpdéterministes (diversité génétique et
diversité spécifique fagconnées par les mémes dilbietiques et/ou abiotiques) et ii) selon
'abondance de I'espéce cible dans la communawgeant, il est difficile de réaliser un
design expérimental permettant de tester ces €iftés hypotheses, notamment pour capter
linformation avant/aprés perturbation. De pluss lares modéles développé=.(Vellend
2005 ; Gibson et al. 2012) ne modélisent pas keféeperturbations et utilisent comme unité
de variation intra population les génotypes et lesnalleles, alors que la plupart des études
empiriques mesurent bien la diversité génétique tmend’alléles[AR] ou probabilité que
deux alleles tirés au hasard dans la populatioansdifférents[He]) et non la diversité
génotypique (nombre de génotypes, nombre de lignées clonales différentes ou probabil
qgue deux individus tirés au hasard dans la populaient des génotypes différents). Ainsi,
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les résultats de ces modeles utilisant comme \Jariabdiversité génotypique ne sont pas
forcément directement transposables aux étudesrigogs mesurant la diversité génétique,
ces deux mesures n’étant pas liées aux fluctuatiertaille des populations de la méme fagon
(Massa et al. 2013; Becheler et al. soumis). Qdesirquoi nous avons voulu développer un
modele pour tester I'influence parallele d’'une pdyation sur la diversité génétique neutre (et
non génotypique) et sur la diversité spécifiquéreedes communautés qui varient par leur
taille ou leur degré de connectivité au cours dop

Ce modéle, développé par Benjamin Nguyen-Van-Yesnde son stage de licence de
'Ecole Normale Supérieure d’UIm (Nguyen-Van-Yenl3(, consiste a simuler I'évolution
de communautés biologiques au cours du temps, paagar des évenements de bottlenecks,
et ce, a la fois dans un cadre ou les processumldaisation dépendent de la niche des
espéeces (recolonisation sélective) et dans un cadlrkes processus de recolonisation ne
dépendent pas des espéces (recolonisation neldr&jgure 11 montre une vue d’ensemble
du fonctionnement du modele. Il s'inspire fortement modele de Vellend (2005) mais y
apporte plusieurs modifications notables : i)ihgle I'évolution des alleles a la place de celle
des génotypes, ii) il introduit des bottlenecksiiigtla notion de sélection via des filtres
environnementaux n’est pas intégrée sur la gritlmrme dans Vellend (2005) ou les grilles
varient par leur degré d’hétérogénéité environneatemais dépend de la position et de la
largeur de la niche de chaque espéce. Ce modeém@ste en cours de développement et les
résultats ne sont pas définitifs. Cependant, d’etefgja quelques points intéressants peuvent
étre soulignés. Tout d’abord, sans bottleneck, taléte reproduit les patrons révelés par
Vellend (2005), c’est-a-dire des SGDC significasivet positives lorsque le taux de migration
ou la taille de la grille varie, plus fortes avess lindices de richesse (richesse allélique et
richesse spécifique) que les indices de fréquehé&rozygotie attendue et diversité de
Simpson), et plus fortes également quand la didegg@nétique est mesurée dans une espece

abondante que dans une espece rare.
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Figure 11 : Vue d’ensemble du modéle développé ptester I'effet des perturbations sur les patrons d
corrélation entre diversité génétique neutre et elisité spécifique, d’apres Nguyen-Van-Yen (201Gphaque
espéce est caractérisée par la position et la largke sa niche darg ;1]. Chague communauté est représentée
par une matrice caractérisée par sa taille et s@mgr@ de connectivité a un pool régional (constitle2 60
especes en fréquence inversement proportionnddlardargeur de niche, chacune étant caractérisé Jaloci
exhibant chacun 10 alléles...ces paramétres ontléiisis pour correspondre au jeu de données emp@scaur

les foréts de laminaires acquis pendant la thésdjalement, les cases de la matrice sont rempdiegirant de
maniére aléatoire une espéce et une combinaisohel#a. A chaque pas de temps, des individus meuren
aléatoirement sauf aux pas de temps 1000, 2000M@d du un bottleneck, niche-dépendant ou neutre, es
imposé. Aprés une mort « normale » ou un évenemhenbottieneck, pour chaque case laissée vide, un
remplacant est choisi dans le pool régional avee pnobabilit¢ m et dans la communauté locale avee u
probabilité 1-m ; en recolonisation neutre, unesfohoisi, le remplagant rempli la case indépendanimle sa
niche ; en recolonisation sélective, la probabilifée le remplacant s’installe est telle que leséesg a niche
étroite soient favorisées quand il y a peu de caséss et les espéces a large niche favoriséesdjilana
beaucoup de cases vides (score de recolonisatlay. simulations sont réalisées sur 200 communaeités
pendant 4000 générations.

Ensuite, dans les systéemes non perturbés, la SG&Cplas forte quand la
recolonisation est neutre (coefficient de corrélaintre 0.7 et 0.8, Figure 12) que lorsque la
recolonisation est sélective (coefficient de catiéh entre 0.2 et 0.3, Figure 12), ce qui
confirme I'attendu selon lequel I'intervention depessus déterministes érode les patrons de
SGDC. L'introduction de bottlenecks neutres, castire quand le bottleneck touche les

'
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espéeces indépendamment de leur niche, ne modifidgp&GDC : la corrélation reste au
méme niveau qu'avant 'évenement de bottleneckiezanche, l'introduction de bottlenecks
sélectifs va avoir un effet différent selon quedaolonisation soit neutre ou sélective (Figure
12) : lorsque la recolonisation est neutre, lidtrotion d’'un bottleneck ciblé fait baisser le
coefficient de corrélation tandis que lorsque leotenisation est sélective, le coefficient de

corrélation augmente apres un bottleneck.
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Figure 12 : Evolution de la corrélation entre la chesse allélique d’'une espéce abondante et la rislee
spécifique calculée sur 200 communautés au cours wumps (t) en générations, dans le cas ou la
recolonisation est niche dépendante (en bleu) owtne (en rouge) ; dans cette simulation, les botigeks

(signalés par une fine ligne verticale rouge) somthe dépendants ; figure reproduite d’aprés Nguy¥ian-
Yen (2013).

Ces résultats, bien que préliminaires, suggerentl’gtfet d’'un bottleneck pourrait
changer i) selon que le bottleneck cible certagsgces ou pas et ii) selon que les processus
qui faconnent la biodiversité soient neutres owemhéinistes. Cette diversité de réponses au

bottleneck pourrait expliquer la diversité des pagrde réponses aux perturbations observées
en conditions naturelles.
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Conclusions et perspectives

Ce travail de thése avait comme objectif de révigempatrons de biodiversité et les
processus qui sous-tendent cette diversité aux dieaux intra et inter spécifiques au sein
de I'écosystéme emblématique des foréts de lamemale cotes bretonnes. D’une part, les
analyses menées au cours de cette thése apportenbmigaissances a la fois nouvelles et
cruciales sur la biodiversité des foréts de lam@sgiavec des implications importantes pour
la conservation de cet écosystéme exploité. D'quarg la réflexion menée sur I'importance
relative des processus qui fagconnent la biodivesises différents niveaux d’organisation, a
différentes échelles spatio-temporelles, et damssewironnements contrastés s’inscrit dans
'un des axes considérés comme un défi majeura decherche en écologie et en évolution :
I'élaboration d’une théorie unifiée de la biodiviggs Cette conclusion s’attache a mettre en
évidence les apports de cette these, et les regiateun contexte scientifique plus large, en

présentant les perspectives de recherche qu’itstens

1. Apports de I'étude a la connaissance de la biodiveité des foréts de laminaires

bretonnes

Les études sur la biodiversité des foréts de laneimanenées au cours de cette thése a
permis d’étudier d’'une part la structure et la dsité génétique des deux especes de
laminaires exploitées en Bretagneminaria digitataet Laminaria hyperboreaet d’autre
part, la structure et la diversité des communadigsmacroalgues vivant sur le substrat

rocheux en sous strate de leurs canopées respgective

Malgré le fait queL. hyperboreasoit la laminaire qui domine les habitats subtidau
rocheux de l'Atlantigue Nord-Est (Hawkins & Harki®85) et qu’elle soit exploitée de
maniere importante en Norvege.d Vea & Ask 2011) et récente en Bretagne (revu par
Leclerc 2013), les travaux menés dans cette tharstituent la premiere étude de génétique
des populations de cette espéce. Nos travaux rév@eapitre Il et article 4), qu'avec une
distance de différenciation minimum comprise edideet 15 km, un & moyen de 0.101 et
des valeurs d’hétérozygotie moyenne comprises €29 et 0.622|.. hyperboreaarbore
des niveaux de diversité comparables aux autreméames et fait partie des laminaires qui
montrent une des plus fortes dispersion efficao@ four revue Valero et al. 2011 et Durrant

et al. sous presse). En effet, dans la méta-anplylskée récemment par Durrant et al. (sous
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presse), les auteurs montrent que la majorité weee chez les macroalgues révelent dgs F
> 0.2 a des échelles spatiales inférieures a 5(Hgure 13) construite a partir de 101valeurs
publiées dans 49 articles. Les valeurs gedalculées entre régions séparées de 60 a 180 km
sont deux fois plus faibles pour les deux espeeeganhinaires étudiées ici (0.101 pour
L. hyperboreaet 0.094 pout. digitata, article 4, Tableau 4b). De plus, bien que degatra

de génétique des populations aient déja été memds passé sur I'espédte digitata (Billot

et al. 2003 ; Valero et al. 2011), les travaux nsezé cours de cette thése révelent plusieurs
nouveaux patrons. D’'une part, nous montrons qu@dpsilations dd.. digitata peuvent se
structurer a une échelle spatiale inférieure a $kih une distance encore plus petite que la
distance minimum de différenciation de 10 km réggdar Billot et al. (2003). D’autre part,
nous montrons gqu’en Bretagne Sud (ou les populatitnis. digitata sont marginales car

L. digitata y est a sa limite de distribution méridionale) ezt baie de St Malo (ou les
populations dé.. digitatasont marginales par rapport a la fragmentatiosuhstrat rocheux),
les populations ddé.. digitata présentent un niveau de diversité génétique réeluitine
altération de leur sporogénese (chapitre Il etled 4, 5 et 6). Ces résultats sont en accord
avec une étude récente montrant que la sporogéhégecette espéce est optimale entre 5 et
10 °C (Bartsch et al. 2013), c'est-a-dire a desptmatures bien plus froides que celles
observées en Bretagne Sud et en baie de St Malaéola période de reproduction de cette
espece, qui se reproduit a la fin de I'été au mdanoenl’eau de mer est la plus chaude
(contrairement a la plupart des autres laminaitespeennes qui se reproduisent en hiver ou

au début du printemps).
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Figure 13 : Nombre total d’espéces de macroalgussues des études de la méta analyse réparties@s tr
catégories (kr< 0.1, 0.1 < kr< 0.2, Rkst> 0.2) et leur correspondance avec la catégorie distance
géographique pour déterminer le nombre d’études gévéelent un flux génique suffisant (0.1 <dr< 0.2).
D’aprés Durrantet al. (sous presse).
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Nos analyses renforcent également la connaissaacka dliversité spécifique des
communautés de macroalgues se développant subsrauen sous strate des laminaires.
L’ensemble des campagnes d’échantillonnage menéeowars de cette these a conduit a
I'identification de 194 taxa de macroalgues par aperoche intégrée combinant critéres
morphologiques et moléculaires (données complétgmdibles dans I'annexe 4) ; parmi ces
macroalgues, les algues rouges dominent largeri8attaxa) par rapport aux algues brunes
(29 taxa) et aux algues vertes (14 taxa). Cette fliversité des algues rouges par rapport aux
autres macroalgues reflete la plus forte diverd@s algues rouges de maniere générale qui
s’observe tant a I'échelle du globe (Keith et alspresse ; Guiry & Guiry 2014) que de la
Bretagne (Feldmann 1954). Il est important de goeli ici que la présente thése a été
concomitante a deux autres theses portant en patiela diversité spécifigue des
communautés de macroalgues des foréts de laminairegie certains échantillonnages ont
été congus en concertation de maniére a étre ansneni partie comparables. Il s’agit des
theses de Jean-Charles Leclerc (Station biologiguBoscoff) et de Régis Gallon (Centre de
recherche sur les écosystemes cotiers de Dinaidprquoutes les deux été soutenues en
décembre 2013 (Leclerc 2013 ; Gallon 2013), la pFemétant focalisée sur la biodiversité
associée a.. hyperboreaet la seconde sur la biodiversité des algues soudae analyse
comparative des données issues des trois thésqwésste prochainement. En effet, ces
relevés floristigues constituent un jeu de donriggsortant sur la distribution actuelle des
macroalgues des foréts de laminaires le long thrdit breton qui pourrait servir de référence
dans l'optique d’un suivi de la biodiversité des commautés associées aux deux laminaires

exploitées.

Dans ce contexte, nous avons déja commenceé a neetttcemmun nos données de
distribution de macroalgues rouges le long durklittreton (données acquises entre 2010 et
2012, dans le cadre de la these de Régis Gallale efelles acquises dans le cadre de la
présente thése). La comparaison de ce pool de dsnaédes données de distribution
collectées entre 1992-1998 par I'Association deodeerte du monde sous-marin (Castric-
Fey 2001) a dores et déja permis de révéler d'mapmds changements dans ces
communautés d’algues rouges au cours des vingtadesnannées (chapitre 111.2 et article 1).
Parallelement, nous avons montré que les condigmvironnementales le long du littoral
breton avaient évolué en vingt ans, et en parécutjue la température moyenne de I'eau de
mer de surface avait augmenté de 0.7 °C. Il esbitapt de souligner que ces changements

biotiques et abiotiques ont affecté les différentégions du littoral breton de maniéere
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contrastée, la zone littorale de I'Ouest de la &yee (incluant la mer d’lroise), et, dans une
moindre mesure, la zone littorale du Nord-Ouestadgretagne (incluant la baie de Morlaix)
ayant été moins impactées que le sud de la BretgeeNord-Est de la Bretagne (incluant la
baie de St Malo). Nos résultats suggérent que hemgements dans la structure des
communautés de macroalgues rouges au cours des wmmieres années ont été
majoritairement induits par 'augmentation de Imp&rature moyenne de I'eau de mer de
surface. Le modele de distribution de niches dépodans cet article (article 1) laisse a
penser que ces changements au niveau de la struckes communautés résultent
probablement d’'une contraction et/ou d’'un déplacenvers des zones d’eaux plus froides
des aires de distribution des espéeces, eux-mérdagspar une augmentation de I'amplitude
thermique i¢e. différence entre la température minimale et maleénaanuelle) des eaux de
surface. Nos travaux montrent que la températureples particulierement I'amplitude
thermique, c’est-a-dire la différence entre le miam et le maximum de température sur une
année, est un bon prédicteur de la distribution mesroalgues rouges subtidales. Ces
résultats sont en accord avec les travaux expéraanemhontrant que la température impacte
la survie, la croissance et la reproduction desroadgues €.g.van den Hoek 1982 ; Breeman
1988 ; Bartsch et al. 2013 ; article 5). lls sogalément en accord avec les travaux ayant
documenté ou prédit des changements dans la distimbdes macroalgues le long des cotes
européennes en réponse au changement climagguéliscok et al. 2004 ; Lima et al. 2007 ;
Husa et al2008 ; Bartsch et al. 2012 ; Diez et al. 2012, Raitbet al. 2013). D’ailleurs, les
réponses des populations et des communautés deattams au changement climatique a
une échelle spatiale couvrant les cbtes européegstesnvisagée en collaboration avec la
plupart des auteurs cités ci-dessus. D’autre pad,travaux laissent a penser que certaines
zones moins impactées par les changements de tmomgértelles que la mer d’lroise et la
baie de Morlaix, pourraient constituer des zondsges pour certaines macroalgues rouges
face au changement climatique, a l'instar du r@ezdne refuge que cette masse d'eau a
constitué lors du dernier maximum glaciaire powspdurs especes de macroalgues (Provan
et al. 2005; Maggs et al. 2008). Plusieurs étudd#ssaggéré que I'impact du changement
climatique sur les macroalgues, aussi bien et tewheediversité spécifique des communautés
(Bartsch et al. 2012) et de diversité génétiquepagailations (Provan & Maggs 2012), serait
plus important dans les zones de transition bioggtggues des régions tempérées. En effet,
d'une part, ces zones de transition sont des zoneseaucoup d'especes rencontrent leur
limite d’aire de distribution et ou leurs populatorsont donc moins adaptées a leur
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environnement (Eckert et al. 2008), ce qui les neaudiculierement sensibles au changement
climatique ; cependant, en dépit d’étre situéessalatitudes ou les parametres abiotiques sont
loins des parameétres abiotiques optimaux de I'esp@s populations situées a leur limite
méridionale de distribution présentent généralernaptdiversité génétique unique, signature
de leur persistance lors du dernier maximum gleci@dampe & Petit 2005). Ainsi, la
biodiversité dans ces zones est a la fois singueémenacée. L'étude que nous prévoyons de
mener a I'échelle européenne permettrait ainsi dectdr si les autres zones de transition
biogéographiques que constituent le sud de la pél@nibérique et le nord des fles
britanniques (Spalding et al. 2007 ; Maggs et @08 contiennent, comme suggéreé le long

des cotes bretonnes dans notre étude, des zongs fate au réechauffement climatique.

Cependant, les études comparatives sont sujetiesn@mbreux biais. En effet, plus
les données sont €éloignées dans le temps, plushalmlité qu’elles aient été acquises selon
des protocoles différents, a des saisons et papels®nnes différentes augmente. De plus,
I'acquisition de ces données de distribution repsge une identification des spécimens,
identification pour laquelle des criteres objectifs sont pas toujours disponibles. C’est
particulierement vrai dans le cas des macroalgugssqnt aussi bien sujettes a des
phénomenes de convergence de formes que de péagiteénotypique (De Clerck et al.
2013). Dans notre étude comparative (article 1)ysn@avons ainsi di dégrader notre
échantillonnage. En effet, d'une part les donné&edistribution n’étaient pas toujours basées
sur I'espece mais sur un niveau taxonomique plexgéé{.e. plusieurs espéeces identifiees au
niveau du genre), et, d’autre part, les connaigsasar la taxinomie des algues rouges ont
largement évolué entre le début des années 90airdikjui (€.g. Saunders & Lekmul 2005 ;
Walker et al. 2009; Le Gall & Saunders 2010), cergud certaines déterminations d’espéces
faites il y a 20 ans caduques. Une des possibités pallier a cette limite serait d’utiliser
une méthode de détermination standardisée et olgedans les suivis de la biodiversité.
C’est ce que nous avons voulu faire dans cetteetlasla détermination d’un spécimen sur
des criteres morpho-anatomiques a été systémateniarérifié par une détermination sur des
criteres moléculaires. Initialement pensée commanoyen de déterminer les especes de
facon objective, cette stratégie nous a permis dmwikir une diversité intra et inter

spécifique insoupgonnée.

En effet, I'étude de la diversité spécifique dempmnautés de macroalgues par une
cette approche intégrée combinant criteres morplateaniques et moléculaires, nous a
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permis de révéler une diversité cryptique impodate la flore algale du littoral breton, en
dépit du fait que cette flore fait partie de celtps ont été le plus étudiées au monde (
Turner 1802 ; Greville 1830 ; Kitzing 1843 ; Feldmal954 ; Dixon & Irvine 1977). En
particulier, nous avons mis en évidence l'existemtene nouvelle espéce du genre
Kallymenia(Kallymeniaceae, Gigartinales, Rhodophyta), quaJgré sa relative abondance,
n'avait sans doute pas été décrite du fait dessemblance avec I'espece conKiadlymenia
reniformis sujette a une forte plasticité phénotypique (whiapitre 1.3 et article 2). D’autre
part, nous mettons en évidence une diversité gerae €.g.pour le genrd&Rhodophylli¥ et
intra especeg(g 13 haplotypes pouthondrus crispusimportante. L'approche de taxinomie
moléculaire dans cette these constitue donc une dt@slonnées permettant d’identifier les
taxons, qui présentent une diversité intra-genre imwma-espéce. La région étudiée
correspondant a une zone de transition géographilgoiest donc pas surprenant de trouver
une forte diversité pour ce type de marqueur. GeEsultats mériteraient donc d’étre
approfondis par une étude plus détaillée de lalikataon géographique des différents
haplotypes et, dans un second temps, par une d@procombinant des marqueurs
moléculaires mitochondriaux, nucléaires et chlaeptjues afin d’inférer leur affinités
phylogénétiques et rechercher s’il existe des signdiintrogression entre les especes du

méme genre.

Enfin, notre étude conjointe de la diversité géneétides deux especes de laminaires
et de la diversité spécifigue des macroalgues vigauns leurs canopées révele que les deux
niveaux de diversités sont corrélés positivememts populations dé. digitata qui sont
moins diverses et plus structurées que cellesL.deyperboreale sont aussi pour les
communautés associéed adigitata Bien que ce patron s’observe dans les quatr@nmggi
étudiées, nous avons également mis en évidencka glieersité et la structure aussi bien des
populations que des communautés variaient selorétgens. La baie de Morlaix et la mer
d’lroise constituent une poche d’eau froide rektient peu impactée par le changement
global ou les niveaux de diversité et de conndétigiont forts aussi bien pour les deux
niveaux de biodiversité considérés que pour les @speces cibles. La baie de St Malo, ou
'amplitude de la température et le réchauffemestetux de surface sont élevés, montre les
niveaux de diversité et de connectivités génétiguespécifique faibles aussi bien pour
L. digitataque poul.. hyperboreales patrons de diversité en Bretagne Sud, oedas sont
les plus chaudes, différent selon I'espéce cibkekin le niveau de diversité considéré. Alors

gue la diversité spécifique y est plus forte quesdautes les autres régions, les populations
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del. digitatay sont moins diverses qu’en mer d’lroise et quare de Morlaix tandis que les
populations dd.. hyperboreay arborent une diversité comparable a celle oléseen mer
d’Iroise et en baie de Morlaix. Cette différencepddrons de biodiversité entre communautés
et entre régions permet d’inférer un certain nont@@rocessus qui sous-tendent la diversité
géneétique des populations de laminaires et la sliéerspécifique des communautés de

macroalgues vivant sous leur canopée.

2. Apports de I'étude a la compréhension des processqgsi fagconnent la

biodiversité

Nos résultats sur la plus faible diversité et lasdbrte différentiation des populations
et des communautés associéds RAyperboreapar rapport d.. digitata s’explique au moins
en partie par une dispersion plus importante ere Buftidale qu'en zone intertidale, aussi
bien pour les laminaires que pour les macroalguestsous leur canopée. Ce patron de plus
forte structure dans les especes de macroalguwetidates par rapport aux especes subtidales
ne se retrouve pas dans la récente méta analyBardant et al. (sous presse), ce qui suggere
gue d'autres facteurs propres a la zone et aumgstBologique de notre étude pourraient
expliquer cette différence. Par exemple, ce réspibaurrait s’expliquer par une différence
dans l'importance relative des processus stocheestiglans 'assemblage des communautés
entre celles dominées pé&r. digitata et celle dominée pak. hyperborea En effet, les
communautés de macroalgues en sous strdteldgerborease révelent étre plus proches de
la structure attendue sous un modeéle neutre (oe s&wérive expliquerait la structure des
communautés) que celles en sous strate.dkgitata Cependant, la méthode utilisée pour
inférer I'importance relative des processus daassemblage des communauiés. (e calcul
de la métrique drc selon Chase et al. 2011) ne permet pas de distinggffet d'une
dispersion limitée de ceux de filtres déterministes la structure des communautés. Afin de
distinguer l'importance relative de ces deux faxdeet de tester si la différence dans la
structuration des communautés en sous strake digitataet en sous strate dle hyperborea
est liée a une différence de dispersion seulemest oette dispersion limitée agit de concert
avec des filtres déterministes, une analyse dealditipn de la variance pourrait étre
envisagée. En effet, il est souvent difficile dstidiguer de maniere empirique les effets liés a
la dispersion des effets liés aux filtres enviraneataux car ces deux effets peuvent produire

des patrons d’autocorrélation spatiale dans larsiiéeet la composition des communautés
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(Cottenie 2005). La méthode de partition de laarare permet de distinguer I'effet des filtres
environnementaux de celui de la structure spatiEas la structure des communautés
(Cottenie 2005), et permet donc de parer a ceffieudié. Dans notre étude, nous suspectons
que des filtres environnementaux liés a la préesem&me de I'espéce dominante pourraient
intervenir. En effet Kain (1979), a suggéré quetlan abrasive de la lame dedigitata sur

la roche en raison de la souplesse de son stipegitoduire le nombre d’especes capables
de s’installer sous sa canopée et nous observangaite différence dans ce sens de diversité
spécifiqgue entre les communautés en sous strale digitata et celles en sous strate de
L. hyperborea

Au cours de cette thése, nous avons montré quevisidé et la structure des
communautés de macroalgues et des populationsrdediaes (chapitre Ill.1) ainsi que les
voies de reproduction empruntées pardigitata variaient entre régions, suggérant que
'importance relative des processus qui faconnemiddiversité varie entre les régions. Ainsi,
en baie de St Malo, la connectivité entre poputetiet entre communautés est a la fois plus
réduite et plus variable par rapport aux autresoregjiet ce aussi bien pour les communautés
dominées pak. digitataque celles dominées plarhyperboreaCes résultats sont a mettre en
relation avec la discontinuité du substrat rochelaas cette région: la dispersion des
laminaires comme celles des macroalgues vivant Eauscanopée semble limitée par la
présence d’étendues sableuses qui interrompentodéinaum rocheux, empéchant une
dispersion de proche en proche, limitant la conwviéet entre habitats favorables et
augmentant ainsi la propension des populationegtcdmmunautés a la dérive. En accord
avec de précédentes étudegy(Billot et al. 2003 ; Alberto et al. 2010 ; Frasgral. 2010 ;
Valero et al. 2011), ce résultat confirme le r@dsentiel de la continuité du substrat rocheux
dans la connectivité des populations de laminatesdique que ce facteur est essentiel pour
maintenir la connectivité des communautés de mbgprea vivant sous leur canopée. En
Bretagne Sud, les communautés de macroalguesresrdiverses ; cette plus forte diversité
spécifiqgue est peut-étre le résultat d’événemensgsoriques puisque la Bretagne Sud
correspond a une autre région biogéographique egi¢rdis autres régions étudiées (Figure
3). Les patrons de faible diversité génétiqgue dgmilations del. digitata en Bretagne Sud
associés a l'altération de leur capacité a prodigsespores haploides (chapitre Il et articles
4, 5 et 6) suggerent que I'importance relative glesnomenes de sélection sur la structure des
populations serait également plus importante enaBre Sud que dans les autres régions,

pour I'espécel. digitata Enfin, en baie de Morlaix et en mer d’'lroise, dantinuité du
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substrat rocheux assure la bonne connectivité deslggeons de laminaires comme des

communautés de macroalgues vivant en sous strad¢eirdeanopée.

Les differences en terme d’importance relative glesessus entre les régions et donc
en termes de patron de diversité et de connectwitées implications pour la conservation
des foréts de laminaires. En effet, nous montrares lg baie de Morlaix et la mer d’lroise
forment une « poche d’eau froide » le long du ddtdoreton qui abrite une forte diversité
géneétique pour les laminaires et une forte diverspécifique des communautés de
macroalgues vivant sous leur canopée. Cette powa droide arborant une importante
biodiversité est entourée au Nord-Est et au Sudlparmasses d’eaux plus chaudes qui ont
été relativement plus impactées par le réchaufferoémiatique ; ainsi, cette zone pourrait
constituer un refuge pour certaines espéces deoalgaes, mais un refuge isolé des autres
habitats favorables par des barriéres thermiquassi,Aa moyen terme, cette zone pourrait
abriter des espéeces ayant disparu des autres endudiittoral breton, ce qui la rend d’autant
plus importante a préserver. Or cette zone esteggalt I'endroit ou les deux espéces
L. digitata et L. hyperboreasont récoltées. En particulidr, hyperboreaest récoltée avec le
peigne norvégien, un outil qui fragmente le sulbstoeheux sur lequel se développent
L. hyperboreaet les macroalgues en sous strate. Bien que tedse n’ait pas étudié
spécifiquement les impacts de la récolte sur ldibeysité (voir pour cela Leclerc 2013), nos
résultats soulignent I'importance de la contingitesubstrat rocheux pour la connectivité des
populations dd.. hyperboreaet des communautés de macroalgues vivant souansgpée.
Par conséquent, nous croyons que l'utilisation ddunil qui contribue a faire baisser la
connectivité et donc augmenter la propension desilptions et des communautés a la dérive
n’est pas le choix le plus judicieux dans I'objedfune exploitation durable et respectueuse
de la ressource en laminaires, en particulier daweszone abritant une biodiversité unique. Il
en est de méme polr digitataqui est exploitée avec des scoubidous en Bretdegpeis plus
de 30 ansLaminaria digitataest la plus menacée des laminaires européennesllease
reproduit en été et c’est une des seules espécksnileires dont la limite méridionale se
situe en Bretagne a coté de cette poche d’eawtesoilUne érosion de la diversité génétique
de cette espéce dans la zone exploitée, qui camdsen partie a la localisation d’une aire
marine protégée (le parc naturel marin d’lroise)ranérait une perte irrémédiable (voir

article 6).
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Nos résultats sur les patrons de corrélation ediversité genétique et diversité
spécifiqgue (SGDC) ont également des implicationsrggport a la mise en place de stratégie
de conservation de la biodiversité. En effet, cangdre sous quelles conditions une
corrélation entre diversité génétique et diverspécifigue émerge permettrait de pouvoir
prédire un niveau de diversité par l'autre, et ddacationaliser les stratégies de conservation
et de mise en place de suivi de la biodiversité ¢Hal. 2008 ; Taberlet et al. 2012). Dans
cette these, et en accord avec Vellend & Geber5R260Lamy et al. (2013), nos résultats
(chapitre 111.2) suggerent que les corrélationsitpes entre diversité génétique et diversité
spécifigue émergent plus facilement quand les comawés comparées different par leur
degré de connectivité et que I'espéce pour lagueltbversité génétique est mesurée répond
de la méme facon aux facteurs environnementaudeguautres espéces de la communauté.
D’autre part, nos résultats montrant que les patrd& SGDC positives s’observent plus
souvent dans les communautés dominées Lpdryperboreaque celles dominées par
L. digitata suggerent que les SGDCs positives ont plus de ehdgiemerger dans des milieux
peu perturbés (dans notre cas, le milieu subtial,perturbé par rapport au milieu intertidal).
Nos résultats de modélisation montrent que les gases neutres (dérive, migration
indépendante de I'espéce considérée) sont en aes@mw le modele de Vellend (2005).
Cependant, ils révelent aussi que l'introductionn&’ perturbation va avoir un effet différent
selon que la recolonisation se fasse de facon te&ed.e. dépendante de l'espece
colonisatrice) ou neutre (indépendante de I'espdtenisatrice). Prises dans leur ensemble,
les analyses menées sur les conditions d’émerg¢noe SGDC au cours de cette these
suggerent que les patrons de SGDC sont susceptidagerger frequemment mais qu’ils
peuvent étre érodés par un nombre important dedestncluant I'influence de la sélection et
le degré de perturbation. C’est pourquoi, en acewat Taberlet et al. (2012), nous pensons
gue la prédiction d’'un niveau de diversité par Fautlans le cadre d'une stratégie de
conservation de la biodiversité n’est pas souhl@tadn tous cas, pas avant que I'ensemble
des conditions qui permettent de prédire I'émergedaine SGDC positive soient mieux

comprises.

L’importance relative des processus qui faconrebiddiversité differe entre les deux
communautés étudiées. En effet, dans les commumnadot@inées pak. hyperborea nous
montrons que la dispersion est moins limitée ques dzlles dominées par digitata, aussi
bien pour la diversité intra qu’inter spécifiquee Plus, la structure des communautés de

macroalgues en sous strate ldenyperboreaest plus proche de la structure attendue sous
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I’hypothese de processus purement stochastiquesddeigration indépendante de I'espece
considérée) que la structure des communautés digitata qui semble résulter plutoét d’'une
dispersion limitée et/ou de l'action de filtres @omnementaux. Enfin, I'émergence d’'une
SGDC positive est quasi systématique dans les cormmés dominée par. hyperboreaet
beaucoup plus variable dans les communautés dosnipael. digitata, ce qui suggere
eégalement que les processus qui fagconnent la bisitiedans les communautés dominées
par L. hyperboreaseraient plus stochastiques que ceux qui facoradribdiversité dans les
communautés dominées phrdigitata Ainsi, I'organisation de la biodiversité dans les
communautés dominées parhyperborease rapprocherait plus de la structure attendus sou
un modele neutre tandis que dans les communaut@mées pat. digitata elle semblerait
s’expliquer plutét par une dispersion limitée etfms filtres environnementaux. De maniere
intéressante, les études menées dans l'objectidigénguer I'importance relative des
processus qui faconnent la biodiversité semblenigiredt que dans les zones tempérées,
'assemblage des communautés résultent de I'adiofiltres environnementaux et/ou d’'une
dispersion limitée (Gilbert & Lechowicz, 2004; Gaite 2005; Meynard & Quinn 2008)
tandis que la biodiversité dans les systemes tmogicsemble plutdt s’expliquer par des
processus neutres.¢. Tuomisto et al. 2003; Cottenie 2005; Keppel et2@ll0). En accord
avec la tendance qui se dégage de ces études, danplapart des communautés des milieux
tempéreées, la biodiversité des communautés domiogeis. digitata semble faconnée par
une dispersion limitée et/ou des filtres environaetaux. En revanche, I'organisation de la
biodiversité dans les communautés dominées Lp&yperborease rapproche plus de la
structure attendue sous un modele neutre, comneldaiupart des systemes tropicaux. Ce
résultat n’est peut-étre pas si étonnant étant dgoeécontrairement a la plupart des taxons
qui arborent leur maximum de diversité dans lepifuees (revu, entre autres, par Gaston
2000), la diversité des macroalgues exhibe un gnadatitudinal original avec un maximum

de diversité le long des cotes européennes (Kdrs2@€l6 ; Keith et al. sous presse).
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Résumé

Cette these a pour objet I'étude des patrons devVieisité et des processus qui la sous-
tendent au sein d’'un écosysteme marin remarquadédeforéts de laminaires. L'originalité de
ce travail a été de caractériser les variationstispamporelles de la biodiversité
conjointement a deux niveaux de diversité intranr-spécifique. La diversité génétique des
populations des deux especes sodwasiinaria digitata et Laminaria hyperboreaet la
diversité spécifique des macroalgues vivant sousdanopée ont été étudiées a I'échelle de
la Bretagne, dans I'espace, a différents niveaa@ranchiques (sur 500 km de c6te), et dans le
temps, a I'échelle des saisons et des deux desniffreennies. Les résultats obtenus révélent
gue les populations de. digitata, occupant la marge inférieure de l'intertidal, sambins
diverses et plus structurées que celles de I'espabéidale ;L. hyperborea.De la méme
maniére, les communautés algales en sous strate digitata sont moins diverses et plus
structurées que celles associéds hyperborea Ces deux observations s’expliqueraient en
partie par une dispersion plus importante en zar#idale qu’'en zone intertidale. Nos
résultats déemontrent qu’a I'échelle du littoral tore il existe une mosaique de conditions
abiotiques avec des caractéristiques spatio-terig®reontrastées, et que cette variabilité
permet d’expliquer certaines différences dans lé®opa de diversité. Ainsi, les deux régions
de la baie de Morlaix et de la mer d’lroise formenine poche d’eau froide » caractérisée par
une faible amplitude des températures a la foisosaieres et annuelles et apparaissent
comme relativement peu impactées par le changegtebal par rapport aux autres régions
étudiées. Les niveaux de diversité et de connéetivsont forts aussi bien pour les mesures
de diversités intra et inter-spécifiques et posrdeux especes cibles. Inversement, la baie de
St Malo, montre les niveaux de diversités et deneotivités génétique et spécifique les plus
faibles aussi bien pour. digitataque poutL. hyperboreaalors que c’est la région étudiée qui
révele les plus fortes amplitudes saisonnieresedgpératures des eaux de surface, cette
variabilité s’accentuant nettement au cours des dirniéres décennies. Les patrons de
diversités en Bretagne Sud, ou les eaux sont les gilaudes, different selon I'espéce cible
(L. digitata s’y trouve en limite d’aire) et/ou le niveau deelisité considéré. En conclusion,
nos résultats montrent qu’il existe une mosaiqwadionnements différents a une échelle
spatiale (10 a 250 km) qui n’est souvent pas peisecompte dans les modeles de niches
ecologiques prédisant les changements de biodi®efSe plus, les corrélations entre les
patrons spatiaux de diversité génétique et sp@efiGDC) sont généralement positives,
bien que leur force et leur significativité varietdéns I'espace et/ou selon I'espéce cible
considérée.

Mots clés: Laminaria digitata Laminaria hyperborea génétigue des populations,
communauté de macroalgues, changement global, pattenbiodiversité intra et inter
spécifique, dispersion, dérive, SGDC (« speciestjendiversity correlation »)



Abstract

The topic of this PhD thesis was the study of hiedsity patterns and the assessment of the
underlying processes within the kelp forests. Tdmu$ of this work was to characterise the
variability of biodiversity over space and time lath the intra and inter specific level.
Population genetic diversity of the two sister spedaminaria digitata and Laminaria
hyperborea and the specific diversity of the understory matgae were studied in Brittany
(France) at several hierarchical levels (along asttme of 500 km) between seasons and
across the last twenty years. Results revealedpibyadilations ofL. digitata, inhabiting the
lower margin of the intertidal, were less diversel anore structured than the populations of
L. hyperboreaa subtidal species. Similarly, algal communitiesoagated td.. digitata were
less diverse and more structured than those assod@l. hyperborea These observations
are likely related to the higher dispersal distaotspores and gametes in the subtidal than
the intertidal. Our results demonstrated the preserf mosaic biotic conditions at the scales
of the Brittany coast with contrasted spatio-temapcharacteristics. This variability is most
certainly the main explanation of the differencdseryved in biodiversity patterns. Cold
waters occur along the two adjacent regions of &8wrBay and Iroise Sea which are
characterised by moderate temperature variatiotvgele@ seasons and across years These two
regions were the less impacted by global warmingnpared with the other regions of
Brittany studied. Here, high levels of diversitydaconnectivity were reported for both intra
and inter specific biodiversity in the two targetgukcies of kelp. Conversely, St Malo Bay
had the lowest level of diversity and connectiatythe genetic and specific levels for both
speciesL. digitata and L. hyperborea In this region, seasonal variations of tempegatur
amplitude were the highest observed in Brittany #md trend intensified over the two
decades. In South Brittany, where sea surface texyses were the highest, biodiversity
patterns varied according to the species consid@redigitata being at its southernmost
range) and the level of diversity considered. Imatasion, our results have shown the
occurrence of a mosaic of environmental conditiana scale from 10 to 250 km. This scale
is often not taken into account in ecological nichedels. Moreover, correlations between
spatial patterns of diversity at both the genetid apecific levels (SGDC) were generally
positive. Despite the strength of association,rthignificance varied depending on the space
and the species considered.

Keywords: Laminaria digitata Laminaria hyperborea population genetics, macroalgal
communities, global change, intra and inter spediodiversity patterns, dispersion, drift,
SGDC (« species-genetic diversity correlation »)



