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Liste des abréviations 
 

1,3-BPG : 1,3-bisphosphoglycéraldéhyde (1,3-BPG 

2-PG :  2-phosphoglycolate  

3-PGA : 3-phosphoglycérate 

A. catanella : Alexandrium catanella 

A. carterae : Amphidinium cartere 

A. minutum: Alexandrium minutum 

ADP/ATP: adénosine di/tri-phosphate 

AHL : homosérine lactones acylées (en anglais acyl homoserine lactone, AHLs) 

AI : auto-inducteurs  

AI-2 : auto-inducteurs furanosyl diester borate  

AM : amphidinol 

AOX : oxydase alternative mitochondriale (en anglais alternative oxidase) 

AQ : alkyl-quinolone  

AQNO : 2-alkyl-4-quinolones N-oxydée  

C. muelleri : Chaetoceros muelleri  

CBB : cycle de Calvin-Benson-Bassham  

CCCP : carbonyle cyanide m-chlorophenylhydrazone  

CMC : échanges énergétiques entre le chloroplaste et la mitochondrie (en anglais Chloroplaste -Mitochondria 

Crosstalk) 

COD : carbone organique dissous  

DBMIB : dibromothymoquinone  

DCMU : 3-(3,4-dichlorophényl) -1,1-diméthyl-urée (diuron)  

DiBAC4(3) : Bis-(1,3-Dibutylbarbituric Acid)  

DTX : dinophysistoxine 

ECS : decalage électrochromique (en anglais, Electrochromic shift) 

ETR (PSI/PSII) : taux de transport des électrons à travers le PSI ou PSII (en anglais, electron transport rate) 

FCCP : carbonyl cyanide 4-trifluoromethoxyphenylhydrazone  

FCP : antennes collectrices de la lumière chez les diatomées (en anglais fucoxanthin chlorophyll a/c-binding 

protein) 

Fd : ferrédoxine 

Fm’ : fluorescence maximale mesurée après un pulse de lumière sauturant, sur un échantillon acclimaté à la lumière 

F0 : fluorescence minimale sur un échantillon acclimaté à l’obscurité 

F0’ : fluorescence minimale sur un échantillon acclimaté à la lumière 



Thèse Doctorale | Alexandra Peltekis - 2020 

 

 

 

 

13 

  

 

 

Fm : fluorescence maximale mesurée après un pulse de lumière sauturant, sur un échantillon acclimaté à 

l’obscurité  

Fm’ : fluorescence maximale mesurée après un pulse de lumière sauturant, sur un échantillon acclimaté à la lumière  

Fst : fluorescence stationnaire, à la lumière 

Fv : fluorescence variable  

Fv/Fm : rendement quantique maximal du PSII 

FNR : ferrédoxine-NADPH réductase 

GAP : Glycéraldéhyde-3-phoshate 

GYM : gymnodimines 

HA : hydroxylamine 

HAB : efflorescence algale nuisible (en anglais « Harmful Algal Bloom », HAB) 

HHQ: 2-heptyl-4-quinolone  

K. brevis: Karenia cf brevis 

K. veneficum : Karlodinium cf veneficum 

LHC : antennes colectrice de la lumière (en anglais Light Harvesting Complex, LHC) 

LHCI/II : light-harvesting complex of PSI/PSII en anglais, antennes collectrices de la lumière. 

MGDG : Monogalactosyldiacylglycérole. 

Mn : Manganèse 

MnSOD : superoxyde dismutase à manganèse 

MOD : Matière organique dissoute 

MOP : Matière organique particulaire. 

MV : Methylviologène. 

NAD(P)H : Nicotinamide adénine dinucléotide (phosphate). 

NPQ : dissipation non photochimique (en anglais non-photochemical quenching) 

NQNO : 1-hydroxy-2-nonyle-4-quinolone. 

O. ovata : Ostreopsis cf ovata. 

OEC : Complexe de l’oxydation de l’eau (en anglais Oxygen envolving complexe). 

P. parvum : Prymnesium parvum  

P. tricornutum : Phaeodactylum tricornutum 

P700 : paire spéciale de chlorophylle a du PSI 

P680 : paire spéciale de chlorophylle a du PSII 

PAM : peptide antimicrobien (en anglais antimicrobial peptides) 

PC : Phosphatidylcholine 

PC : plastocyanine 

PheoD1 et PheoD2 : phéophytine D1 et D2 du PSII 
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PHQ : 2-pentyl-4-quinolone 

Pmf : force proton motrice (en anglais proton motive force) 

PQ : plastoquinone 

PQS : 2-heptyl-3-hydroxy-4-quinolone (en anglais Pseudomonas quinolone signal) 

PSI : photosystème I 

PSII : photosystème II. 

PSP : Intoxication paralysante par les fruits de mer (en anglais, Paralytic Shellfish Poisoning) 

PST : toxine paralysante de coquillage (en anglais paralytic shellfish toxin) 

PTOX : Plastoquinone terminal oxydase 

PUA : aldéhyde polyinsaturé 

QB : Quinone B dans la poche QB du PSII 

qE: extinction énergétique de la fluorescence du PSII 

qI: extinction de la fluorescence liée à la photoinhibition du PSII 

QS : quorum sensing  

REPHY : Réseau d’Observation et de Surveillance du Phytoplancton et des Phycotoxines 

ROS : espèces réactives de l'oxygène (en anglais Reactive Oxygen Species) 

RubisCO: Ribulose-1,5-bisphosphate Carboxylase/Oxygénase 

RuBP: Ribulose-1,5-bisphosphate  

SOD: superoxyde dismutase 

SPX: spirolide  

STX: saxitoxine 

T. pseudonana : Thalassiosira pseudonana 

TEC : transfert d’électron cyclique  

TyrZ : tyrosine Z  

VDE : violaxanthine de-époxydase 

WWC : cycle de l’eau vers l’eau (en anglais water to water cycle) 

Y(NA) : Fraction du PSI limité du côté accepteur 

Y(ND) : Fraction du PSI limité du côté donneur 

ZEP : zéaxanthine époxydase 

ΔpH : composante osmotique du gradient électrochimique de proton 

ΔμH+ : gradient électrochimique de protons 

ΔΨ : composante électrique du gradient électrochimique de proton  

σPSII : section efficace de capture des photons du PSII. 

ΦPSII : rendement quantique du PSII à une intensité de lumière donnée. 

ΦPSI : rendement quantique du PSII à une intensité de lumière donnée 
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Introduction Générale 
  

Figure 1 : Représentation des organismes planctoniques. D’après, Christiant et Noé 

Sardet/ Chroniques de Plancton. Aux origines du vivant, ULMER, 2013 
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Le phytoplancton et la photosynthèse marine 

I.  Le phytoplancton et les autres groupes composant le plancton 

Le terme plancton trouve son origine dans l'Odyssée d'Homère, où il est employé pour désigner 

les animaux qui « errent » (planktós en grec ancien) à la surface des flots. En 1887, le zoologiste 

et océanographe Victor Hensen reprend ce terme pour qualifier l'ensemble des organismes 

vivants en suspension dans les eaux douces, saumâtres ou salées, inaptes à lutter contre les 

courants et qui présentent donc un transport passif (Figure 1). En ce sens, le plancton s’oppose 

au necton qui désigne l’ensemble des organismes aquatiques capables de s’émanciper de la 

dynamique de la masse d’eau (céphalopodes, poissons, cétacés). Défini de cette manière, le 

plancton regroupe une importante diversité d’organismes comme des virus (virio-plancton), des 

procaryotes (bactéries et archébactéries) et des eucaryotes (protistes et champignons). Le 

plancton est principalement localisé dans les premiers mètres sous la surface (zone euphotique, 

qui est la zone de pénétration de la lumière dans la colonne d’eau). Il appartient avec le necton 

au monde pélagique (du grec « pelagos » qui désigne la colonne d’eau) et s’oppose au monde 

benthique (du grec « benthos » désignant les fonds). Néanmoins, la définition du plancton 

présente des zones de flou. Ainsi, des déplacements actifs existent au sein du plancton, par 

modification de leur flottabilité ou grâce à la présence de flagelles (Hays et al., 2005). De même, 

on retrouve parfois au sein du plancton des espèces benthiques ponctuellement remises en 

suspension dans la colonne d’eau - on parle alors d’espèces tychoplanctoniques (Gárate-

Lizárraga et al., 2019). 

1. Classification du Plancton 

Le plancton peut être classé selon la durée relative de la phase de vie planctonique, du biotope, 

en fonction de la taille ou encore de sa stratégie nutritionnelle. 

Lorsque l’on considère la durée de la phase de vie planctonique, le plancton peut être divisé en 

deux groupes : l’holoplancton, constitué d’organismes qui appartiennent au plancton durant 

tout leur cycle de vie, et le méroplancton, dont les représentants dans le plancton n’apparaissent 

que durant une partie du cycle de vie, généralement sous la forme d’œufs ou de phases larvaires 

(ex : bivalves, crustacés, poissons). En ce qui concerne le biotope, le plancton peut, par 
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exemple, être divisé en plancton marin ou lagunaire, en association aux estuaires ou systèmes 

lagunaires côtiers, en plancton néritique ou côtier. 

 

 

L’importante diversité de taille du plancton a conduit très tôt les biologistes à entamer une 

classification des organismes par leur taille (Schütt, 1892). La classification élaborée par 

Sieburth et ses collaborateurs (Sieburth et al., 1978), encore largement utilisée, est basée sur la 

standardisation de la taille à travers une dimension unique des organismes (longueur ou 

équivalent du diamètre sphérique) et permet de les regrouper au sein de 7 ordres de grandeurs 

(Figure 2) : femtoplancton (inférieur à 0,2 µm), picoplancton (entre 0,2 et 2 µm), nanoplancton 

(entre 2 et 20 µm), microplancton (entre 20 et 200 µm), mésoplancton (entre 0,2 mm et 2 cm), 

macroplancton (de 2 à 20 cm) (Finkel et al., 2010).  

Figure 2: Espèces protozoaires plactoniques et taille. Echantillon de la variété 

d’espèces protozoaires, faisant partie du plancton, représentés à l’échelle à côté 

d’une tête d’épingle (Finlay et al., 2002). 
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Quant à la stratégie nutritionnelle, elle permet de créer des groupes fonctionnels du plancton en 

fonction du rôle écologique dans l’écosystème, (Sieburth, 1978) : 

1. le virioplancton, qui inclut les virus, aux dimensions entre 20 et 200 nm; 

2. le bactérioplancton, hétérotrophe, qui inclut les eubactéries et archéobactéries, procaryotes 

osmotrophes (organisme qui se nourrit par osmotrophie, par absorption de composés 

organiques dissous par osmose), aux dimensions entre 0,2 et 2 µm; 

3. le mycoplancton qui inclut les champignons (hyphomycètes et ascomycètes 

principalement) marins, formes unicellulaires eucaryotes osmotrophes ; incorporant 

directement de la matière organique dissoute, aux dimensions généralement comprises 

entre 2 et 20 µm,; 

4. le phytoplancton, organismes unicellulaires photosynthétiques, principaux producteurs 

primaires; aux dimensions généralement comprises entre 0,5 µm et 200 µm (ex.: 

cyanobactéries, diatomées, coccolithophoridés, dinoflagellés) ; 

5. le protozooplancton ou protistoplancton phagotrophe qui comprend les eucaryotes 

unicellulaires aux dimensions généralement comprises entre 2 et 200 µm; 
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Les classifications par taille et par stratégie nutritionnelle se confondent en partie (Tableau 1) 

mais pas entièrement : le phytoplancton et le protozooplancton couvrant une large gamme de 

taille, de pico à macro-plancton. Dans cette thèse, nous nous intéresserons principalement au 

phytoplancton (même si le bactérioplancton sera évoqué dans le Chapitre I).  

 

2.  Le phytoplancton : origine, diversité et rôle écologique  

Le phytoplancton (du grec phyton ou plante et planktos ou errant) ou plancton végétal est 

constitué de l’ensemble des organismes autotrophes, libres, passifs et en suspension dans la 

colonne d’eau. De la même façon que pour le plancton, il existe des zones de flou entourant la 

définition du phytoplancton qui, stricto sensu, devrait regrouper les organismes 

photosynthétiques non motiles. Dans les faits, on considère comme faisant partie du 

phytoplancton les cellules libres, en colonies ou en filaments qui (i) ne peuvent pas nager et 

dont les mouvements dépendent de ceux de l’environnement aquatique ou (ii) qui sont motiles 

Tableau 1 : Classification des organismes planctoniques en fonction de la taille et de la stratégie 

nutritionnelle. D’après (Sieburth et al., 1978). 
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(flagellés ou ciliés) mais dont les déplacements sont restreints. Les dinoflagellés peuvent être 

autotrophes, mixotrophes ou hétérotrophes mais tous appartiennent par convention au 

phytoplancton. De même, les bactéries photosynthétiques ou cyanobactéries, qui devraient a 

priori faire partie du bactérioplancton, sont généralement classées avec le phytoplancton, de 

telle sorte que les organismes phytoplanctoniques s’étendent à travers les domaines des 

bactéries et des eucaryotes. Les cyanobactéries, considérées comme pionnières de l’activité 

photosynthétique oxygénique, sont apparues il y a environ 2,8 Ga (Hedges et al., 2001). Elles 

composent avec les pico-eucaryotes (Courties et al., 1994), la classe de taille phytoplanctonique 

la plus petite : le pico-phytoplancton (< 2 μm) (Vaulot et al., 2004). Les organismes eucaryotes 

photosynthétiques dominent au sein des classes de tailles supérieures (nano- et micro-

phytoplancton, donc de 2 à 200 µm).  

Le phytoplancton se situe le plus souvent dans la couche supérieure éclairée des masses d’eau, 

dite zone euphotique, dont la limite inférieure correspond à la profondeur recevant au moins 

1% de la lumière incidente. Il a un rôle extrêmement important dans l'écologie mondiale et dans 

les cycles biogéochimiques du globe, étant à la base de toutes les chaînes trophiques aquatiques 

et effectuant de l’ordre de la moitié de la production primaire nette de la biosphère (Field et al., 

1998). Il fixe annuellement 30 à 60% du carbone inorganique global (Sakshaug et al., 1997) ce 

qui en fait une véritable pompe à dioxyde de carbone (Tucker et al., 1986). 

 

3. Phylogénie du phytoplancton 

Le phytoplancton procaryote est représenté exclusivement par le phyla des Cyanobacteria, 

appartenant au domaine des Bacteria. Les espèces phytoplanctoniques eucaryotes ont la 

capacité d’effectuer la photosynthèse oxygénique grâce à leur plaste (ou chloroplaste par abus 

de langage : le chloroplaste est un plaste à chlorophylle a et b) et sont retrouvées dans presque 

tous les supergroupes formant la classification la plus récente des eucaryotes (Figure 3) à 

l’exception des supergroupes des Amorphea et CRuMs (TSAR, Haptista, Cryptista, 

Archaeplastidia et Discoba, Adl et al., 2012 ; Cavalier-Smith, 2018 ; Adl et al., 2019; Burki et 

al., 2019). Dans les arbres phylogéniques les plus récents, tous les supergroupes des modèles 

précédents, sauf le supergroupe des Archaeplastidia, ont disparu ou ont été incorporés dans de 
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nouveaux taxons. Trois des phyla principaux de la diversité des eucaryotes phytoplanctoniques 

sont (i) les Bacillariophyta, retrouvés dans le superphylum des Stramenopiles et dominés par la 

classe des Bacillariophyceae (diatomées), ii) les Dinoflagellata, retrouvés dans la division des 

Alveolata et comprenant surtout la classe des Dinophyceae (dinoflagellés) et iii) les 

Haptophyta, dont le principal représentant est la classe de Coccolithophycaea 

(coccolithophores). Les clades phytoplanctoniques les plus abondants et présentant une 

importance écologique majeure sont les diatomées, les dinoflagellés et les coccolithophores 

(Not et al., 2012). D’autres phyla tels que les Cryptophyta ou les Chlorophyta sont aussi 

largement représentés (Guiry et al., 2012).  

 

4. Origine des plastes et endosymbioses. 

L'histoire évolutive du phytoplancton eucaryote (et plus généralement de tous les eucaryotes 

porteurs de plastes) a été façonnée par une série d'événements endosymbiotiques (Figure 4). 

L’endosymbiose primaire implique l’ingestion d'une cyanobactérie par un eucaryote 

hétérotrophe (De Clerck et al., 2012) alors que l’ingestion d’un eucaryote photosynthétique par 

un autre eucaryote donne naissance aux endosymbioses secondaire et tertiaire (Archibald, 

2012).  
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Figure 3 : Arbre phylogénétique des eucaryotes. D’après la classification la plus récente des 

eucaryotes (Cavalier-Smith, 2018 ; Adl et al., 2019). Les groupements colorés correspondent 

aux « supergroupes » TSAR, Haptista, Cryptista, Archaeplastidia, Amorphae et CRuMs. Les 

lignes brisées reflètent des incertitudes moindres quant à la monophylie de certains groupes. 

Les étoiles noires désignent des taxons considérés comme des supergroupes dans les modèles 

phylogéniques précédents. Les cercles noirs montrent des lignées majeures pour lesquelles les 

données moléculaires sont récentes et les cercles verts cerclés de jaune représentent les lignées 

participant au phytoplancton photosynthétique. (Burki et al., 2019). 
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Figure 4: Histoire évolutive des plastes. Evènements d’endosymbiose primaire (A), secondaire (B) et 

tertiaire (C). Les flèches et les chromosomes colorés représentent les évènements de transfert de gène 

depuis l’endosymbionte vers le noyau de l’hôte. Le nucléomorphe est représenté après les 

endosymbioses secondaire et tertiaire, même si ce reste de noyau de l’endosymbionte n’a survécu que 

chez les cryptophytes et les chloroarachniophytes (*). D’après (Battacharya, Yoon & Hackett, 2004). 
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Les évènements endosymbiotiques s'accompagnèrent de transferts massifs de gènes du génome 

des endosymbiontes vers le génome de l'hôte (Figure 4) dont les traces peuvent être détectées 

chez les producteurs primaires eucaryotes d’aujourd’hui (Battacharya, Yoon & Hackett, 2004 ; 

Bhattacharya et al., 2007, Gould et al., 2008 ; Moustafa et al., 2009). Même si un débat 

considérable persiste sur les mécanismes précis et la séquence des événements qui ont abouti à 

la première cellule eucaryote, à plaste, à la suite de l’endosymbiose primaire (De Clerck et al., 

2012 ; de Duve, 2007 ; Poole & Neumann, 2011), il existe un consensus général selon lequel 

les eucaryotes photosynthétiques ont émergé de l’ingestion d’une cyanobactérie par un 

eucaryote hétérotrophe. La cyanobactérie a été progressivement intégrée dans la machinerie 

cellulaire comme un nouvel organite, le chloroplaste (Bhattacharya et al., 2007) chez les 

organismes du supergroupe des Archaeplastidia comprenant les algues vertes, les plantes, les 

glaucophytes et les algues rouges. Ces plastes primaires rouges et verts sont entourés de deux 

membranes, qui correspondent aux membranes interne et externe de leurs ancêtres 

cyanobactériens (Kim & Archibald, 2009).  

Les plastes des haptophytes et des stramenopiles photosynthétique proviennent quant à eux 

d’une endosymbiose secondaire avec une algue rouge (Cavalier-Smith, 1982 ; Howe et al., 

2008 ; Andersen, 2004 ; Moustafa et al, 2009), un évènement qui implique peut-être également 

une algue verte (Moustafa et al., 2009). Ces plastes sont entourés de quatre membranes et 

contiennent de la chlorophylle a et c. Dans le cas des dinoflagellés, les choses se compliquent 

du point de vue de la complexité et de la diversité de leurs plastes. A la suite de l’endosymbiose 

secondaire, le plaste est entouré de trois (parfois deux) membranes et contient de la 

chlorophylle a et c ainsi que de la péridinine (Kim & Archibald, 2009 ; Schnepf & Elbrächter, 

1999) ; c’est le cas des espèces du genre Amphidinium (Bachvaroff et al., 2006). Les autres 

dinoflagellés possèdent des plastes acquis par endosymbiose tertiaire impliquant un autre 

eucaryote photosynthétique. Ainsi, les espèces des genres Karenia et Karlodinium possèdent 

des plastes dérivés d'haptophytes (Tengs et al., 2000), les espèces des genres Kryptoperidinium 

et Durinskia possèdent un plaste dérivé de diatomées (Inagaki et al., 2000), le dinoflagellé 

Dinophysis acuminata possède un plaste dérivé d’une cryptophyte (Hackett & Bhattacharya, 

2003 ; Schnepf & Elbrächter, 1988) et les dinoflagellés du genre Lepidodinium abritent un 
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plaste à quatre membranes, provenant d’une algue verte de la lignée des chlorophytes (Hansen 

et al., 2007 ; Matsumoto et al., 2011). Au total, les dinoflagellés présentent une plasticité 

remarquable de leur appareil photosynthétique, semblant avoir « échangé » leurs plastes 

originaux par de nouvelles acquisitions, et ce à plusieurs reprises (Hackett et al., 2004 ; 

Shalchian-Tabrizi et al., 2006).  

II. La photosynthèse oxygénique 

1. Les différents types de photosynthèse 

La photosynthèse est un processus de conversion de l'énergie lumineuse (solaire) en énergie 

chimique de liaison, qui est stockée sous forme de composés organiques par les organismes 

photoautotrophes. On distingue la photosynthèse anoxygénique, qui ne libère pas de dioxygène, 

de la photosynthèse oxygénique. Les premiers organismes photoautotrophes sont des bactéries 

photosynthétiques réalisant la photosynthèse anoxygénique et qui sont apparues il y a environ 

3 milliards d’années. Aujourd’hui ces organismes à photosynthèse anoxygénique sont 

regroupés en quatre groupes : les bactéries pourpres, vertes sulfureuses, vertes non sulfureuses 

et les héliobacteries (Cohen-Bazire & Sistrom, 1966 ; Blankenship, 1992). La photosynthèse 

oxygénique est propre aux cyanobactéries (un autre type de bactéries photosynthétiques), ainsi 

qu’à plusieurs espèces d’eucaryotes, représentées dans presque tous les supergroupes de la 

classification des eucaryotes (voir section I. 3). 

La photosynthèse oxygénique se déroule dans le chloroplaste en deux phases ; la phase 

membranaire et la phase stromale. La phase membranaire est un ensemble de réactions 

dépendant de la lumière qui conduisent à oxyder l’eau pour produire de l'oxygène moléculaire, 

une molécule réduite (nicotinamide adénine dinucléotide phosphate, NADPH) et de l’adénosine 

triphosphate (ATP). La phase stromale utilise le NADPH et l’ATP, produits pendant la phase 

membranaire pour fixer du carbone inorganique via le cycle de Calvin-Benson-Bassham (CBB) 

et élaborer des composés organiques (Benson 1950). En considérant le glucose comme produit 

final, la photosynthèse oxygénique peut être écrite comme une réaction d'oxydoréduction 

d’équation bilan : 



Thèse Doctorale | Alexandra Peltekis - 2020 

 

 

 

 

27 

  

 

 

 

 

 

 

La photosynthèse oxygénique a été très étudiée dans le supergroupe des Archaeplastidia, surtout 

chez les Chloroplastida ou Viridiplantae (les plantes terrestres et les algues vertes) et beaucoup 

moins chez les autres organismes photosynthétiques eucaryotes. A la fin de ce chapitre, je 

présenterai les connaissances accumulées sur la photosynthèse chez les diatomées, puisque 

cette thèse s’intéresse en particulier à la fonction photosynthétique chez ces microalgues. Mais 

je vais d’abord présenter, dans les prochaines sections, le fonctionnement de la photosynthèse 

oxygénique dans la lignée verte. 

Les deux phases de la photosynthèse oxygénique se déroulent dans le chloroplaste, qui, chez 

les Archaeplastidia, a été obtenu à la suite de l’endosymbiose primaire (Keeling, 2013 ; 

Cavalier-Smith 1982). La structure d’un chloroplaste de plante est représentée dans la Figure 

5. 
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Le chloroplaste d’une plante est constitué :  

 

• d’une membrane externe, qui est une membrane semi-poreuse perméable aux petites 

molécules et aux ions, qui peuvent diffuser facilement. Cette membrane n'est pas 

perméable aux plus grosses protéines.  

• d’une membrane interne, qui forme une frontière avec le stroma. Elle régule le passage 

entre intérieur et extérieur du chloroplaste. En plus de l'activité de régulation, les acides 

gras, les lipides et les caroténoïdes sont synthétisés dans la membrane interne du 

chloroplaste. 

• du stroma, un fluide aqueux alcalin riche en protéines qui est délimité par la membrane 

interne du chloroplaste. Il contient des ribosomes, l’ADN chloroplastique, des granules 

Figure 5: Structure d’un chloroplaste et représentation schématique des différentes structures de 

l’organite. http://lepoumondelaplanete.e-monsite.com/pages/partie-1/1.html 

http://lepoumondelaplanete.e-monsite.com/pages/partie-1/1.html
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d’amidon et de nombreuses protéines et est le siège de la phase stromale de la 

photosynthèse.  

• des thylacoïdes, issus de la membrane interne, qui prennent dans le stroma la forme de 

longs sacs aplatis dont l’intérieur représente l’espace intrathylacoïdien (ou lumen). 

Siège de la phase membranaire de la photosynthèse, les thylacoïdes présentent chez les 

plantes une structure complexe : ils peuvent être seuls (lamella) ou disposés en pile 

contenant jusqu’à une vingtaine de thylacoïdes, le granum. 

2. La phase membranaire de la photosynthèse oxygénique. 

La phase membranaire est un ensemble de réactions dépendant de la lumière, qui oxyde l’eau 

pour produire de l’O2, du NADPH et de l’ATP. Ces réactions d’oxydo-réduction sont catalysées 

par les complexes photosynthétiques protéines-pigments, PSI et PSII, et leurs antennes 

collectrices de l'énergie lumineuse associées, ainsi que du cytochrome b6f, qui sont enchâssés 

dans les membranes thylacoïdiennes. Des transporteurs d’électrons participent aussi à ces 

réactions : un transporteur liposoluble, les plastoquinones (PQ), et solubles, la plastocyanine 

(PC) et la ferrédoxine (Fd). Ces partenaires permettent d’assurer le transport d’électrons de 

l’eau vers le NADP+, qui est couplé à la translocation de proton de part et d’autre de la 

membrane du thylacoïde. Le gradient électrochimique de proton, ainsi créé permet à 

l’ATPsynthase chloroplastique de synthétiser de l’ATP à partir d’adénosine diphosphate (ADP) 

et de phosphate. 

 

Les pigments photosynthétiques et les antennes collectrices. 

L’énergie lumineuse est absorbée par des pigments, molécules capables d’interagir avec la 

lumière visible grâce à un vaste système de liaison doubles conjuguées (Van Amerongen & 

Van Grondelle, 2000), enchâssés dans des protéines transmembranaires, qui composent les 

photosystèmes PSI et PSII et les antennes collectrices de l’énergie lumineuse (en anglais Light 

Harvesting Complex, LHC).  

Il existe deux principaux groupes de pigments photosynthétiques : les chlorophylles et les 

caroténoïdes (Green & Durnford, 1996). Les chlorophylles présentes chez les Viridiplantae sont 

la chlorophylle a, présente chez tous les organismes réalisant la photosynthèse oxygénique, et 
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la chlorophylle b (Green & Durnford, 1996). Ces deux chlorophylles partagent une structure 

commune (Figure 6), un noyau tétrapyrrole (Meinecke et al., 2010) mais diffèrent au niveau 

d’un groupement méthyle -CH3 (pour la chlorophylle a) ou aldéhyde -CHO (pour la 

chlorophylle b) et une chaîne latérale, appelée « queue phytol » constituée de vingt atomes de 

carbone. Toutes deux présentent deux bandes majeures d’absorption : dans le bleu et bleu-vert 

(350-500 nm) et dans le rouge (600-700 nm) qui leur donne leur couleur caractéristique verte.  

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 6 : Structures et spectres d’absorption des chlorophylles. A/B : Structures moléculaires de la 

chlorophylle a (A) et b (B). C : Spectres d’absorption des chlorophylles a et b dans un solvant 

organique. 



Thèse Doctorale | Alexandra Peltekis - 2020 

 

 

 

 

31 

  

 

 

Les caroténoïdes constituent la seconde famille de pigments photosynthétiques, qu’on retrouve 

également chez tous les organismes photosynthétiques et qui comprend plus de 700 membres 

(Green & Durnford, 1996 ; Eisenreich et al., 2001 ; Kuczynska et al., 2015). Ces pigments 

hydrophobes, liposolubles appartiennent à la famille des terpénoïdes en C40 et ont une gamme 

d’absorption entre 400 et 500 nm (Figure 7), ce qui leur confère une couleur jaune-orangée 

(Araki & Murai, 1952). Ces pigments, dits accessoires, permettent, avec la chlorophylle b, 

d’étendre la plage d’absorption de la lumière solaire.  

 

 

 

 

Figure 7 : Structures chimiques et spectres d’absorption des 7 principaux caroténoïdes de la lignée verte.  

Deux carotènes (α-carotène et β-carotène) et 5 xanthophylles (lutéine, zéaxanthine, violaxanthine, 

anthéraxanthine et néoxanthine). Certains spectres d’absorption sont présentés dans le panneau en bas à 

droite. D’après (Guaratini et al., 2009). 
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Deux familles de caroténoïdes existent : les carotènes, uniquement composés de carbone et 

d’hydrogène tels que les α-carotène et β-carotène) et les xanthophylles telles que la lutéine, 

zéaxanthine, violaxanthine, anthéraxanthine, néoxanthine (Araki & Murai, 1952 ; Armstrong 

& Hearst 1996). Ces derniers sont synthétisés à partir des carotènes et possèdent des atomes 

d’oxygène sous forme de fonctions époxy, hydroxy, cétone, hydrate de carbone, carboxyle ou 

éther. Le β-carotène est principalement retrouvé dans les centres de réaction des photosystèmes, 

alors que les autres caroténoïdes sont associés aux complexes des antennes périphériques 

(LHC) (Yamamoto & Bassi, 1996). La violaxanthine, l’anthéraxanthine et la zéaxanthine jouent 

un rôle important dans la photoprotection car elles sont impliquées dans le cycle des 

xanthophylles (Figure 8) qui dissipent l’excès d’énergie reçu sous forme de chaleur (voir 

section photoprotection).  

 

 

 

 

 

Figure 8 : Le cycle des xanthophylles. En conditions de forte lumière, la violaxanthine est convertie en 

zéaxanthine via l’intermédiaire de l’anthéraxanthine. Cette réaction est catalysée par la violaxanthine dé-

époxydase (VDE). A l’inverse, dans des conditions de faible lumière ou d’obscurité, deux étapes 

d’oxygénation catalysées par la zéaxanthine époxydase (ZEP) conduit à la conversion de la zéaxanthine 

en violaxanthine. D’après (Demmig-Adams & Adams, 1996) 
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Un grand nombre -généralement plus d’une centaine- de ces pigments -chlorophylles et 

caroténoïdes- sont ancrés dans une matrice protéique hydrophobe autour des photosystèmes I 

et II, les LHCs (Green & Durnford, 1996 ; Dall'Osto et al., 2015). Chez les Viridiplantae, les 

antennes collectrices de photons associées au PSII et au PSI sont respectivement appelées 

LHCII et LHCI (Green & Durnford, 1996 ; Dall'Osto et al., 2015). Ces structures antennaires 

(apoprotéines et pigments) ont pour fonction de capturer l’énergie des photons, qui fait passer 

l’énergie d’un pigment d’un état fondamental à un état excité (Van Amerongen & Van 

Grondelle, 2000), et de transférer cette énergie -l’exciton- de proche en proche jusqu’au centre 

réactionnel du photosystème. Dans le centre réactionnel, au niveau de la « paire spéciale » de 

chlorophylle a (appelée P680 pour le PSII et P700 pour le PSI), l’énergie excitonique permet le 

transfert d’un électron depuis la paire spéciale vers un accepteur proche. Cet évènement, l’étape 

photochimique, génère une séparation de charge qui entame la suite de réactions 

d’oxydoréduction de la chaîne photosynthétique de transfert d’électrons. 

 

La photochimie et l’oxydation de l’eau dans le photosystème II  

Le PSII est un homodimère composé de protéines et de complexes protéiques-pigmentaires 

insérés dans la membrane des thylacoïdes (Figure 9). Il est constitué du centre réactionnel, du 

complexe d’oxydation de l’eau (en anglais "oxygen evolving complex", OEC) et des antennes 

internes ou proximales associées au "cœur" (centre réactionnel) du PSII. Ce complexe 

photosynthétique comporte plus de 20 sous-unités peptidiques et un grand nombre de cofacteurs 

(chlorophylles, caroténoïdes, phéophytines, un fer non-hémique, deux ions calcium, dont un 

contenu dans le cluster de manganèse, quatre ions manganèse (formant le cluster de Mn4Ca), 

deux ions chlorure, 2-3 quinones, et 25 lipides). Le centre réactionnel du PSII est constitué de 

l’hétérodimère D1/D2 et du cytochrome b559 (Cyt b559) qui est entouré de deux protéines-

pigmentaires composées de chlorophylle a, CP43 et CP47 qui forment l'antenne collectrice 

interne de l'énergie lumineuse. Les protéines D1 et D2 comportent tous les cofacteurs nécessaires 

pour la séparation de charge et sa stabilisation. En effet, cet ensemble lie du côté donneur le 

centre Mn4Ca impliqué dans l’oxydation de l’eau, la tyrosine Z (TyrZ), la paire spéciale de 
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chlorophylle a (P680), deux phéophytines (PheoD1 et PheoD2), deux β- carotènes, et les 

plastoquinones QA et QB. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Lorsque que les antennes collectrices du PSII transfèrent l’énergie d’excitation (*) à la paire 

spéciale P680, celle-ci passe dans un état excité (P680*). P680* se désexcite par voie 

photochimique en cédant un électron à la phéophytine D1 (PheoD1). Du côté accepteur 

d’électrons, la séparation de charge primaire (P680
+ Pheo-) est suivie par un transfert d’électron 

depuis la phéophytine vers les deux quinones QA et QB, via un fer non-hémique localisé entre 

ces deux quinones. Les propriétés physicochimiques de ces deux quinones sont différentes. QA 

est fortement liée au PSII et ne peut accepter qu’un seul électron, alors que QB peut en accepter 

deux (et deux protons du stroma) pour former un plastoquinol (PQH2), qui peut se détacher de 

son site de fixation du PSII et diffuser dans la membrane du thylacoïde. 

Figure 9 : Représentation schématique de la structure du PSII dans la membrane du thylacoïde. CP 

(Chlorophyll Protein) formant l’antenne proximale, Cyt b559 : cytochrome b559, D1-D2 : sous unités 

du centre réactionnel, P680 : « paire spéciale » du PSII, dimère de chlorophylle a, Pheo : phéophytine, 

QA-QB : Plastoquinones, TyrZ : Tyrosine Z, Mn : atome de manganèse. Schéma modifié d’après 

Falkowski, & Raven, 2013. 



Thèse Doctorale | Alexandra Peltekis - 2020 

 

 

 

 

35 

  

 

 

Du côté donneur d’électrons, P680
+ est réduit par le complexe d’oxydation de l’eau via un 

intermédiaire, la tyrosine Z (TyrZ). L’OEC est étroitement associé au PSII du côté luménal. Il 

contient quatre atomes de manganèse (Mn), un atome de calcium (Ca2+) et un ion chlorure (Cl-

) au sein d’un centre Mn4Ca. Le complexe d’oxydation de l’eau est logé dans une cavité de D1 

faisant saillie dans le lumen (Holzenburg et al., 1993) et sa fonction consiste à réaliser la 

réaction d’oxydation de l’eau : 2 H20 -> 4 e- + 4 H+ + O2. Quatre électrons sont extraits de deux 

molécules d’eau pour libérer un O2 (Kok et al., 1970) alors qu’un seul électron est extrait par 

séparation de charge photoinduite. L’OEC est un dispositif de stockage de 4 charges positives, 

passant par autant d’états, de So à S4 (S pour State en anglais). Pendant l’oxydation de l’eau 4 

protons sont libérés dans le lumen. 

 

Au final, le PSII catalyse la réaction : 2 H20 + 2 PQ + 4 H+ (stroma) -> O2 + 2PQH2 + 4 H+ (lumen) 

  

La photochimie dans le photosystème I 

Le photosystème I est une plastocyanine-ferrédoxine-oxydoréductase présentant une 

organisation semblable à celle du photosystème II, avec un centre réactionnel composé d'un 

hétérodimère des protéines PsaA et PsaB (Figure 10). Au cœur du complexe est logée la paire 

spéciale de chlorophylle a, P700, exposée au lumen. Le centre réactionnel du PSI contient 

plusieurs autres cofacteurs impliqués dans la séparation de charge primaire et le transport 

d’électrons : A0, l’accepteur primaire, est une molécule de chlorophylle a, A1 est une 

phylloquinone tandis que FX, FA et FB sont des centres “fer-soufre” de type [4Fe-4S]. Les 

complexes protéines-pigments LHCI forment l'antenne collectrice de l'énergie lumineuse et 

renferme des molécules de chlorophylles a, b et des caroténoïdes. Le photosystème I contient 

d'autres protéines comme PsaI et PsaJ, qui remplissent des rôles structuraux.  

Comme pour le PSII, lorsque l’énergie excitonique est transférée des antennes à la « paire 

spéciale » P700, l’excitation de P700* permet la séparation de charge [P700
+ A0

-]. Du côté 

accepteur d’électrons, l’électron résultant de la séparation de charge est transféré vers A1, FX, 

FA et FB et aboutit à la réduction de la ferrédoxine (Fd) une protéine fer-soufre mobile (Figure 

10). La ferrédoxine est amarrée au photosystème I au niveau des deux protéines de structure 
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PsaD et PsaE mais une fois réduite, elle sert de transporteur mobile d’électrons jusqu’à la Fd- 

NADP+ réductase (ou FNR) qui procède à la réduction du NADP+ en NADPH. Le NADPH est 

par la suite utilisé pour le fonctionnement du cycle de CBB pendant la phase stromale de la 

photosynthèse. Du côté donneur d’électrons, il existe une autre protéine d'amarrage exposée du 

côté luménal, la protéine PsaF, qui permet l'ancrage de la plastocyanine (PC) ou du cytochrome 

c6. Ces protéines solubles dans le lumen assurent la reréduction de P700 après l’étape 

photochimique. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 10 : Représentation schématique du PSI, de la photochimie entre P700 et A0 et du transfert 

d’électrons au sein du centre réactionnel. Les mouvements des électrons sont indiqués par des flèches 

noires. P700 : « paire spéciale » du PSI, dimère de chlorophylle a, A0 : accepteur primaire, A1 : 

phylloquinone, FX, FA et FB : centres “fer-soufre”, PC : plastocyanine, Cyt c6 : cytochrome c6, Fd : 

ferrédoxine. Schéma modifié d’après (Falkowski, & Raven, 2013). 
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Le cytochrome b6f et le schéma en Z 

Le fonctionnement en série des deux photosystèmes est permis par le cytochrome b6f qui est 

une oxydoréductase qui catalyse le transfert d’électron de la plastoquinol à la plastocyanine, 

une protéine soluble contenant un atome de cuivre (ou au cytochrome c6 dans certain cas). Les 

plastocyanines (ou cytochromes c6) sont solubles dans le lumen et permettent le transfert 

d’électrons entre le cytochrome b6f et le PSI tandis que les plastoquinones, liposolubles, 

diffusent dans la membrane du thylacoïde entre la poche QB du PSII et le cytochrome b6f.  

Ce complexe est composé de quatre sous-unité principales, le cytochrome b6 associé à deux 

hèmes de type b (bl et bh), la protéine de Rieske contenant un centre fer-soufre  [2Fe-2S], 

le cytochrome f contenant un cytochrome de type c, et la sous-unité IV (Figure 11). Le 

cytochrome b6f présente deux sites de fixation pour les plastoquinones, la poche Qo (pour proton 

output en anglais) du côté luménal et la poche Qi (pour proton input en anglais) du côté stromal. 

Au niveau de la poche Qo, l’oxydation d’un plastoquinol libère deux protons dans le lumen, un 

électron vers la voie à haut potentiel (vers le PSI via la sous unité Rieske, le cytochrome f et les 

plastocyanines ou le cytochrome c6) tandis que le deuxième électron est stocké sur hèmes bl et 

bh.  

Le stockage d’un électron sur les hèmes b participe à un mécanisme appelé Q cycle (Mitchell, 

1975) qui recycle les électrons pour aboutir à la réduction d’une plastoquinone dans la poche 

Qi tous les deux plastoquinols oxydés au niveau du site Qo (Figure 11). Alors que les deux 

protons nécessaires à la réduction d’une plastoquinone dans le site Qi viennent du stroma, les 

plastoquinols oxydés au niveau du site Qo relâchent leurs protons dans le lumen (Selak & 

Whitmarsh, 1982). Grace au Q-cycle, qui est continuellement sollicité (chez les plantes :  

Sacksteder et al., 2000), le transfert d’un électron à travers le cytochrome b6f vers le PSI est 

couplé au mouvement de deux protons vers le lumen (Mitchell, 1975 ; Sacksteder et al., 2000). 

 

 

https://fr.wikipedia.org/wiki/Cytochrome_b
https://fr.wikipedia.org/wiki/Cytochrome_f
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Figure 11: Représentation schématique du fonctionnement du cytochrome b6f et du Q cycle. La flèche 

noire représente le transfert d’électrons et les flèches rouge indiquent le transfert de protons. D’après 

(Dumas et al., 2016). 

 

Le cytochrome b6f complète le transfert d’électron -dit linaire- entre l’eau et le NADPH, qui est 

généralement représenté dans un schéma appelé schéma en Z (Hill & Bendall, 1960). Le schéma 

en Z (Figure 12) est une représentation de l’ensemble des transferts d'électrons, dans lequel les 

cofacteurs impliqués dans le transfert d’électrons sont organisés en ordonnée selon leur 

potentiel d’oxydo-réduction. Cela permet de visualiser facilement l’ensemble des réactions 

exergoniques (thermodynamiquement favorables, dans le sens des potentiels croissants) des 

deux seules réactions endergoniques (les étapes photochimiques, qui utilisent l’énergie d’un 

photon). En effet, un couple oxydant réducteur a une tendance d'autant plus grande à céder ses 

électrons que son potentiel redox est négatif, et un transfert d'électrons entre deux couples redox 

s'effectue spontanément s’il s’effectue dans le sens croissant des potentiels d’oxydo-réduction. 
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Figure 12 : Le schéma en Z. Représentation la chaine photosynthétique de transfert d’électrons en 

fonction des potentiels redox des cofacteurs impliqués. hν : énergie du photon transférée au centre 

réactionnel ; P680 et P700 : « paires spéciales » du PSII et du PSI, respectivement. Abréviations dans le 

texte.  Modifié de (Papageorgiou, 2007). 

 

Le gradient électrochimique de protons et la synthèse d’ATP 

La synthèse d'ATP dans le chloroplaste s'effectue au niveau de l’ATP synthase (ATP synthase 

chloroplastique de type F ou CF1-FO ATP synthase) qui est un complexe protéique inséré dans 

la membrane du thylacoïde (Figure 13). L'énergie nécessaire à la synthèse de l'ATP est fournie 

par le gradient électrochimique de protons. Ce gradient se met en place pendant le transfert des 

électrons de l’eau vers le NADP+, grâce à la photolyse de l’eau au niveau du PSII, et à 

l’oxydoréduction des plastoquinones au niveau du cytochrome b6f. La synthèse d'ATP dans le 

chloroplaste à la lumière est appelée photophosphorylation. 

Le couplage entre les réactions d’oxydoréduction conduisant au transfert d’électrons et les 

mouvements de protons permettant la photophosphorylation, qui a été décrite sous le nom de 

théorie chimiosmotique de Mitchell (Mitchell, 1961). En terme énergétique, le gradient 



Thèse Doctorale | Alexandra Peltekis - 2020 

 

 

 

 

40 

  

 

 

électrochimique de protons (ΔμH+) généré à travers le thylacoïde à la lumière est constitué de 

deux composantes : une composante électrique (ΔΨ, les protons sont chargés positivement) et 

une composante osmotique provenant de l’accumulation de protons en tant qu’espèce chimique 

(ΔpH). On peut écrire l’expression : 

ΔμH+ = F.ΔΨ – (RT). ΔpH 

 

ΔΨ correspond à la différence de potentiel électrique transmembranaire en Volts (V), ΔpH à la 

différence de pH entre lumen et stroma, F est la constante de Faraday, R est la constante des 

gaz parfaits et T, la température en °K. La valeur de ΔμH+ est alors exprimée en J.mol-1.  

 

Le gradient de protons peut s'exprimer également en unité électrique. On parle alors de force 

protomotrice (pmf) qui s'exprime en V : pmf = ΔμH+ /F = ΔΨ – (RT/F). ΔpH, expression qui 

devient (à 25°C et en mV) : pmf = ΔΨ – 59. ΔpH. 

 

L’ATP synthase chloroplastique est une enzyme fonctionnant comme une pompe à protons 

transmembranaire. Elle est composée de deux parties principales : une sous-unité F0 qui est un 

complexe polaire enchâssé dans la membrane et fonctionnant comme canal à protons, et une 

sous-unité F1 qui est un complexe globulaire faisant saillie dans le stroma du chloroplaste où 

s’effectue la synthèse d’ATP, (Hahn et al., 2018). Le complexe F1 est composé des sous-unités 

α et β, disposées alternativement selon un anneau hexamérique, auxquelles s’ajoutent les sous-

unités γ, δ et ε avec une stœchiométrie 3 α, 3 β, 1 γ, 1 δ et 1 ε. Les 3 sous-unités β possèdent un 

site catalytique responsable de la synthèse d’ATP. Au centre de cet hexamère on retrouve la 

sous-unité γ mobile qui lie le complexe F1 au complexe F0 au niveau de l’anneau de sous-unités 

c, où l’on retrouve aussi la sous-unité mobile ε. 

Le complexe F0 est constitué de de trois types de sous-unités principales a, b, c avec une 

stœchiométrie 1 a, 2b (1b+1b’) et 14 c associés en une couronne, chez les chloroplastes 

d’épinards (Hahn et al., 2018). 
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L’ensemble des quatre sous-unités a, 2b et δ constituent la « tige » maintenant F1 lié à une partie 

de F0. La sous-unité c présente deux semi-canaux à protons (sous-unité a), un exposé du côté 

du lumen par lequel les protons entrent et l’autre exposé du côté du stroma par lequel les protons 

sortent. L’anneau mobile constitué des sous-unités c est hydrophobe et ancré dans la membrane 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

L’entrée de protons dans les sous-unités c, via le semi canal à proton, a, présent du côté du 

lumen, provoque la rotation de l’anneau, qui entraine avec lui la rotation de la sous-unité γ. La 

sous-unité γ vient visiter successivement les trois sites catalytiques, situées sur les trois sous-

unités β et provoque leur changement de conformation et la synthèse d’ATP successivement 

(Boyer, 1997). 

Si on prend en compte l’aspect dynamique du complexe, celui-ci peut être catégorisé en deux 

parties : une partie fixe appelée le « stator », qui regroupe les sous-unités a, b, α, β, et δ et une 

partie mobile le « rotor » constituée des sous-unités c, γ et ε. Le nombre de sous-unités c de la 

couronne définit le nombre de H+ nécessaire à une rotation complète de 360 ° du rotor, ce qui 

Figure 13 : Représentation schématique de la structure de l’ATP synthase chloroplastique, insérée 

dans la membrane du thylacoïde. L’ATP synthase est constitué du complexe F0 composé des sous-

unités a, b, c et du complexe F1 composé des sous-unités α, β, γ, δ, ε (Hahn et al., 2018). 
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entraîne invariablement la synthèse de 3 ATP par les trois sites catalytiques de la sous-unité β 

(Boyer, 1997). Chez l’épinard, le rotor de l’ATP synthase est composé de 14 sous-unités c 

(Seelert et al., 2000 ; Hahn et al., 2018), 14 H+ sont alors nécessaires, pour que γ puisse visiter 

les trois sites catalytiques des sous-unité β et libérer 3 ATP. Le nombre exact de sous-unités c 

pourrait varier en fonction de l’organisme, il serait de 13c chez la microalgue Chlamydomonas 

reinhardtii (Meyer Zu Tittingdorf et al., 2004) où la synthèse d’une molécule d’ATP requiert 

le transfert de 13/3 ≈ 4,33 H+ (Alric, 2010).   
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3.  La phase stromale de la photosynthèse 

La fixation du CO2 ou phase sombre de la photosynthèse se déroule dans le stroma du 

chloroplaste et est catalysée par le cycle de CBB). Cette phase d’assimilation du carbone utilise 

le NADPH et l’ATP produits pendant la phase membranaire de la photosynthèse et régénère 

ainsi le NADP+ et l’ADP. Elle a été décrite par Calvin, Bassham et Benson de 1946 à 1953 (ce 

qui a valu le prix Nobel à Calvin en 1961) et se décompose en trois étapes distinctes, une étape 

d’incorporation du CO2, une étape dite de réduction, et enfin la régénération des intermédiaires 

(Figure 14) :  

Phase d’incorporation ou phase de carboxylation 

Cette réaction est catalysée par la RubisCO (Ribulose-1,5-bisphosphate 

Carboxylase/Oxygénase) qui peut à la fois carboxyler et oxygéner – selon les concentrations 

locales de CO2 et O2 - un composé à 5 carbones, le Ribulose-1,5-bisphosphate (RuBP). Dans sa 

fonction carboxylase, la RubisCO produit, à partir d’une molécule de CO2 et d’un RuBP, un 

intermédiaire instable à 6 carbones qui se décompose rapidement en deux molécules stables à 

3 carbones : le 3-phosphoglycérate (3-PGA) ou acide phosphoglycérique.  

Phase de réduction 

Par la suite l’enzyme phosphoglycérate kinase catalyse la phosphorylation du 3-PGA par l’ATP 

en 1,3-bisphosphoglycéraldéhyde (1,3-BPG). Ceci rend possible la réduction du 1,3-BPG par 

le NADPH en Glycéraldéhyde-3-phoshate (GAP) grâce à l’enzyme glycéraldéhyde 3-

phosphate déshydrogénase. Pendant ces deux réactions une molécule d’ATP et une molécule 

de NADPH sont consommées par triose-phosphate, soit 2 ATP et 2 NADPH par CO2 assimilé. 

Pour trois CO2 fixés, 6 GAP sont produits dont un sera redirigé vers la gluconéogenèse : à la 

fin de ces deux premières étapes, le contenu en carbone du cycle est conservé mais 3 phosphates 

sont perdus pour 3 CO2. 

Phase de régénération des intermédiaires 

Afin de fixer à nouveau du CO2, cette étape du cycle doit régénérer les 3 RuBP (à 5 carbones) 

à partir des 5 GAP (à 3 carbones), tout en utilisant 3 molécules d’ATP pour compenser la perte 

de phosphates évoquée plus haut. Cela est catalysé par un ensemble de réactions impliquant 

plusieurs intermédiaires au nombre de carbones allant de 3 à 7.  Ainsi pour résumer, pour trois 
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CO2 assimilés, 6 GAP sont produits dont 5 sont utilisés pour régénérer la RuBP et un sera 

disponible pour la conversion ultérieure en glucose et autres sucres. Ce cycle requiert 9 

molécules d’ATP et 6 de NADPH pour trois CO2, ce qui donne 3 ATP et 2 NADPH par CO2.  

 

 

 

Figure 14 : Réactions et intermédiaires du cycle de Calvin-Benson-Bassham. La représentation est faite 

sur la base de l’assimilation de trois molécules de dioxyde de carbone (CO2) (Calvin et al., 1951). 

Description détaillée et abréviations dans le texte. 

Photorespiration 

Une compétition entre l’O2 et le CO2 existe au niveau du site catalytique de la RuBisCO (Ogren 

& Bowes, 1971 ; Bowes et al., 1971 ; Bowes & Ogren, 1972). L’oxygénation du RuBP, est 

favorisée quand le rapport oxygène / CO2 est élevé à proximité de la RuBisCO (Forrester et al., 

1966), et forme du 2-phosphoglycolate (2-PG), un composé à 2 carbones et du 3-PGA, ce 

dernier rejoignant le cycle CBB (Bowes et al., 1971). Le 2-PG est métabolisé pour régénérer 

du 3-PGA via un processus complexe faisant intervenir différents compartiments cellulaires, le 

chloroplaste, le péroxysome et la mitochondrie. Ce processus de régénération consomme de 
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l’ATP, du NADH et conduit à la conversion de 2 molécules de 2-PG en une molécule de 3-

PGA en libérant une molécule de CO2 lors de la condensation mitochondriale de deux glycines 

par la glycine décarboxylase (Wingler et al., 2000).  

 

4.  Régulations de la fonction photosynthétique dans la lignée verte  

 

Déséquilibre du ratio ATP/ NADPH. 

L’assimilation d’une molécule de CO2 au cours du cycle CBB nécessite 3 moles d’ATP et 2 

moles de NADPH. Or, la génération de NADPH couplée à la production d’ATP pendant le 

transfert d’électron linéaire, produit un rapport d’ATP/ NADPH inférieur (Allen, 2003). En 

effet, pour 4 électrons déplacés et 2 NADPH produits, le flux linéaire d’électrons déplace 12 

H+ vers le lumen : 4 au niveau du PSII et 8 au niveau du cytochrome b6f, en tenant compte du 

Q cycle constitutif (Sacksteder et al., 2000). Au niveau de l’ATP synthase chloroplastique chez 

l’épinard, un tour complet du « rotor » entraine la production de 3 ATP, et nécessite 14 H+, 

d’après le nombre de sous-unité c du rotor (Allen, 2003 ; Alric, 2010). Cela signifie que 2,67 

ATP (12 * 3/14) sont produits pour 2 NADPH, alors que le cycle de CBB nécessite 3 ATP pour 

2 NAPH pour un CO2 assimilé. Pour répondre à ce « manque » d’ATP, de nombreuses voies 

alternatives de transport d’électrons permettent d’augmenter la production d’ATP sans 

production nette de NADPH.  

 

Transferts alternatifs d’électrons 

Plusieurs voies alternatives de transport d’électron sont possibles (Figure 15), qui partagent un 

point commun : elles font intervenir le PSII et/ou le cytochrome b6f, qui pompent des protons 

dans le lumen, sans toutefois produire de NADPH. Ce faisant, elles permettent d’augmenter le 

gradient électrochimique de proton dans le thylacoïde et donc la quantité d’ATP synthétisée. 
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Figure 15 : Représentation schématique de la voie de transfert d’électron linéaire et des différentes voies 

de transfert d’électron alternatives. Le transfert d’électron linéaire est représenté en bleu foncé, les 

transferts de l’eau vers l’eau sont représentés en jaune pour celles qui utilisent les deux photosystèmes), 

la voie alternative PSII-PTOX (anglais Plastoquinone terminal oxydase) est indiquée par une flèche 

verte et la voie de transfert d’électron cyclique autour du PSI est en rouge. 
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❖ Le transfert d’électron cyclique autour du PSI 

Un transfert d’électron cyclique (TEC) autour du PSI existe et implique la réinjection des 

électrons provenant du côté accepteur du PSI (NADPH) vers la chaîne photosynthétique dans 

le pool de PQ (Shikanai, 2007 ; Alric, 2010) ou directement au niveau du cytochrome b6f 

(Nawrocki et al., 2019). 

 

❖ Les transferts d’électrons de l’eau vers l’eau 

Un autre mode de fonctionnement de la chaîne photosynthétique consiste à dériver les électrons 

libérés par l’oxydation de l’eau, au niveau du PSII, vers la réduction de l’oxygène grâce à des 

oxydases. En régénérant de l’eau, ces transferts créent des cycles de l’eau vers l’eau (en anglais, 

water to water cycle, WWC) (Cardol et al., 2010 ; Curien et al., 2016). Parmi les oxydases 

impliquées dans de tels WWC, on peut citer : (i) l’enzyme PTOX (en anglais Plastoquinone 

terminal oxydase) qui redirige les électrons au niveau des plastoquinols vers l’oxygène et ne 

passe par conséquent ni par le PSI ni par le cytochrome b6f  (Wetzel et al., 1994 ; Zehr & 

Kudela, 2009) (ii) la réaction de Mehler appelée aussi la voie de la super oxyde dismutase 

(Mehler,1951 ; Asada et al., 2000) qui redirige les électrons de la Fd du côté accepteur PSI, 

pour réduire l'oxygène moléculaire en superoxyde (Mehler, 1951; Asada, 2000). Le superoxyde 

est ensuite réduit par la superoxyde dismutase (SOD) en H2O2 (Asada, 1999), qui est encore 

piégé par l'ascorbate peroxydase, pour former de l'eau et de l'ascorbate oxydé (Asada, 2000), 

(iii) les flavodiirons protéines qui redirigent également les électrons en aval du PSI vers l’O2 

(Chaux et al., 2017), et enfin (iv) le détournement des électrons depuis les accepteurs PSI vers 

la chaîne de transfert d’électron mitochondriale, qui permet de synthétiser de l’ATP 

supplémentaire en consommant le pouvoir réducteur du chloroplaste (Lemaire, Wollman & 

Bennoun, 1988 ; Scheibe, 2004 ; Cardol et al., 2010 , Cardol et al., 2009). 
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Energie lumineuse en excès et dissipation non photochimique de l’excitation 

Les transferts d’électrons alternatifs créent de l’ATP supplémentaire en augmentant la pmf dans 

le thylacoïde. Mais l’augmentation du pmf (l’acidification du lumen) a un deuxième effet 

régulateur. En effet en forte lumière, lorsque la capacité de la chaîne photosynthétique et du 

cycle CBB est insuffisante pour utiliser l’énergie apportée par l’absorption de photons, la sur-

réduction de la chaîne de transfert d’électron photosynthétique peut entrainer la photoinhibition 

des centres PSII (Nixon et al., 2010) et/ou PSI (Sonoike, 2011). Parmi les mécanismes 

permettant de protéger la chaîne photosynthétique, la dissipation non photochimique de 

l’excitation (qE) dans le PSII est régulée par le ΔpH. En effet, ce phénomène est fortement lié 

à la conversion de pigments, le cycle des xanthophylles présenté plus haut, qui est dépendant 

du pH luménal, et de sous-unités du PSII dont la protonation, en conditions de lumen acide, 

participe au mécanisme de dissipation (Kramer et al, 2003). Ce phénomène est visualisé par 

une diminution de la fluorescence de la chlorophylle et porte parfois par abus de langage le nom 

de NPQ (pour « non-photochemical quenching », voir section suivante et Méthodes).  

 

5. Les particularités de la photosynthèse chez les diatomées 

 

Les diatomées, ou Bacillariophyta, participe à ~40% de la production primaire totale dans 

l’océan (Uitz et al., 2010). Elles partagent avec les autres organismes effectuant la 

photosynthèse oxygénique les mêmes partenaires dans la chaîne de transfert d’électrons 

(schéma en Z), les complexes photosynthétiques présentant la même relation structure-fonction. 

Leurs particularités par rapport à la lignée verte se retrouvent dans la structure du plaste et des 

thylacoïdes, dans le système de capture de la lumière et dans les mécanismes de régulation 

photosynthétique qui offrent aux diatomées une grande flexibilité pour répondre aux fortes 

dynamiques des paramètres environnementaux dans le monde marin.  

.  
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Plaste et thylacoïdes 

Contrairement aux Viridiplantae, dont le chloroplaste est entouré de deux membranes, le plaste 

des diatomées provient d’une endosymbiose secondaire (Keeling et al., 2010) et est entouré de 

quatre membranes (Cavalier-Smith, 1982 ; Howe et al., 2008). La série d’événements 

endosymbiotiques ayant donné naissance au plaste de diatomée met en jeu une algue rouge 

mais aussi probablement une algue verte (Moustafa et al., 2009). Cela a fourni aux diatomées 

un ensemble de gènes complexe et de plusieurs origines (Frommolt et al., 2008 ; Bowler et al., 

2008). De plus, l’organisation structurelle de leur plaste présente certaines spécificités, les 

membranes thylacoïdiennes ne sont pas organisés en grana et en thylacoïde inter-granaire ou 

lamellae, mais sont empilées en couches de trois membranes, c’est-à-dire que deux thylacoïdes 

sont accolés sur toute la longueur du plaste (Figure 16) (Berkaloff et al., 1990 ; Flori et al., 

2018). Chez les diatomées, la plastocyanine (liant un atome de cuivre), le transporteur 

d’électron soluble entre le cytochrome b6f et le PSI, est remplacé par un cytochrome c6 (liant 

uin atome de fer) (Böhme & Kunert, 1980 ; Grouneva et al., 2011). La diatomée Thalassiosira 

oceanica est une exception à cet égard puisqu’elle utilise la plastocyanine, probablement en 

raison de son adaptation aux environnements pauvres en fer (Strzepek & Harrison, 2004 ; Peers 

& Price, 2006). Chez les diatomées, le PSI se trouve principalement dans les thylacoïdes au 

niveau de la face externe face au stroma, tandis que les PSII sont intégrés à la jonction de deux 

thylacoïdes (Pyszniak & Gibbs, 1992 ; Flori et al., 2017). 
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La proximité du PSII et du PSI, ainsi que certaines connexions entre les thylacoïdes, assurent 

une diffusion rapide des transporteurs d’électron entre les deux photosystèmes (Flori et al., 

2017) alors que leur diffusion peut limiter le taux global du transfert d’électron linéaire chez 

les plantes (Kirchhoff et al., 2011 ; Kirchhoff et al., 2004). Les transitions d'états, qui sont liées 

à la structure grana / thylacoïde inter-granaire dans la lignée verte, ne sont pas retrouvées chez 

les diatomées (Owens, 1986). Enfin elles semblent posséder significativement plus de PSII que 

de PSI, contrairement aux plantes, aux algues vertes (où elle est proche de 1) et aux 

Figure 16 : Cellule entière de la diatomée Phaeodactylum tricornutum et contact physique entre 

chloroplaste et mitochondrie. Reconstruction de cellules entières d'une cellule de Phaeodactylum 

tricornutum, intacte basée sur des images obtenues par tomographie, en microscopie électronique FIB-

SEM. Cette image révèle les contacts physiques entre le chloroplaste (vert), la mitochondrie (rouge) et 

le noyau (bleu). B : Interaction entre plaste et mitochondrie. Les flèches jaunes mettent en évidence les 

contacts entre les organites et les flèches vertes indiquent le chloroplaste. D’après (Flori et al., 2018) 



Thèse Doctorale | Alexandra Peltekis - 2020 

 

 

 

 

51 

  

 

 

cyanobactéries (où la stœchiométrie est plutôt en faveur du PSI) (Strzepek & Harrison, 2004 ; 

Thamatrakoln et al., 2013).  

 

Pigments photosynthétiques et antennes collectrices de photons 

Les diatomées utilisent comme pigments principaux la chlorophylle a et c, et les principaux 

caroténoïdes sont le β-carotène et la fucoxanthine alors que le cycle de xanthophylles principal 

utilise la diadinoxanthine et la diatoxanthine (Olaizola et al., 1984). Les principales antennes 

collectrices de la lumière sont les FCP (pour « fucoxanthin chlorophyll a/c-binding protein ») 

qui lient sept chlorophylles a, deux chlorophylles c, sept fucoxanthines et probablement une 

diadinoxanthine dans l'échafaudage protéique (Wang et al., 2019). Les FCP sont divisés en trois 

groupes (Gundermann & Büchel, 2014) : Lhcf (la principale antenne collectrice de lumière), 

Lhcr (spécifique au PSI) et Lhcxs (impliqués dans la photoprotection). Le PSII-FCP forme un 

homodimère, chaque monomère possédant deux homotétramères FCP et trois monomères FCP, 

formant un réseau complexe de protéines et de pigments, différent de son homologue de la 

lignée verte (Pi et al., 2019 ; Nagao et al., 2019).  

 

Photoprotection chez les diatomées 

Les diatomées doivent gérer un environnement lumineux très variable, du fait des mouvements 

dans la colonne d’eau, qui peuvent entrainer facilement une photoinhibition du PSII sous une 

lumière excessive. Les diatomées ajustent l’absorption de l’énergie lumineuse au niveau du 

PSII en dissipant l’énergie des photons en excès sous forme de chaleur, le NPQ/qE qui est en 

général plus efficace chez les diatomées que chez les plantes (voir sections 1.6 et 1.7) (Lavaud 

et al., 2002 ; Wilhelm et al., 2006 ; Lepetit et al., 2002 ; Ruban et al., 2004). Le fonctionnement 

du NPQ chez les diatomées dépend du cycle des xanthophylles, qui est un cycle réversible 

convertissant la diadinoxanthine en diatoxanthine en une seule étape de dé-époxidation (Figure 

17), contrairement au cycle des xanthophylles à deux étapes chez les plantes (Hager & Stransky, 

1970). 
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Figure 17 : Le cycle de la diadinoxanthine chez les diatomées. Par forte lumière, la diadinoxanthine (qui 

possède un groupe époxy-) est convertie en diatoxanthine par la violaxanthine de-époxydase (VDE) ; la 

réaction inverse est observée dans des conditions d’obscurité ou de faible lumière et est catalysée par la 

zéaxanthine époxydase (ZEP), (Kuczynska et al., 2015). 

 

L’activité de la violaxanthine de-époxydase (VDE), est modulée par le gradient de proton 

(Caron et al., 1987). De ce fait, le NPQ est régulé par l’acidification du lumen lorsque l’activité 

photosynthétique accélère le pompage de protons dans le lumen, comme chez les plantes. De 

plus, une famille d’antennes collectrices de lumière appartenant aux LHCs, les protéines 

LHCX, sont nécessaires pour le NPQ (Bailleul et al., 2010, Lepetit et al., 2017, Buck et al., 

2019). Ainsi la protéine LHCX1, exprimée de façon constitutive, est essentielle pour les 

réponses aux fortes intensités lumineuses (Bailleul et al., 2010, Buck et al., 2019). LHCX1 agit 

comme un modulateur du NPQ et contribue à la plasticité phénotypique (Bailleul et al., 2010). 

En plus de LHCX1, les diatomées possèdent d’autres isoformes de la famille LHCX induites 

en forte lumière ou en conditions de stress qui participent au NPQ (Zhou & Green, 2009 ; Buck 

et al., 2019).  
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ATP/NADPH et transferts d’électron alternatifs. 

Chez les diatomées, le rapport entre ATP et NADPH produits par le transfert d’électron linéaire 

dépend de plusieurs facteurs encore inconnus. Le nombre de sous-unités c constituant le 

« rotor » de l’ATPsynthase chloroplastique n’est pas connu car aucune structure 

cristallographique ou basée sur la microscopie électronique n’a encore été obtenue. Le 

mouvement de 2 charges positives par électron transféré vers le cytochrome c6 semble indiquer 

que le Q cycle opère au niveau du cytochrome b6f des diatomées comme chez les plantes 

(Bailleul et al, 2015 ; Sacksteder, et al., 2000). Malgré ces incertitudes, la forte demande d’ATP 

du mécanisme de concentration du carbone (Hopkinson et al., 2011), suggère la présence de 

mécanismes permettant d’augmenter le gradient électrochimique de proton, via des transferts 

d’électron alternatifs.   

Dans des conditions d’inhibition du PSII (par ajout de 3-(3,4-dichlorophényl) -1,1-

diméthylurée, DCMU), un transfert d’électron cyclique autour du PSI (TEC) a été mesuré à 

travers la réduction de P700 (Maxwell & Biggins 1976) ou la vitesse photochimique (Bailleul et 

al., 2015). Mais les vitesses du TEC sont faibles, de 5 à 10 électrons par seconde par PSI, ce 

qui suggère que le TEC n’a probablement pas chez les diatomées le rôle constitutif qui lui est 

prêté chez les plantes. Cependant, il semble devenir un acteur important dans certaines espèces 

et conditions : chez des diatomées polaires (environ 25 électrons par PSI par seconde, Goldman 

et al., 2015), ou dans des conditions de stress en fer (plus de 55 électrons par PSI par seconde, 

Thamatrakoln et al., 2013).  

Du point de vue des cycles de l’eau vers l’eau, les Flvs (« flavodiiron proteins ») ne sont pas 

retrouvées dans le génome des diatomées (Zhang et al., 2009 ; Chaux et al., 2017). Deux copies 

du gène codant pour PTOX sont présentes, en revanche (Burki et al., 2012), ces gènes sont 

exprimés au moins dans des conditions de carence en fer et une activité de réoxydation des PQ 

à l’obscurité, dépendant de l’oxygène moléculaire, a été mise en évidence (McDonald et al., 

2011). Il n’existe cependant pas de données indiquant que la voie PSII-PTOX puisse jouer un 

rôle majeur à la lumière, comme chez les cyanobactéries et prasinophycées marins (Bailey et 

al., 2008 ; Cardol et al., 2008). La voie de la superoxyde dismutase ou réaction de Mehler 

(Asada et al., 2000) est présente chez les diatomées : une MnSOD (superoxyde dismutase à 
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manganèse) a été détectée dans le plaste de Thalasiossira pseudonana (T. pseudonana), alors 

que cette enzyme est généralement présente dans les mitochondries chez d'autres espèces 

(Wolfe-Simon, 2006). Cette particularité pourrait participer au succès écologique des diatomées 

dans les régions à faible teneur en fer dans l'océan (Wolfe-Simon, 2006). Une photoréduction 

de l’oxygène indiquant un transfert de l’eau vers l’eau, a été mesurée chez Nitszchia 

epithemioides et T. pseudonana et a été attribuée à la réaction de Mehler (Waring et al., 2010). 

Mais il semble que le transfert d’électron alternatif principal chez les diatomées soit le reroutage 

du pouvoir réducteur en aval du PSI vers la chaîne de transfert d’électron mitochondriale 

(Figure 18). Il a été proposé que l'oxydase alternative (AOX) soit une valve permettant de 

dissiper l'excès d'électrons photosynthétiques sous une carence de fer (Allen et al., 2008) et des 

lignes de knock-down AOX ont montré une hypersensibilité au stress (Murik et al., 2018). Ce 

couplage énergétique entre les plastes et les mitochondries semble constitutif avec environ 10% 

des électrons issus de l’oxydation de l’eau au niveau du PSII déviés in fine vers la mitochondrie, 

quelles que soient les conditions d'éclairement (Bailleul et al., 2015).  

 

 

 

 

 

 

 

Dans le sens inverse, l’ATP produit par la voie de transfert d’électron respiratoire, dans la 

mitochondrie, peut être importé dans le plaste et hydrolysé par l’ATPase. Cela se traduit par 

l’existence d’un pmf à travers le thylacoïde à l’obscurité (Bailleul et al., 2015), comme dans la 

lignée verte (Takizawa et al., 2007 ; Finazzi & Rappaport, 1998).  

Figure 18 : Interaction énergétique entre le chloroplaste et la mitochondrie chez les diatomées. Le 

couplage énergétique (en anglais Chloroplaste -Mitochondria Crosstalk, CMC) permet de dissiper 

le pouvoir réducteur du chloroplaste tout en produisant de l’ATP dans la mitochondrie (Bailleul et 

al., 2015). Schéma modifié d’après (Bowler & Falciatore, 2019) 
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Comme dans la lignée verte (Peltier et al., 2010 ; Kramer et al., 2003), l’ensemble de ces 

transferts d’électrons alternatifs, a un double rôle : ils sont importants pour la photoprotection 

des deux photosystèmes en modulant la composante osmotique de la pmf, et ils jouent un rôle 

primordial dans l’ajustement du rapport ATP/ NADPH. Il est raisonnable de penser que ce rôle 

de régulateur de la photosynthèse est particulièrement crucial lorsque de changements rapides 

de la disponibilité en CO2, de l’intensité lumineuse et/ou quand la demande métabolique varie. 

 

6. Méthodes spectroscopiques pour étudier l'activité photosynthétique 

Un certain nombre de méthodes spectroscopiques sont utilisées pour étudier le processus 

photosynthétique in vivo. Je vais présenter ici quelques méthodes relativement classiques ; ce 

n’est pas une revue exhaustive des approches disponibles. Il s’agit simplement ici de présenter 

rapidement les méthodes utilisées au cours de ma thèse (les détails méthodologiques utilisées 

dans chaque chapitre seront rappelés dans les méthodes de chaque article/manuscrit ou en début 

de chapitre). Si ces méthodes ont été principalement développées dans la lignée verte et les 

cyanobactéries, elles sont désormais éprouvées également chez les diatomées en particulier 

chez l’espèce modèle Phaeodactylum tricornutum (P. tricornutum). Il s’agit de : 

La spectroscopie de fluorescence du PSII, qui met à profit la fluorescence chlorophyllienne 

(issue principalement du PSII) pour obtenir l’activité intrinsèque du PSII, ainsi que l’efficacité 

du transfert d’électron dans la chaîne photosynthétique.   

La spectroscopie de différence d’absorption photo-induite, qui utilise les changements 

d’absorption de partenaires de la machinerie photosynthétique dont l’absorption change en 

fonction de l’état de la chaîne de transfert d’électrons photosynthétique. Certains transporteurs 

d’électrons (P700, Cytochrome f et c6, PC) n’ont pas le même spectre d’absorption quand ils sont 

dans un état réduit ou oxydé ; mesurer ces changements d’absorption permet en retour d’étudier 

les changements redox de ces molécules. D’autre part, l’absorption de certains pigments 

photosynthétiques est sensible au champ électrique transmembranaire (le ΔΨ) ; 

l’expérimentateur peut ainsi remonter au ΔΨ en sondant ces changements d’absorption. 
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Spectroscopie de fluorescence 

 

❖ La fluorescence chlorophyllienne pour étudier l’activité du PSII 

La fluorescence de la chlorophylle est largement utilisée pour les études de physiologie de la 

photosynthèse et d'écophysiologie. Le principe est basé sur un modèle de photochimie en PSII 

où toutes les voies de relaxation de la chlorophylle excitée sont en compétition (Butler, 1978).  

Après avoir absorbé un photon, une chlorophylle excitée peut relaxer vers son niveau 

d'énergie fondamental via 3 voies (voir Figure 19): 

(1) la photochimie, qui correspond au transfert d'un électron de la paire spéciale de 

chlorophylle P680 à son accepteur primaire, la phéophytine, 

(2) la relaxation non radiative, qui consiste en la dissipation d'énergie sous forme de chaleur, 

(3) la relaxation radiative ou réémission d'un photon d'énergie inférieure (c'est-à-dire à une 

longueur d'onde plus longue). C’est la fluorescence.  

 

 

 

 

 

. 

Ces trois voies de désexcitation étant en concurrence, la photochimie et la dissipation sous 

forme de chaleur ont tous deux un effet sur la quantité de fluorescence émise par un centre PSII. 

La photochimie participe à diminuer la fluorescence (extinction photochimique), tout comme 

la relaxation non radiative (extinction non photochimique). Deux cas extrêmes servent de 

Figure 19 : Les trois voies de dé-excitation d’une chlorophylle excitée, à la suite de 

l’absorption d’un photon. 
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référence (Figure 20) : à l'obscurité, QA est complètement oxydé et les centres PSII sont 

« ouverts » : le rendement photochimique est maximal et le rendement de fluorescence est donc 

minimal (appelé F0 par convention). Au contraire, lors de l'application sur un échantillon adapté 

à l'obscurité, d'une brève impulsion de lumière à une intensité saturante pour le transfert 

photosynthétique d’électrons, l’accepteur primaire QA sera complètement réduit, le rendement 

photochimique tombera à zéro et le rendement de fluorescence sera donc maximal (Fm). Un 

échantillon photosynthétique exposé à un éclairage actinique d’intensité non saturante pour le 

transfert d’électrons aura un rendement de fluorescence (Fst), qui est intermédiaire entre ces 

deux valeurs. A partir de ces valeurs de fluorescence, le rendement quantique du PSII (qui 

représente le taux de conversion d’exciton en séparation de charge) peut être simplement 

calculé (Genty, 1989 ; Lazar, 2015) : 

Le rendement maximal du PSII à l’obscurité est calculé comme Fv/Fm = (Fm – F0) /Fm. 

Le rendement du PSII sous une lumière actinique donnée est notée ΦPSII = (Fm - Fst) / Fm. 

La vitesse de transport des électrons à travers le PSII (en anglais Electron transport rate, ETR) 

est calculée selon l’équation : ETRPSII = ΦPSII * σPSII * I où σPSII est la section efficace de capture 

des photons du PSII. 
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Figure 20 : Courbe d’évolution de la fluorescence chlorophyllienne chez la diatomée T. pseudonana. La 

fluorescence est minimale (F0) quand l’échantillon est pré-adapté à l’obscurité (les centres PSII 

sont ouverts, barre noire), la fluorescence augmente jusqu’atteindre une valeur stationnaire (Fst) 

lorsque l’échantillon est soumis à une lumière actinique (barre jaune) et atteint sa valeur 

maximale (Fm) pendant un bref pulse de lumière saturant (les centres PSII sont fermés, barre 

rouge). 

Si l’illumination actinique est forte, le rendement de fluorescence de cet échantillon illuminé 

après une brève impulsion saturante de lumière (quand les centres sont fermés, Fm’) peut être 

différent de Fm. La Figure 21 montre la dépendance lumineuse des paramètres 

photosynthétiques F0/F0’, F’ et Fm/Fm’. Sous un éclairement continu de forte intensité, la 

fluorescence maximale (Fm’, après application du pulse de lumière saturante, c'est-à-dire 

lorsque la contribution de la photochimie est presque nulle) diminue. Cela traduit l’activation 

de processus de dissipation de chaleur induits par la lumière (Figure 21) activés. L’efficacité de 

ces derniers peut être calculé via un paramètre appelé NPQ (Bilger & Björkman, 1990) : NPQ 

= (Fm – Fm’) / Fm’. 

Cependant, le NPQ doit être utilisé avec prudence car il est la somme de trois phénomènes 

différents : (i) le quenching énergétique (qE) qui implique des mécanismes de dissipation sous 
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forme de chaleur de l’excitation des pigments du PSII, (ii) les transitions d’état (qt) qui 

permettent de répartir l’énergie d’excitation entre le PSII et le PSI (Wollman, 2001), et (iii) la 

photoinhibition (qI) qui est une inactivation des centres PSII. Les processus qE et qT sont 

réversibles dans l'échelle de temps des minutes alors que le processus de photoinhibition qI 

relaxe très lentement, dans l'échelle de temps des dizaines de minutes ou des heures. Les 

différents processus peuvent donc être distingués en fonction de leurs différentes 

caractéristiques de relaxation. 

 

 

 

Figure 21: Dépendance des paramètres de fluorescence en fonction de l’intensité de la lumière actinique 

chez la diatomée, Phaeodactylum tricornutum. Guide di MiniFire, Max Gorbunov (DMC, Rutgers 

University, NJ, USA). 
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Spectroscopie de différence d’absorption 

La spectroscopie de différence d’absorption permet de mesurer la variation d’état rédox de 

certains cofacteurs photosynthétiques (P700, Cytochrome f et c6, PC) ou de sonder le champ 

électrique à travers le thylacoïde pendant le processus photosynthétique. 

Comme nous l’avons vu, la paire spéciale du PSI, P700, est oxydée suite à l’étape photochimique 

dans le PSI. Suite au transfert d’électron depuis le cytochrome b6f via la plastocyanine ou le 

cytochrome c6, P700 sera ensuite réduit de nouveau. Ainsi les changements d’absorption de P700 

en fonction de son état redox peuvent été utilisés comme observable pour mesurer l’efficacité 

du PSI et le flux d’électron vers le PSI. Le spectre de différence d’absorption de P700 (P700
+ 

moins P700), obtenu chez l’épinard, est présenté sur la (Figure 22). Ainsi, à 705 nm, la différence 

d’absorption mesurée est majoritairement due à l’état redox de P700 et est utilisée pour la 

mesurer l’état du PSI chez les organismes à photosynthèse oxygénique. Les changements 

d’absorption de P700 permettent également de mesurer son rendement, ΦPSI, via une méthode 

proposée en 1994 par Klughammer et Ulrich Schreiber. Par analogie avec le PSII sondé par 

fluorescence, on peut calculer la vitesse de transport des électrons à travers le PSI (en anglais 

Electron transport rate, ETR selon l’équation : ETRPSI = ΦPSI* σPSI * I, où σPSI est la section 

efficace de capture de photons du PSI et I l’intensité lumineuse. 
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Figure 22 : Spectre de différence d’absorption (P700 oxydé moins P700 réduit). Un flash (20µs de durée) 

a été appliqué sur des fractions de chloroplastes d’épinard lysée enrichies en PSI. D’après (Hiyama & 

Ke, 1972). 

 

❖ L’effet Stark sur les pigments photosynthétiques : un « voltmètre interne » 

Lorsque la photosynthèse est activée en présence de lumière, les deux photosystèmes vont 

instantanément effectuer une séparation de charge et transférer un électron du stroma vers le 

lumen, ce qui va générer un champ électrique à travers la membrane du thylacoïde. Il faut 

ajouter également la translocation de proton via le cytochrome b6f. Ainsi sonder le champ 

électrique généré à travers la membrane du thylacoïde permet de sonder l’activité des 

complexes photosynthétique, car chaque complexe participe à la génération du champ 

électrique, ainsi qu’à sa consommation (c’est le rôle de l’ATP synthase chloroplastique). Plus 

exactement, le transfert d’électrons au sein de la chaîne photosynthétique à la lumière est couplé 

à un transfert de proton, du stroma vers le lumen, ce qui va générer un gradient électrochimique 

de proton transmembranaire. Le gradient électrochimique de proton, ΔμH+, est constitué de 

deux composantes, une composante de champ électrique provenant de l’accumulation des 

protons en tant qu’espèces chargées (ΔΨ) et d’une composante osmotique provenant de 

l’accumulation de protons en tant qu’espèce chimique (ΔpH). La mesure du champ électrique 

généré à travers les membranes du thylacoïde est possible et est basée sur un phénomène 
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physique, l'effet Stark, qui dans le domaine de la photosynthèse a été rebaptisée effet 

électrochromique (en anglais, Electrochromic-shift, ECS). Le principe est le suivant : certains 

pigments présents dans la membrane du thylacoïde sont sensibles au champ électrique (Figure 

23) et vont ainsi nous permettre de sonder l’activité photosynthétique. 

 

 

Figure 23 : Principe du décalage électrochromique : A : Modification du niveau d’énergie d’un pigment 

en présence d’un champ électrique. B : Décalage du spectre d’absorption (du spectre vert au spectre 

orange) d’un pigment soumis à un champ électrique et son spectre de différence d’absorption 

(cercle ouvert noir, différence entre les spectres orange et vert). D’après (Bailleul et al., 2010). 

Les niveaux énergétiques (de l’état fondamental et de l’état excité) d’un pigment peuvent être 

modifiés en présence d’un champ électrique. En conséquence l’énergie du photon qui peut être 

absorbée par le pigment (dont l’énergie est égale à la différence entre le niveau énergétique de 

l’état excité et fondamental du pigment) va être modifiée, ce qui va entrainer un léger décalage 

de son spectre d’absorption. Ainsi la différence entre le spectre d’absorption d’un pigment en 

absence et en présence d’un champ électrique nous donne un spectre de différence d’absorption, 

qui est spécifique à ce pigment. Ce spectre de différence d’absorption présente un spectre 
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typique de l’ECS, avec la forme d’une double vague (Figure 23,B). De tels changements 

d’absorption liés au champ électrique ont été pour la première fois reportés chez les organismes 

photosynthétiques par Junge et Witt (Junge & Witt, 1968) et nous informe sur le champ 

électrique généré à travers les membranes du thylacoïde. L’ECS peut dépendre du champ 

électrique de deux manières différentes (Figure 24) : il peut augmenter linéairement avec le 

champ électrique (c’est le cas pour un pigment avec un moment dipolaire permanant), ou 

quadratiquement (c’est le cas pour un pigment qui ne présente pas de moment dipolaire mais 

qui est polarisable : son moment dipolaire est induit par le champ électrique). Un tel champ 

électrique « quadratique » a été décrit chez des mutants de microalgues vertes (Joliot & Joliot, 

1989), chez les diatomées (Bailleul et al., 2015), ainsi que chez d’autres espèces appartenant 

aux straménopiles (Berne et al., 2018). 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 24 : Principe de l’ECS linéaire et quadratique chez les diatomées. Représentation 

schématique des pigments polaires (bleu) et polarisables (rouge) et leur réponse ECS linéaire (en 

bleu) et quadratique (en rouge) en fonction du champ électrique. La bicouche lipidique du thylacoïde 

est représentée en noir. Les symboles verts « + » et « - » figurent le ΔΨ. Les flèches rouges 

représentent la polarisation pigmentaire induit par le ΔΨ. (Bailleul et al., 2015) 
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Ainsi chez les diatomées étudiées au sein de cette thèse, toutes (P. tricornutum ; Chaetoceros 

muelleri (C. muelleri) ; T. pseudonana) présentent ces deux composantes de l’ECS (linéaire et 

quadratique). La présence de ces deux sondes chez les diatomées permet la quantification 

absolue du champ électrique généré à travers la membrane du thylacoïde et présente un outil 

précieux pour analyser la force proton motrice in vivo (Bailleul et al., 2015), cette méthode va 

être expliquer dans les chapitres suivants.  

Il est par ailleurs intéressant de noter que les spectres ECS obtenues pour les différents groupes 

d’eucaryotes photosynthétiques sont différents (Bailleul et al., 2010). Le spectre ECS des 

diatomées présente la même forme générale avec parfois quelque petite variation, la forme 

représente ainsi une signature des espèces appartenant à la classe des Bacillariophyceae. Le 

spectre ECS de P. tricornutum (Bailleul et al., 2010) est présenté sur la Figure 25 et comprend 

deux composantes spectrales : une composante linéaire et une quadratique. Une fois ces 

spectres connus, on peut choisir deux longueurs d’onde pratiques, nous permettant de mesurer 

directement le signal ECS linéaire, ici à 520 nm, car à cette longueur d’onde l’ECS quadratique 

est nul. De même à 566 nm on peut mesurer directement le signal ECS quadratique chez P. 

tricornutum. 
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Figure 25 : Spectre ECS de P. tricornutum comprenant deux composantes spectrales superposées, ECS 

linéaire et quadratique. La composante spectrale linéaire (spectre avec les cercles bleus), et la 

composante spectrale quadratique (spectre avec les cercles rouges) obtenue après déconvolution. 

(Bailleul et al., 2015)  

Il est important de noter que les signaux ECS ne sont pas les seules composantes contribuant 

aux changements d’absorptions dans la région du spectre ECS. D’autres cofacteurs 

photosynthétiques peuvent présenter des changements d’absorption, lors de leur 

oxydoréduction pendant le transfert d’électron dans la chaîne photosynthétique, comme par 

exemple les cytochromes de type c (f et c6). Ainsi pour obtenir un signale ECS « propre » il est 

important de déconvoluer ces signaux. Ces calculs seront explicités dans les chapitres suivants. 

L’ECS peut ainsi servir de « voltmètre interne » et est une observable très utile pour l’étude de 

la physiologie photosynthétique. Il permet d’étudier tous les complexes photosynthétiques 

impliqués dans la génération du champ électrique (Photosystèmes I et II, cytochrome b6f) à 

travers les membranes du thylacoïde ainsi qu’à sa consommation par ATP synthase (Figure 26).  
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La cinétique du signal ECS généré après un flash laser saturant, à une longueur d’onde donnée, 

présente trois phases : 

1) Les photosystèmes (PSI et PSII) ayant des centres ouverts, vont effectuer une séparation 

de charge juste après le flash de lumière saturante, ce qui va provoquer l’augmentation 

rapide du signal ECS appelée phase a (représentée en bleu sur la Figure 26) 

2) A la fin de la phase a, un donneur PSI a été oxydé et un électron, a été transfert vers le 

pool de plastoquinones par le PSII. Il s’en suit un transfert d’électron d’un plastoquinol 

à un donneur PSI, via le cytochrome b6f qui va parallèlement transférer des protons du 

stroma vers le lumen. Cette contribution du cytochrome b6f dans la génération du champ 

électrique va induire une seconde augmentation du signal ECS appelée « phase b » 

(représentée en rouge Figure 26) 

Figure 26 : Cinétique du signal ECS après un flash laser saturant et représentation schématique 

d’un thylacoïde comprenant tous les complexes photosynthétiques impliqués dans la génération 

et la dissipation du champ électrique (PSI, PSII, cytochrome b6f et ATP synthase). Voir le texte.  
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3) Enfin le gradient électrochimique de proton est consommé par l’ATP synthase, pour la 

synthèse d’ATP, ce qui va entrainer le déclin du champ électrique donc du signal ECS 

jusqu’à ce que l’échantillon revienne dans son état adapté à l’obscurité. Cette phase est 

appelée phase c (représentée en vert sur la Figure 26) 

Ainsi, si un métabolite secondaire (composé allélochimique) inhibe ou affecte l’activité d’un 

complexe photosynthétique, ceci se reflètera sur le signal ECS, en diminuant par exemple 

l’amplitude du signal de la phase a, si un des deux photosystèmes est inhibé, ou en ralentissant 

la phase c, si l’activité de l’ATPsynthase est affectée. 

L’ECS permet aussi de mesurer la vitesse photochimique en régime stationnaire à la lumière 

(Bailleul et al., 2010), c’est-à-dire la vitesse à laquelle les deux photosystèmes effectuent des 

séparations de charge. Le principe est le suivant : après un temps d’éclairement la 

photosynthèse atteint un état stationnaire, le signal ECS (le champ électrique) reste constant. 

La vitesse d’entrée des charges dans le lumen, qui est la somme des vitesses du PSII, du PSI et 

du cytochrome b6f est alors égale à la vitesse de sortie des charges à travers l’ATP synthase 

(V(ATPsynthase)). A la coupure de la lumière actinique, seules les étapes photochimiques (qui 

utilisent les photons) s’arrêtent instantanément et le changement de pente du signal ECS 

pendant les premières millisecondes après la coupure de la lumière reflète l’activité qu’avaient 

les photosystèmes avant la coupure de la lumière.  
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Ecologie du phytoplancton et rôle de l’allélopathie 

I. Le « paradoxe du plancton » 

Dans une goutte d’eau de mer, on trouve une importante diversité des microorganismes, aussi 

bien des procaryotes que des eucaryotes, des larves et des crustacés (Figure 27). Ces espèces 

utilisent différentes ressources pour se développer, qui sont parfois limitantes dans le milieu 

marin. Or, en écologie, le principe de l’exclusion compétitive (Hardi, 1960), connu aussi sous 

le nom de principe de Gause (Gause et al.,1934), énonce que deux espèces ayant les mêmes 

exigences écologiques ne peuvent coexister (en Anglais « two species with similar ecology 

cannot live together in the same place ») c’est-à-dire qu’il ne peut y avoir plus d’une espèce 

par niche écologique. Autrement dit, l’espèce dont les caractéristiques physiologiques sont les 

mieux adaptées aux conditions environnementales d’une niche écologique emporte la 

compétition trophique et tend à devenir l’espèce dominante de cette niche. Lorsque plusieurs 

espèces utilisent les mêmes ressources, ce principe peut être reformulé de la sorte : il ne peut y 

avoir plus d’espèces que de ressources limitantes. En 1961, Hutchinson remarque que plusieurs 

espèces phytoplanctoniques (de l’ordre de plusieurs milliers) semblent coexister dans un même 

écosystème pourtant parfois fortement limité en ressources. Il introduit le concept de « paradoxe 

du plancton » qui s’applique en fait particulièrement au phytoplancton, car ce groupe de 

microorganismes n’obéit pas au principe de l’exclusion compétitive de Hardi, 1960.  

  

http://en.wikipedia.org/wiki/Georgy_Gause
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D’après Hutchinson, ce paradoxe s’explique de deux façons. Une première explication prend 

en compte les fluctuations rapides de la concentration en nutriments dans le milieu (Hutchinson 

,1961). Autrement dit, les concentrations en nutriments dans le milieu pélagique ne seraient pas 

stables sur une période suffisamment longue pour qu’une espèce se trouve dans des conditions 

de croissance optimale, même avec des taux de croissance rapide. Les espèces coexistant dans 

un écosystème se trouveraient pendant la majeure partie de leur temps dans des conditions 

suboptimales. Ainsi, l’avantage éventuel d’une espèce donnée est éphémère, ce qui ne lui 

permet pas d’éliminer les autres espèces avant que les conditions de ressource ne changent. Ce 

phénomène entraîne une lente dérive saisonnière de l’écosystème pélagique connue sous le 

terme de « succession d’espèces ».  

Une seconde explication considérée par Hutchinson fait intervenir la notion d’hétérogénéité 

spatiale du milieu pélagique (Hutchinson ,1961). Dans un milieu hétérogène, les concentrations 

en nutriments sont variables dans l’espace, y compris à l’échelle microscopique, et une espèce 

dominante localement sera moins compétitive à peu de distance. D’autres travaux ont montré 

qu’en considérant la compétition pour au moins trois ressources, des comportements 

Figure 27 : Composition d'une goutte d'eau de mer au microscope grossissement x25. 

https://www.boredpanda.com/magnified-drop-of-seawater-photo-david-

liittschwager/?utm_source=google&utm_medium=organic&utm_campaign=organic 

https://www.boredpanda.com/magnified-drop-of-seawater-photo-david-liittschwager/?utm_source=google&utm_medium=organic&utm_campaign=organic
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complexes, voir chaotiques se mettent en place, ce qui permet à un très grand nombre d’espèces 

de coexister (Huisman & Weissing, 1999).   

 

II. Efflorescences phytoplanctoniques et HABs 

Dans l’environnement aquatique, lorsque les conditions sont favorables (température de l’eau, 

eutrophisation du milieu, stratification de la masse d’eau), on assiste parfois à une prolifération 

du phytoplancton appelée « efflorescence algale » (ou en anglais « algal bloom ») (Richardson, 

1997). Il se produit alors une augmentation rapide de la population des microalgues, jusqu’à 

atteindre plusieurs millions de cellules par millilitre, et se traduisant généralement par une 

coloration de l’eau dépendante de la pigmentation des espèces présentes (Hallegraeff, 2003). 

Ces efflorescences sont souvent dominées par un seul taxon de microalgues, même si une étude 

récente a montré l’importance de la dynamique de succession des espèces de microalgues 

durant une même efflorescence, chacune étant dominante sur un court laps de temps (Needham 

& Fuhrman, 2016). Parmi les espèces capables de former des efflorescences, environ la moitié 

sont des dinoflagellés, les autres sont des diatomées, ainsi que des haptophytes (Anderson, 

1994).  

Dans le cas des dinoflagellés, l’eau devient brunâtre/rouge, formant ce qui est communément 

appelé des « marées rouges » (en anglais, « red tides ») (Anderson, 1994). Le phénomène des 

marées rouges existe depuis l'Antiquité. On retrouverait sa trace dans la Bible dans le septième 

chapitre de l’exode qui mentionne la marée rouge lorsque le Nil se transforme en « rivière de 

sang », avec la mort de plusieurs espèces de poissons. On trouve également des références à la 

marée rouge dans l’Iliade d’Homère, les œuvres de Tacite et dans les journaux de bord des 

capitaines et des navigateurs remontant au XVIe siècle.  

Certaines espèces formant des efflorescences phytoplanctoniques, surtout celles formant les 

marées rouges, produisent des métabolites secondaires appelés phycotoxines (Quilliam, 1999) 

qui peuvent s’accumuler dans les mollusques et bivalves principalement, mais également dans 

les gastéropodes, les crustacés, ainsi que certains poissons. Ces organismes jouent le rôle de 

vecteurs sains : ils ne sont pas affectés par ces phycotoxines, mais sont toxiques pour les 

consommateurs secondaires dont l’Homme, causant un réel problème de santé publique 
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(Anderson, 1989). De même, ces proliférations massives de microalgues peuvent entrainer une 

diminution du dioxygène dissous dans l’eau au moment de leur décomposition, provoquant 

l’anoxie et la diminution de la biodiversité dans la zone de l’efflorescence.  On parle alors dans 

les deux cas d’efflorescence algale nuisible (en anglais « Harmful Algal Bloom », HAB).  

Les différents types d’intoxications associées à des efflorescences algales toxiques sont les 

suivants : 

• Intoxications amnésiantes par les fruits de mer (en anglais, Amnesic Shellfish 

Poisoning). Les phycotoxines amnésiantes ont été identifiées en 1987 (Bates et al., 

1989). Les symptômes sont de types gastro-intestinaux et neurologiques (avec des 

pertes de mémoire), ces toxines pouvant entraîner la mort (Teitelbaum et al., 1990). La 

toxine responsable de ces intoxications est une neurotoxine, l’acide domoïque (Wright 

et al., 1989) et est libérée principalement par certaines diatomées du genre Pseudo-

nitzschia.  

• Intoxications paralysantes par les fruits de mer (en anglais, Paralytic Shellfish 

Poisoning, PSP). Ces intoxications entraînent une paralysie musculaire et peuvent être 

mortelles lorsque le système respiratoire est atteint. Elles sont provoquées par la 

saxitoxine (SXT) et ses dérivés (dont la néosaxitoxine et les gonyautoxines), qui sont 

des phycotoxines produites par les dinoflagellés du genre Alexandrium (Amzil & 

Motteau, 2000 ; Lilly et al., 2005).  

• Intoxications neurologiques par les fruits de mer (en anglais, Neurotoxic Shellfish 

Poisoning). Les intoxications neurologiques sont principalement associées au 

dinoflagellé, Karenia brevis (K. brevis). Elles sont caractérisées par des symptômes 

neurologiques, provoquées par un groupe de toxines, les brevétoxines (Poli et al., 2000). 

Ces toxines sont également responsables de la mortalité de mammifères marins 

(Anderson & White, 1992).  

• Intoxications diarrhéiques par les fruits de mer (en anglais Diarrhetic Shellfish 

Poisoning). Les intoxications diarrhéiques provoquent des symptômes gastro-

intestinaux (douleurs abdominales, diarrhées, nausées et vomissements). Les toxines 

responsables sont l'acide okadaïque et ses dérivés dinophysistoxines, (DTXs), produits 
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principalement par des dinoflagellés appartenant aux genres Dinophysis et 

Prorocentrum (Lassus et al., 1988, Amzil, 1993, Ben-Gharbia et al., 2016).  

• Intoxications de type "ciguatériques" (en anglais, Ciguatera Fish Poisoning). Ces 

toxines sont produites par certaines espèces de dinoflagellés benthiques, comme 

Gambierdiscus toxicus, qui est à l'origine de ces intoxications connues depuis longtemps 

dans les zones tropicales. Les toxines responsables de ces intoxications sont la 

maïtotoxine et les ciguatoxines, qui sont en général transmises à l'homme via la 

consommation de poisson (Coleman, 1990 ; Lewis & Sellin, 1992 ; Naar et al., 2007 ; 

Dickey, 2008 ; Wardiatno, et al., 2013). 

Ces phénomènes de HAB ont un impact important sur la santé humaine ainsi que sur 

l’écosystème des milieux aquatiques, et ils participent à la dynamique des populations 

phytoplanctoniques et à la répartition des espèces dans l’environnement marin, comme nous 

allons le voir dans la section suivante. 

 

III. Distribution et dynamique des communautés phytoplanctoniques 

 

Les organismes phytoplanctoniques vivant dans les conditions toujours changeantes de 

l’environnement aquatique sont d’une grande plasticité écologique. Ils constituent la base des 

réseaux trophiques et leur composition ainsi que leur abondance affectent le fonctionnement de 

l’écosystème et des cycles biogéochimiques (Falkowski, 1994). Encore aujourd’hui nous avons 

du mal à comprendre la structure et la dynamique des communautés phytoplanctoniques 

(Glibert, 2016), mais il semblerait que la fluctuation de certaines propriétés physiques de 

l’environnement aquatique joue un rôle majeur. La turbulence dans la colonne d’eau, dû au 

vent, aux phénomènes de marées ou à d’autres forces, a un rôle important dans la redistribution 

des nutriments et dans la sélection des espèces dominantes. La turbulence de l’eau peut 

transporter les organismes dans la colonne d’eau, modifier les taux de croissance, entrainer la 

formation d’agrégats (afin de faciliter dans des conditions de grandes turbulence la cohésion de 

la colonie), influencer le taux de rencontre entre les gamètes et la rencontre entre les prédateurs 



Thèse Doctorale | Alexandra Peltekis - 2020 

 

 

 

 

73 

  

 

 

et leurs proies (Glibert, 2016).  Le taux de croissance de certains dinoflagellés diminue par 

exemple en conditions de forte turbulence (Berdalet & Estrada, 1993). 

Un modèle empirique (basé sur des observations effectuées sur le terrain) visant à expliquer la 

distribution des communautés phytoplanctoniques dans l’environnement a été développé par 

Ramon Margalef en 1978 dans son fameux Mandala (Margalef, 1978). Un Mandala est une 

carte ou un modèle de perception cosmologique, où le cosmos dans ce cas comprend le 

phytoplancton et son environnement le phycocosme (Margalef, 1978). Le Mandala fournit une 

carte d’itinéraire à travers les variations de la composition du phytoplancton (forme de vie) dans 

un espace écologique défini, ainsi que les causes de ces variations. Il n’y a que deux variables 

formelles (la turbulence et la concentration en nutriments). Plusieurs caractéristiques de 

l’environnement ne sont pas prises en compte, comme la lumière, la température, la structure 

de la colonne d’eau ou encore les interactions interspécifiques. En général, la concentration en 

nutriments et l’intensité de la turbulence sont ici des variables dépendantes l’une de l’autre. 

Dans des conditions de faible turbulence, une stratification de la colonne d’eau entrainera une 

faible concentration en nutriments, alors que le mélange de la colonne d’eau par une forte 

turbulence, fera remonter les nutriments dans la zone euphotique. Cette représentation illustre 

la domination des diatomées dans les zones turbulentes et riches en nutriments, alors que les 

dinoflagellés sont majoritairement retrouvés dans les eaux calmes et pauvres en nutriments 

(Figure 28).  
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Du point de vue dynamique, à mesure que les nutriments s’épuisent et que la turbulence se 

dissipe, des changements dans la composition des espèces se produisent (trait noir dans la 

Figure 28), conduisant à la succession de communautés phytoplanctoniques, de diatomées à 

coccolithophores puis à dinoflagellés.  Cependant, une autre voie de succession est possible 

(flèche rouge dans la Figure 28) lors d’un apport de nutriments dans une colonne d’eau 

stratifiée, caractérisée par peu de turbulence. Dans ces conditions, certaines espèces, en 

particulier parmi les dinoflagellés, sont capables de proliférer, entrainant l’apparition des 

marées rouges évoquées précédemment. Ces efflorescences algales nuisibles sont pour la 

Figure 28 : Représentation simplifiée du mandala de Margalef. Distribution des espèces 

phytoplanctoniques en fonction de deux variables formelles, la turbulence et la concentration en 

nutriments. Deux voies de succession écologiques possibles sont représentées : une voie de succession 

allant de diatomées à dinoflagellés (trait noir) par épuisement des nutriments et dissipation de la 

turbulence, et une autre voie (flèche rouge) correspondant à l’apparition d’efflorescences d’algues 

nuisibles (souvent les marées rouges de dinoflagellés) lors d’un apport de nutriments dans une zone 

de faible turbulence. D’après (Margalef, 1978). 
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plupart des efflorescences monospécifiques. Ces deux principales voies de succession font 

partie d’un réseau complexe d’évolutions des communautés phytoplanctoniques en fonction de 

la turbulence et de la concentration en nutriments. 

 

IV.  HABs et allélopathie 

Les efflorescences phytoplanctoniques toxiques (HAB) ont toujours existé et sont décrites 

comme un phénomène saisonnier, mais la fréquence de leur apparition, la durée et l’ampleur de 

ces efflorescences a fortement augmenté pendant le siècle dernier (Anderson et al., 2012 ; 

Padmakumar et al., 2012 ; Glibert et al., 2018 ; Xu et al., 2019). Par exemple, l’augmentation 

de la fréquence d’occurrence d’HAB dans la Zone Economique Exclusive en Inde (Figure 29), 

est passée d’une tous les dix ans au début du siècle dernier à plus de soixante entre 1995 et 2005 

(Padmakumar et al, 2012).  Dans les eaux côtières du Nord du Golfe de Beibu (Chine), la 

fréquence d’apparition des HAB est passée de six efflorescences décrites pendant la période 

1985-2000, à vingt durant 2011-2017, et l’ampleur de ces efflorescences est passée d’une 

dizaine de km2 à des centaines de km2 (Xu et al., 2019). 
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L’augmentation de la fréquence d’apparition des HABs pourrait être la conséquence du 

transport des différentes espèces phytoplanctoniques envahissantes - potentiellement nocives 

pour l’homme et capables de survivre sous forme de cystes pendant une longue période - par le 

déversement des eaux de ballast (Bolch & Salas, 2007) ou le transfert de stock de coquillages 

pour l’aquaculture (Anderson et al., 2012). De plus, l’augmentation des microplastiques dans 

les océans représente une nouvelle niche écologique potentielle (la « plastisphère ») et un 

nouveau vecteur de dispersion de ces espèces (Zettler et al., 2013 ; Amaral-Zettler et al., 2020). 

Ce phénomène de dispersion des espèces toxiques est particulièrement visible en mer 

Méditerranée. Par exemple, le dinoflagellé Alexandrium catanella (A. catanella) a été signalé 

pour la première fois dans les îles Baléares et en Catalogne en 1983 (Margalef et Estrada, 1987), 

puis semble depuis s'être répandu rapidement dans la région de la mer méditerranée occidentale 

le long des côtes françaises, espagnoles, italiennes, grecques et maghrébines (Abadie et al., 

1999 ; Vila et al., 2001 ; Lugliè et al., 2003 ; Frehi et al., 2007 ; Turki et al., 2007). 

Figure 29 : Fréquence d'occurrence d’HAB pendant le siècle dernier en Zone 

Economique Exclusive en Inde. D’après Padmakumar et al, 2012. 
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 L’augmentation de l’activité humaine au niveau des zones côtières (activité agricole, 

touristique ou industrielle) augmente significativement l’apport en engrais, en déchets 

industriels comme les métaux lourds ou en eaux urbaines non traitées et favorise ainsi 

l’eutrophisation de ces zones (Dorgham, 2014 ; Smith et al., 1999). L’apport excessif de 

nutriments dans les zones côtières joue un rôle important dans l’apparition des HAB (Anderson 

et al., 2012 ; Glibert et al., 2018). Enfin, l’augmentation des températures dans le monde à cause 

du réchauffement climatique participerait également à l’intensification de ces phénomènes 

néfastes (Paerl & Scott, 2010).  

La nature souvent monospécifique des marées rouges est a priori en contradiction avec le 

« paradoxe du planton » évoqué plus haut. Les efflorescences monospécifiques seraient « le cas 

nul du paradoxe de Hutchinson » : toute masse d’eau qui répond à des critères relativement 

constants et à un faible taux de mélange tendrait vers une prolifération en monoculture 

(Slobodkin 1989).  Une autre explication a été proposée qui prend en compte les interactions 

interspécifiques. En effet, certaines espèces (souvent les espèces responsables d’efflorescence 

nuisibles) sont capables de libérer des métabolites secondaires affectant directement la 

physiologie des espèces phytoplanctoniques avec lesquelles elles sont en compétition pour les 

nutriments et ainsi leur permettraient de proliférer librement. Cette stratégie de compétition 

s’appelle l’allélopathie (voir section V) et les agents médiateurs de ces interactions, des 

composés allélochimiques. A ce jour, le rôle de l’allélopathie dans la dynamique des 

populations phytoplanctoniques est encore mal estimé (Granéli et al., 2008), mais elle pourrait 

expliquer l’apparition et le maintien de certaines efflorescences monospécifiques comme les 

marées rouges illustrées dans le Mandala de Margalef.  

Il est important de revenir sur une source de confusion entre toxicité (qui affecte l’Homme) et 

allélopathie, ou entre phycotoxines (métabolites cellulaires affectant l’Homme) et composés 

allélopathiques. Cette confusion vient du fait que certaines phycotoxines peuvent aussi 

présenter une activité allélopathique et que les espèces à activité allélopathique produisent 

souvent en parallèle également des phycotoxines. Au cours de cette thèse, je me suis intéressée 

aux interactions allélopathiques entre plusieurs dinoflagellés responsables de marées rouges 

(Amphidinium carterae, Alexandrium cf minutum (A. minutum) et dans une moindre mesure 



Thèse Doctorale | Alexandra Peltekis - 2020 

 

 

 

 

78 

  

 

 

Ostreopsis cf ovata (O. ovata) et Karlodinium cf veneficum (K. veneficum) et des diatomées. Le 

prochain chapitre traite des interactions allélopathiques entre microalgues, un domaine encore 

mal connu pour ce qui est du milieu marin. 
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V.  Les interactions allélopathiques  

 

1. Histoire et Définition de l’allélopathie 

L’allélopathie est un processus connu de longue date, qui a surtout été étudié chez les plantes. 

Des interactions entre plantes étaient déjà observées dans l’Antiquité (Willis, 2007) : dès le 

premier siècle avant J.C., Pline l'Ancien signalait dans son "Histoire Naturelle" l'absence 

systématique de végétation sous le couvert des noyers. L'auteur de cette vaste compilation 

scientifique avait prêté au noyer une influence inhibitrice sur les plantes environnantes. Olivier 

de Serres, dans son "Théâtre d'agriculture et de ménage des champs" déconseille fortement de 

planter quoi que ce soit à l'ombre des noyers. Tous les agronomes reprendront plus tard ces 

recommandations, surtout à propos de la pomme de terre, particulièrement sensible (Willis, 

2007). La définition et les limites du concept d’allélopathie sont relativement floues et ont 

évolué à travers 3 périodes clé : 

• La définition de l’allélopathie et le terme lui-même remontent aux travaux de Molisch 

consacrés aux interactions chimiques entre plantes (Molisch, 2001). Molisch y 

démontre l'effet négatif de l'éthylène libéré par les pommes sur la croissance de 

différents végétaux et propose d'utiliser le terme "allélopathie" pour décrire les 

interactions négatives ou positives entre plantes, s'exerçant par le biais de composés 

biochimiques. Le mot provient de la racine grecque allelon signifiant "mutuelle" ou 

"entre eux", et pathos, signifiant "souffrance" ou "sentiment", et désigne simplement 

l’effet d'une plante sur une autre, dans la définition première de Molisch. A l’origine, 

Molisch aurait préféré le terme « allopathie », incorporant allo, signifiant « autre », mais 

ce mot était déjà utilisé en médecine, et donc allélopathie est devenu son deuxième 

choix. Il n’est en effet pas idéal ; le mot « allélopathie » cause de nombreuses 

confusions, les interactions étant rarement réciproques, comme suggéré par le terme 

allelon, et ne sont pas nécessairement nuisibles, comme le suggère le mot pathos. Bien 

que Molisch soit souvent considéré comme le fondateur de la science de l’allélopathie, 

cette idée est erronée car la majeure partie du texte de Molisch est en réalité centré sur 

les effets de l'éthylène, maintenant davantage considéré comme une hormone végétale. 
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D’après Molisch, toutes les substances inhibant à une concentration donnée une 

fonction physiologique d’une plante seront probablement stimulantes à une 

concentration moindre, et le terme allélopathie couvrait donc pour lui à la fois les 

interactions inhibitrices et stimulantes, médiées par des substances chimiques entre les 

plantes. Cette dualité, parfois appelée hormesis (Duke et al., 2006), a été reconnu au 

XVIe siècle par Paracelse : “ Tout est poison et rien n’est sans poison ; la dose seule 

fait que quelque chose n’est pas un poison.” La grande majorité des études 

allélopathiques s’est concentrée sur les aspects inhibiteurs ; cependant les effets 

stimulants sont probablement aussi courants mais négligés car de nature plus subtile. 

Par conséquent, l’allélopathie est généralement considérée comme un phénomène 

nuisible, et une grande partie des dictionnaires et des textes botaniques ont défini 

l'allélopathie comme « guerre chimique entre plantes ».  

• L’allélopathie a ensuite été étendue aux microorganismes par Rice, le doyen de 

l'allélopathie américaine, qui l’a définit comme [tout effet direct ou indirect, positif ou 

négatif, d’une plante (microorganismes inclus) sur une autre par la production de 

composés chimiques libérés dans l’environnement] (en anglais: « any direct or indirect 

harmful or beneficial effect by one plant (including microorganisms) on another 

through the release of chemicals that escape into the environment », Rice, 1984). Depuis 

1996, la Société Internationale de l’allélopathie donne la définition suivante : 

[l'allélopathie fait référence à l'impact des plantes sur les plantes voisines et/ou la 

microflore et/ou le macrofaune associées par la production de composés 

allélochimiques ; ces substances allélochimiques interfèrent généralement avec la 

croissance des plantes, mais elles peuvent également entraîner une stimulation de la 

croissance. Le domaine de l'allélopathie concerne la recherche sur les composés 

allélochimiques régulant ces interactions, ainsi que sur les organismes (y compris les 

microbes et les plantes) produisant ces composés chimiques, ou ceux directement ou 

indirectement concernés par ces associations] (en anglais : “Allelopathy refers to the 

impact of plants upon neighboring plants and/or their associated microflora and/or 

macrofauna by the production of allelochemicals; often these allelochemicals typically 
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interfere with plant growth but they may also result in stimulation of growth. The field 

of allelopathy addresses research on the allelochemicals regulating these interactions, 

as well as the organisms (including microbes and plants) producing these chemicals, or 

those directly or indirectly impacted by these associations.”).  

• Le domaine de l’allélopathie s’est élargi au fil des années aux écosystèmes terrestres 

(naturels et agricoles) et aquatiques (marins et d’eau douce). Il est difficile de définir les 

limites de son application sur les organismes aquatiques puisque les microorganismes 

aquatiques peuvent être phototrophes, hétérotrophes ou les deux (mixotrophes). Par 

conséquent, si l’allélopathie en milieu aquatique est définie par certains comme des 

interactions entre espèces photosynthétiques (Chan et al., 1980 ; Gross et al., 2012 ; 

Legrand et al., 2003), d’autres chercheurs élargissent les interactions aux espèces 

phytoplanctoniques et à tout organisme en compétition avec le phytoplancton pour les 

nutriments, comme les bactéries (Fistarol et al., 2004 ; Granéli et al., 2006 ; Poulin et 

al., 2018). Ajoutant à la confusion, certains auteurs incluent des effets positifs et négatifs 

(Cembella, 2003 ; Eick, 2017 ; Møgelhøj et al., 2006) tandis que d'autres n'incluent que 

les effets négatifs dans leur définition (Granéli et al., 2006 ; Legrand et al., 2003 ; Prince 

et al., 2008 ; Ternon et al., 2018).  De plus, le terme « interactions allélochimiques » 

(Gross et al., 2012 ; Tillmann et al., 2008) est parfois préféré à celui d’« interactions 

allélopathiques » (Kubanek et al., 2005 ; Legrand et al., 2003 ; Poulin et al., 2018 ; Roy, 

2009 ; Schmidt & Hansen, 2001 ; Ternon et al., 2018 ; Vardi et al., 2002).  

 

Dans ce projet et dans le cadre du phytoplancton, nous définissons les interactions 

allélopathiques comme des interactions chimiques inhibitrices entre et parmi les espèces 

phytoplanctoniques et les bactéries, médiées par la libération de substances chimiques 

(composés allélochimiques) dans leur environnement.  

 

2. Allélopathie chez les microalgues : approches méthodologiques 

Plusieurs approches existent afin de montrer une interaction allélopathique entre deux 

microalgues ; l’une d’entre elles consiste à évaluer l’activité d’extraits cellulaires ou de 
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métabolites secondaires isolées chez une microalgue sur la croissance d’une autre (Ribalet et 

al., 2007). Une autre approche classique est la méthode dite de culture croisée dans laquelle une 

microalgue est cultivée dans le milieu réenrichi d’une autre microalgue, c’est-à-dire un milieu 

préconditionné par une autre espèce (Sugg et al., 1999). Les effets des substances excrétées 

initialement dans le milieu par la première espèce sont ensuite observés sur la croissance de la 

deuxième.  

Toutefois, l’approche la plus utilisée consiste simplement à tester le filtrat provenant de la 

culture d’une espèce, sur la physiologie d’une autre (Flores & Wolk, 1986 ; Lelong et al., 2011 ; 

Long et al., 2018a). La physiologie de la microalgue cible est alors étudiée à travers son taux 

de croissance, son activité photosynthétique, le plus souvent grâce à la fluorescence du PSII 

(Gleason & Paulson, 1984 ; Hagmann & Jüttner, 1996 ; Bagchi et al., 1993 ; Srivastava et al., 

1998 ; Lelong et al., 2011 ; Long et al., 2018a), ou en mesurant sa respiration (Lelong et al., 

2011). Cependant, plusieurs biais méthodologiques existent dans ces approches : i) le choix du 

filtre est important, car certains composés allélochimiques restent collés sur les filtres utilisés, 

« cachant » une interaction allélopathique. ii) certains composés allélochimiques sont instables 

dans le temps, photodégradables (Graneli & Salmon, 2010), ou peuvent être dégradés par des 

bactéries. iii) certaines interactions allélopathiques nécessitent pour la libération des composés 

allélochimiques le contact de cellule à cellule (Uchida et al., 1995).  

C’est pour ces raisons que plusieurs études mesurent la croissance de deux espèces directement 

dans une co-culture (Cermeño et al., 2011). Cependant, dans ce dernier cas, il est très difficile 

d’obtenir des informations sur la physiologie des deux microalgues directement dans le 

mélange.  Enfin, toutes ces approches ne sont pas utilisables sur le terrain. Il est donc à ce jour 

très difficile de montrer l’existence d’interactions allélopathiques dans le milieu naturel. 

 

3. Nature des composés allélopathiques dans le milieu aquatique 

En comparaison avec les systèmes terrestres, dans lesquels les composés allélochimiques 

peuvent être transportés via l’air (aérosols), dans d'autres composants aéroportés ou le long de 

substrats solides, les propriétés chimiques et physiques de l'environnement sont plus 

complexes. Dans les biofilms, certains composés allélochimiques exclusivement hydrophobes 
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peuvent diffuser de cellule à cellule jusqu’à leur cible finale (Gross, 1999 ; Macías et al., 2008), 

mais la situation est différente quand la diffusion des métabolites secondaires est requise. En 

effet, l’eau possède une certaine polarité, viscosité, salinité et un certain pH, et les composés 

doivent combiner une hydrophilie et une hydrophobicité appropriées pour diffuser et atteindre 

le site actif visé. C’est pour cette raison que les composés amphiphiles sont les candidats idéaux 

pour être les médiateurs d’interactions allélopathiques dans le milieu aquatique (Gros et al., 

1991). La production simultanée de composés hydrophiles et hydrophobes est une autre 

stratégie efficace (Gross, 2003). La diffusion des composés libérés par les microalgues dans le 

milieu aquatique étant une limite majeure, les composés allélochimiques seraient plus 

concentrés autour des microalgues dans leurs exsudats (Tillmann & John 2002 ; Ternon et al., 

2018) ou dans ce qui est appelé la phycosphère. La phycosphère est la zone entourant les 

microalgues, distincte de l’eau de mer, riche en nutriments, où des interactions avec d’autres 

microorganismes peuvent avoir lieu (Bell & Mitchell, 1972). Enfin dans certain cas, les 

métabolites secondaires restent stockés dans les cellules et leur libération nécessiterait le contact 

cellulaire (Uchida, 2001). 

Dans les systèmes aquatiques, les composés allélochimiques connus, sont généralement divisés 

en sept catégories selon leur nature chimique : 1) les acides gras saturés et insaturés ; 2) les 

composés phénoliques ; 3) les terpénoïdes ; 4) les oligopeptides ; 5) les polyéthers ; 6) les 

polysaccharides ; et 7) les composés divers (Macías et al., 2008). La plupart des composés 

allélochimiques isolés et caractérisés à ce jour sont ceux libérés par les cyanobactéries d’eau 

douce (Macías et al., 2008).  

 

4. Allélopathie au sein du phytoplancton d’eau douce 

Les interactions allélopathiques entre les différentes espèces du phytoplancton ont surtout été 

étudiées chez les espèces d’eau douce (Leao et al., 2009), en particulier chez les cyanobactéries 

formant des HABs. Ces études se sont concentrées sur le rôle écologique des cyanotoxines, des 

phycotoxines libérées pendant les HABs (Backet et al., 2015) : anatoxine-a (Rzodkiewicz, 

2017), cylindrospermopsine (Rzymski & Poniedziałek, 2014 ; Pinheiro et al., 2013) ou 

microcystine (Pflugmacher, 2002). La cylindrospermidine et la microcystine affectent 
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directement l’Homme (composés hépatotoxiques et neurotoxiques) via la consommation d’eau 

potable (Carmichael, 1992 ; Hunter, 1998 ; Pietsch et al., 2002) mais peuvent aussi avoir une 

activité allélopathique envers d’autres microalgues en inhibant leur croissance (Rzymski & 

Poniedziałek, 2014 ; Pinheiro et al., 2013 ; Pflugmacher, 2002). Les cyanobactéries d’eau 

douce sont en compétition avec d’autres cyanobactéries ou microalgues pour les nutriments, la 

lumière et l’espace. Certaines cyanobactéries ont développé des mécanismes de compétition 

comme la production de métabolites secondaires à activité allélopathique (Gross, 1999, Leao 

et al., 2009) et forment dans les milieux benthiques des tapis cyanobactériens, souvent 

monospécifiques (Fong et al., 1993). Le contact de cellule à cellule entre ces espèces 

concurrentes est très probable dans ces environnements benthiques, surtout au niveau des tapis 

cyanobactériens. Cela s’explique par le fait que certaines espèces pourraient coloniser la surface 

de ces tapis, facilitant ainsi le transfert direct des composés allélochimiques (Gross, 1999). De 

plus, les milieux d’eau douce comme les lacs sont des environnements fermés et plus restreints 

en taille, eutrophiques, avec une colonne d’eau stratifiée et présentent des phénomènes de 

remise en suspension saisonnières favorisant l’apparition de HABs monospécifiques (Cohen & 

Rosenberg, 1989). Les interactions allélopathiques pourraient permettre d’expliquer dans 

certain cas la dominance des espèces des HABs (Figueredo et al., 2007 ; Cohen & Rosenberg, 

1989 ; Rengefors & Legrand, 2001), mais aussi la succession des communautés 

phytoplanctoniques dans certaines conditions (Gantar et al., 2008).  Il y aurait ainsi environ 10 

% des espèces de cyanobactéries présentant une activité allélopathique envers d’autres 

microalgues, procaryotes comme eucaryotes (Schlegel et al., 1998 ; Srivastava et al., 1999). 

Plusieurs genres de cyanobactéries produisent des composées allélochimiques ou 

potentiellement allélochimiques comme Anabaena, Calothrix, Gomphosphaeria, 

Aphanizomenon, Hapalosiphon, Fischerella, Microcystis, Nodularia, Nostoc, Oscillatoria, 

Phormidium, Scytonema, Trichormus, Cylindrospermopsis et Leptolyngbya (Gross, 2003 ; 

Legrand et al., 2003). Les organismes cibles de ces composés allélochimiques incluent des 

cyanobactéries, des microalgues et des macroalgues (Flores & Wolk, 1986 ; Srivastava et al., 

1999 ; Camacho, 2008).  
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Sur environ 800 métabolites secondaires bioactifs isolés chez les cyanobactéries, une petite 

portion seulement peut être classée comme composés allélochimiques (Leao et al., 2010). Ces 

composées allélochimiques incluent des peptides cycliques et non-cycliques, des polyéthers, 

des alcaloïdes, des phénols et des composés aromatiques chlorés (Leao et al., 2009). Ces 

composées allélochimiques inhibent la croissance des espèces cibles (Mason et al., 1982 ; 

Flores & Wolk, 1986 ; Todorova et al., 1995 ; Hirata et al., 1996 ; Todorova & Jüttner, 1996 ; 

Kaya et al., 2002 ; Volk & Furkert, 2006 ; Babica et al., 2007 ; Gantar et al., 2008 ; El-Sheekh 

et al., 2010). Si le mode d’action et la cible moléculaire induisant l’inhibition de la croissance 

des espèces cibles reste souvent inconnue, une proportion importante des composés 

allélochimiques isolés et caractérisés à ce jour semblent inhiber spécifiquement l’activité du 

Photosystème II (PSII) des espèces cibles (Gleason & Paulson 1984 ; Gleason et al., 1986 ; 

Hagmann & Jüttner, 1996 ; Gross Wolk & Jüttner, 1991 ; Bagchi et al., 1993 ; Srivastava et al., 

1998 ; Singh et al., 2001 ; Hu et al., 2004, 2005, 2008 ; Blom et al., 2006). Par exemple, la 

cyanobactérie filamenteuse benthique Fischerela muscicola produit la fischerellin A (Figure 

30), un alcaloïde à activité allélopathique puissante, qui inhibe directement l’activité du PSII et 

donc la photosynthèse et la croissance de l’algue verte Chlamydomonas reinhardtii et de 

nombreuses autres microalgues (Srivastava et al., 1998). Une autre cyanobactérie benthique 

filamenteuse, Scytomena hofmanii, produit la cyanobacterine (Figure 30), un composé 

allélochimique inhibant l’activité du PSII de certaines cyanobactéries (Gleason and Paulson, 

1984 ; Gleason et al., 1996) et eucaryotes (Gleason & Case, 1986).  
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Figure 30: Structure chimique de la fischerelline A et de la cyanobacterine. Composés allélochimique 

inhibant l’activité du PSII de plusieurs microalgues cible (Srivastava et al, 1998 ; Gleason et al., 1996 ; 

Gleason & Case, 1986). 

 

La photosynthèse est le centre énergétique des cellules, que ce soit pour les cyanobactéries ou 

pour les microalgues eucaryotes. Elle constitue donc une cible idéale pour les composés 

bioactifs libérés par un organisme en compétition avec d’autres organismes phototrophes. 

Ainsi, la plupart des composés allélochimiques sont dirigés contre la photosynthèse et sont donc 

des herbicides naturels (biopesticides) (Dahms et al., 2006). La plupart des composés 

allélochimiques isolés et caractérisés à ce jour chez les cyanobactéries, ainsi que leurs modes 

d’action sont présentés dans le tableau ci-dessous (Tableau 2 ; Tableau 3). Il est à noter que la 

forte proportion d’herbicides ciblant le PSII pourrait être due à un biais méthodologique. En 

effet, bien souvent seule la fluorescence du PSII, plus précisément le rendement quantique 

maximal (Fv/Fm) du PSII, des espèces cibles est mesurée pour des raisons historiques ou 

pratiques. Or, la baisse du Fv/Fm peut parfois être mal interprétée (voir section II.4).  
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Cyanobactéries 

(espèces) 

Espèces cibles Composé 

allélochimique 

Mode d’action Réferences 

Microcystis sp.  Chroococcus minutus  Microcystin-RR Inhibition 
croissance en 
lumière forte 

Sedmak & 
Kosi,1998 

M. aeruginosa  
(Microcystis 
aeruginosa) 

Anabaena BT1  
Nostoc muscorum  

Microcystin-LR Inhibition du PSII et 
de l’activité de la 
nitrogenase 

Singh et al., 
2001 

M. aeruginosa  Synechocystis PCC6803 Microcystin-RR Stresse oxidant 
(ROS) 

Li et al., 2009 

M. aeruginosa  M. aeruginosa PCC7806  Microcystin-RR  Inhib. de la 
croissance à la 
concentration de 
MCs la plus forte 

Babica et al., 
2007 

M. aeruginosa  Oscillatoria angustissima, 

Anabaena PCC7120  
 (Microcystin-LR?) Inhib. de la 

croissance 
El-Sheekh et 
al., 2010 

Scytonema hofmanni  Synechococcus sp. / algues vertes Cyanobacterine Inhib.  de la 
croissance  

Mason et al., 
1982 

 Synechococcus sp. ATCC 27146  Cyanobacterine Inhib. du PSII Gleason & 
Paulson 1984 

 Anacystis nidulans R2  Cyanobacterine Inhib. du PSII Gleason et al., 
1986 

Oscillatoria late-virens  Microcystis PCC7820  Antibiotique Inhib.  du PSII Bagchi et al., 
1993 

Fischerella JAVA 
94/20  

Anabaena doliolum 12-epi-hapalindole 

E 
Isonitrile 

Non identifié Doan et al., 
2000 

Fischerella CENA 19  Microcystis spp., Synechococcus 
PCC7942  

fischerellin A, 12-
epi- hapalindole F 

Non identifié Etchegaray et 
al., 2004 

F. muscicola UTEX 

1829  
(Fischerella 

muscicola) 

Anabaena PCC7120 et P-9, 

Synechococcus 
PCC6911  

Fischerellin A Inhib.  du PSII Hagmann & 

Jüttner, 1996 

F. muscicola UTEX 
1829  

Cyanobactéries Fischerellin Inhib.  du PSII Gross Wolk & 
Jüttner,1991 

F. muscicola UTEX 
1829  

Anabaena sp P9 / 
Chlamydomonas reinhardtii 

Fischerellin A Inhib.  du PSII Srivastava et 
al., 1998 

Hapalosiphon 
intricatus 

Anabaena sp. Hapalindole Non identifié Srivastava, 
1972 

Hapalosiphon 
fontinalis 

Cyanobactériens Hapalindole A Non identifié Moore et 
al.,1984 

Tableau 2 : Tableau répertoriant les cyanobactéries ayant une activité allélopathique, les 

microalgues cibles de l’allélopathie, les composés allélochimiques identifiés et leurs modes 

d’action. 
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Cyanobactéries 

(espèces) 

Espèces cibles Composé 

allélochimique 

Mode d’action Réferences 

Anabaena constricta 
 

Arthrospira laxissima, Nostoc 

carneum, Chroococcus minutus, 

Synechocystis aquatilis 

Synechococcus sp.  

Bromoanaindolone Non identifié Volk et al., 
2009 

Anabaena spiroides Microcystis aeruginosa  Spiroidesin Non identifié Kaya et al., 
2002 

Nodularia harveyana  Plusieurs cyanobactéries Norhamalane Non identifié Volk, 2005; 
Volk, 2006 

Nodularia harveyana  N. carneun, N. insulare, Arthrospira 
laxissima, Chroococcus minutus, 
Synechocystis aquatilis  

Norharmane Non identifié Volk & Furkert, 
2006 

Nostoc sp.31  Cyanobactéries et microalgues Nostocyclamide Non identifié Todorova & 

Jüttner, 1996 ; 
Todorova et al., 
1995 

 

Anabaena sp. Nostocyclamide M Non identifié Jüttner et al., 
2001 

Nostoc 78-12A  M. aeruginosa PCC7806, 
Synechococcus PCC6911 

Nostocarboline  Inhibition du PSII Blom et al., 
2006 

Nostoc insulare  N. carneun, Arthrospira laxissima, 
Chroococcus 

minutus, Synechocystis aquatilis  

4,4’-
dihydroxybiphenyl 

Non identifié Volk, 2005; 
Volk & Furkert, 

2006 

Nostoc linckia CALU 
892  

 Cyanobacteriaes et microalgues  Cyanobacterin LU-1 Inhibition division 
cellulaire 

 

Gromov et al., 
1992 

Nostoc spongiaeforme 
TISTR8169  

Anabaena variabilis, A. cylindrica, 
Nostoc commune  

Nostocine A Formation de ROS  Hirata et al., 
2003 

 Calothrix169  Nostocine A Non identifié Hirata et al., 
1996 

Microcystis sp.  Synechococcus elongates  Microcystin-RR Inhibition du PSII Hu et al., 2004, 

2005 

Microcystis sp.  Aphanizomenon sp.  Microcystin-RR Inhibition du PSII, 

dommages 

membranaires 

Hu et al., 2008 

Tableau 3 : Suite du tableau répertoriant les cyanobactéries ayant une activité allélopathique, 

les microalgues cibles de l’allélopathie, les composés allélochimiques identifiés et leurs modes 

d’action. 
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5. Allélopathie au sein du phytoplancton marin 

En comparaison avec le phytoplancton d’eau douce, peu de choses sont connues sur les 

interactions allélopathiques entre espèces phytoplanctoniques dans le milieu marin, qui sont le 

sujet de cette thèse. La plupart des espèces présentant une activité allélopathique sont retrouvées 

parmi les dinoflagellés, les haptophytes et les diatomées. Mais très peu de composés 

allélochimiques ont été caractérisés et isolés, et leurs modes d’action ainsi que leurs cibles 

moléculaires restent inconnus.  

Composés allélochimiques impliqués dans les interactions phytoplanctonique marines 

Les espèces marines à activité allélopathique sont souvent des espèces produisant une grande 

variété de métabolites secondaires, dont certains catégorisés également comme phycotoxines 

(métabolites secondaires affectant indirectement l’homme). C’est pour cette raison que les 

études cherchant à caractériser la nature des composés allélochimiques se sont d’abord tournées 

vers les phycotoxines connues, afin d’essayer de définir leur rôle écologique. Toutefois, il 

semblerait que dans la plupart des cas, les phycotoxines ne présentent pas d’activité 

allélopathique sur le phytoplancton. C’est le cas pour les phycotoxines présentées dans la 

section « Efflorescences phytoplanctoniques et HABs ». En particulier, même si Pseudo-

nitzschia présente une forte activité allélopathique (Lundholm et al., 2005), celle-ci n’est pas 

médiée par les phycotoxines amnésiantes qu’elle produit, comme l’acide domoïque (Lundholm 

et al., 2005). De même, les neurotoxines, brevétoxines, isolées à partir du dinoflagellé K. brevis, 

ne sont pas responsables de l’activité allélopathique de ce dinoflagellé sur la diatomée 

Skeletonema costatum (Kubanek et al., 2005 ; Prince et al., 2010). Enfin, l’activité 

allélopathique des dinoflagellés du genre Alexandrium dépend de molécules inconnues libérées 

dans le milieu extracellulaire, et non de la production de phytotoxines paralysantes comme la 

SXT concentrées dans les cellules (Long et al., 2018a ; Tillmann & John, 2002 ; Emura et al., 

2004). Au final, seuls deux métabolites secondaires catégorisés en tant que phycotoxines 

(l’acide okadaïque et la dinophysistoxine-1) ont montré également une activité allélopathique 

(Figure 31), en inhibant efficacement la croissance de plusieurs espèces phytoplanctoniques 

(Windust et al., 1996 ; Windust et al., 1997).  
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En général, ce sont d’autres métabolites secondaires, encore inconnus et présentant la plupart 

du temps des activités hémolytiques et ichtyotoxiques, qui semblent médier les interactions 

allélopathiques entre les espèces phytoplanctoniques marines (Granéli et al., 2008). Au-delà de 

l’acide okadaïque et de la dinophysistoxine-1, les rares métabolites secondaires allélopathiques 

produits par le phytoplancton à avoir été isolés et caractérisés sont (Figure 32) : 

• les karlotoxines, des polyéthers linéaires à activité hémolytique et ichtyotoxique, qui 

ont été isolées chez le dinoflagellé K. veneficum, et qui inhibent la croissance de 

plusieurs espèces phytoplanctoniques, y compris celle des raphidophytes Heterosigma 

akashiwo, Fibrocapsa japonica et Chattonella subsalsa (Adolf et al., 2006).  

• les amphidinols qui sont des polyéthers linéaires à activité hémolytique et 

ichtyotoxique, isolés chez les dinoflagellés Amphidinium carterae (Houdai et al., 2001) 

et Amphidinium klebsii (Paul et al., 1997) qui peut inhiber la croissance de la diatomée 

Nitzschia sp. (Paul et al., 1995a ; 1995b ; 1996).  

Figure 31: Deux phycotoxines connues présentant une activité allélopathique : l’acide 

okadaïque et la dinophysistoxine 1. 
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• les aldéhydes polyinsaturés (PUAs, appelés collectivement oxylipines), produits par 

plusieurs diatomées marines par oxydation des acides gras. Ces PUAs se sont révélés 

toxiques pour une grande variété d’organismes modèles, allant des bactéries aux 

invertébrés (Xu et al., 2015).  Les PUAs auraient aussi une forte activité allélopathique, 

inhibant la croissance de certaines microalgues comme le prymnesiophyte Isochrysis 

galbana (Ribalet et al., 2007).  

• les prymnésines 1 et 2, polyoxy-polyenepolyéther libérés par l’haptophyte Prymnesium 

parvum (P. parvum) (Igarashi et al., 1998), qui sont des composés à forte activité 

hémolytique et ichtyotoxique. Cependant, si leur implication dans la puissante activité 

allélopathique (inhibition de la croissance de plusieurs espèces phytoplanctonique) de 

P. parvum a été proposée, elle reste à démontrer.  
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Figure 32 : Composés allélochimiques isolés chez les espèces phytoplanctoniques marines. 
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Mode d'action des composés allélochimiques du milieu marin 

Même quand les molécules impliquées dans les phénomènes d’allélopathie sont isolées et 

caractérisées, le mode d’action de ces composés sur les microalgues cibles est encore mal 

compris. Parmi les effets des filtrats des espèces allélopathiques sur les espèces cibles, on peut 

lister l’inhibition de la croissance (Uchida et al., 1995 ; Tillmann & Hansen, 2009 ; Yin et al., 

2010 ; Weissbach et al., 2010 ; Lyczkowski, & Karp‐Boss, 2014 ; Zheng et al., 2016 ; et al., 

2008 ; Ternon et al., 2018 ; Lelong et al., 2011 ; Long et al., 2018a), l’inhibition de la 

photosynthèse (Ternon et al., 2018 ; Long et al., 2018a ; Lelong et al., 2011 ; Prince et al., 

2008), le blanchiment des cellules (Lelong et al., 2011, Lyczkowski, & Karp‐Boss, 2014, 

Fistarol et al., 2004), l’inhibition de la motilité (Lim et al., 2014 ; Fernandez-Herrera et al., 

2016 ; Uchida et al., 1995), l’enkystement (Fistarol et al., 2004) et la lyse cellulaire (Tillmann 

et al., 2007 ; 2008 ; Ma et al., 2011 ; Fistarol et al., 2004 ; Tillmann & John 2002 ; Weissbach 

et al., 2010 ; Hansen, 1989). Mais la plupart de ces effets sont probablement des conséquences 

indirectes de ces composés allélochimiques et la cible initiale de ces composés n’est pas encore 

définie.  

Cela dit, les différentes espèces à activité allélopathique semblent affecter préférentiellement la 

photosynthèse ainsi que la membrane plasmique des espèces cible, et c’est à ces niveaux-là que 

réside probablement la cible première des composés allélochimiques. Les deux prochaines 

sections traitent des effets allélopathiques ciblant l’activité photosynthétique et les membranes 

plasmiques.  

 

Activité allélopathique affectant la photosynthèse 

En général, les composés allélochimiques responsables de l’activité allélopathique et leurs 

cibles sur l’appareil photosynthétique ne sont pas encore identifiés. Dans la plupart des études 

concluant à une interaction allélopathique ciblant la photosynthèse, l’évaluation de l’activité 

photosynthétique d’une microalgue est bien souvent limitée à la seule mesure du rendement 

quantique maximal du PSII, le Fv/Fm. C’est une habitude surprenante, qui peut éventuellement 

conduire à de mauvaises interprétations. En effet, une baisse du Fv/Fm peut être due à une 

inhibition directe du PSII ou à l’inhibition d’une autre étape photosynthétique, qui entraine 
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indirectement la photoinhibition des PSII. Il est donc difficile, à travers la seule mesure du 

Fv/Fm, de conclure sur la cible exacte d’un composé allélochimique sur l’appareil 

photosynthétique de l’espèce cible. En gardant ce bémol en tête, quelques interactions de ce 

type ont été décrites dans la littérature : 

• Le filtrat de plusieurs souches du dinoflagellé Alexandrium minutum (A. minutum) 

affecte le Fv/Fm de la diatomée Chaetoceros muelleri (C. muelleri), à la suite d’une 

incubation de plusieurs dizaines de minutes, le degré et la cinétique d’inhibition variant 

d’une souche à l’autre (Long et al., 2018a ; Lelong et al., 2011). La lenteur relative de 

cette cinétique d’inhibition par rapport à celle des herbicides connus (comme le DCMU, 

un inhibiteur spécifique du PSII) suggère un effet indirect du composé allélochimique 

sur le PSII. C’est ce qui nous a conduit à approfondir l’étude de l’interaction 

allélopathique entre A. minutum et la photosynthèse de C. muelleri (Chapitre II de cette 

Thèse).  

• L’exométabolome du dinoflagellé Ostreopsis ovata contient aussi des composés 

allélochimiques (encore inconnus) capables d’inhiber fortement le Fv/Fm chez la 

diatomée Licmophora paradoxa après 24h d’incubation (Ternon et al., 2018). Ces 

composés, qui ne semblent pas diffuser librement dans le milieu mais être concentrés 

dans un mucus libéré par le dinoflagellé, pourraient être des ovatoxines (Ternon et al., 

2018). Nous avons collaboré aux travaux d’Eva Ternon en démontrant une inhibition 

de l’activité photosynthétique par les ovatoxines en aval du PSII. Cette partie de ma 

thèse ne fait pas l’objet d’un chapitre dédié, mais l’article soumis est en annexe de cette 

thèse. 

• Un autre dinoflagellé responsable de marées rouges, K. brevis, produit la brevétoxine, 

une neurotoxine responsable des intoxications neurologiques par fruit de mer chez 

l’Homme (Richardson, 1997). Elle est également étudiée pour son activité 

allélopathique : elle inhibe la croissance et la photosynthèse de plusieurs microalgues 

(Prince et al., 2008), via un métabolite secondaire encore inconnu (Kubanek et al., 

2005). Ici aussi, les extraits cellulaires de K. brevis provenant soit de cultures en 

laboratoire, soit échantillonnés en mer lors d’une efflorescence affectent le Fv/Fm de 
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plusieurs microalgues, en particulier la diatomée Skeletonema costatum (Prince et al., 

2008).  

 

L’effet allélopathique de K. brevis sur la photosynthèse d’une autre diatomée, Thalassiosira 

pseudonana (T. pseudonana) (Poulson-Ellestad et al., 2014 ; Poulin et al., 2017) a bénéficié 

d’autres méthodes d’investigation, y compris la métabolomique, la lipidomique et la 

protéomique. En utilisant des systèmes à deux chambres séparées par une membrane de dialyse, 

les auteurs ont cultivé T. pseudonana et étudié l’effet de son exposition à K. brevis (Poulson-

Ellestad et al., 2014). Par protéomique, une diminution de l’abondance de 12 protéines 

photosynthétiques, y compris des sous-unités du PSII et du PSI, a été mesurée (Poulson-Ellestad 

et al., 2014). L’abondance de certains lipides associés aux thylacoïdes, les 

monogalactosyldiacylgklycerides et les digalactocylglycerides, qui constituent ainsi plus de 

80% des lipides totaux du chloroplaste chez la plante Arabidopsis thaliana (Devaiah et al., 

2016) diminue en présence de K. brevis (Poulin et al., 2017). Cette diminution, ainsi que les 

sulfoquinovosyldiacylglycerides, pourraient entraîner une déstabilisation des thylacoïdes à 

l’origine de l’inhibition de la photosynthèse.  

En plus des dinoflagellés déjà cités, plusieurs espèces de diatomées produisent des aldéhydes 

polyinsaturés (PUA) responsables de plusieurs interactions allélochimiques dans le plancton : 

i) la défense chimique, en réduisant le succès de reproduction de certains brouteurs (Taylor et 

al., 2007), ii) les interactions allélopathiques en interférant avec la croissance du phytoplancton 

concurrent (Ribalet et al., 2007), ainsi que iii) la signalisation de cellule à cellule (Leflaive et 

al., 2009). Dans une étude récente, une sonde moléculaire dérivée de PUA, basée sur le 2,4-

décadiénal connu pour son activité allélopathique, a été utilisée pour déterminer les cibles des 

PUAs et leurs modes d’action sur la diatomée modèle Phaeodactylum tricornutum. L'analyse 

des protéines marquées a permis d’identifier le complexe CF1 de l’ATP synthase 

chloroplastique et les enzymes du cycle de CBB comme cibles principales des PUAs (Wolfram 

et al., 2015). 
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Activité allélopathique affectant les membranes plasmiques 

Les dinoflagellés Alexandrium tamarense (Ma et al., 2011), Gymnodinium  mikimotoi ( Uchida 

et al., 1995), Peridinium Bipes (Wu et al., 1998), K. veneficum (Deeds & Place, 2006) et  K. 

brevis (Prince et al., 2008; Poulson-Ellestad et al., 2014 ; Poulin et al., 2017), ainsi que les 

haptophytes P. parvum (Ulitzur, 1973) et Chrysochromulina polylepis (Yasumoto et al., 1990) 

libèrent des composés allélochimiques, souvent lytiques, qui semblent endommager les 

membranes cytoplasmiques des espèces cibles. En général, ces composés allélochimiques 

perméabilisent et dépolarisent les membranes cytoplasmiques des espèces cibles via la 

formation de pores, ou à travers une activité de type « détergent » (Schmit et al., 1999). Le 

processus létal sur les cellules cibles est habituellement initié par la perte des composants de la 

paroi cellulaire (et de la thèque, des flagelles, le cas échéant), suivie de la lyse et enfin de la 

mort cellulaire (Place et al., 2011) La rapidité de cet effet sur les membranes (Skovgaard et al., 

2003, Tillmann et al., 2007, Imai et al., 1974) suggère une action directe de ces composés 

allélochimiques sur les membranes biologiques. Cela a été prouvé pour K. veneficum (Deeds & 

Place, 2006), P.  parvum (Imai et al., 1974), Alexandrium tamarense (Ma et al., 2011), et K. 

brevis (Prince et al., 2008).  

Dans une des rares activités allélopathiques bien caractérisée, le dinoflagellé K. veneficum 

libère des karlotoxines, qui s’insèreraient dans les membranes biologiques en interagissent avec 

certains stérols membranaires, formant des pores sur les membranes. Ces pores provoqueraient 

la perméabilisation et la dépolarisation des membranes des espèces cibles, induisant la lyse 

cellulaire. Ce mode d’action dépend, en grande partie, de la composition en stérols des cellules 

cibles. En effet, il a été montré que les karlotoxines se lient préférentiellement -dans l’ordre- 

aux brassicastérols (4-desméthyl-stérols) > cholestérols (4-desméthyl-stérols) > ergostérols (4-

desméthyl-stérols) > gymnodinostérols (4α -méthyl-stérols) (Deeds & Place, 2006). Ce serait 

donc la composition en stérols des membranes des espèces cibles qui déterminerait la sensibilité 

aux karlotoxines. K. veneficum se protégerait de ses propres composés allélochimiques en 

enrichissant ses membranes en gymnodinostérols qui son des 4α -méthyl-stérols, des stérols 

présentant un groupement méthyl supplementaire en position C-4 contraiment aux autres stérols 

présentés ci-dessus (Figure 33) (Deeds & Place, 2006). 
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Figure 33 : Stérols composant les membranes chez les microalgues. Les 4-desméthyl-stérols, stérols 

dépourvus de groupement méthyl en position C4 : choléstérol, ergostérol, brassicastérol et le 4α -méthyl-

stérols, présentant un groupement stérol en C4 : gymnodinostèrol. 

Facteurs abiotiques et biotiques affectants la production et l’accumulation de composés 

allélochimiques  

L’allélopathie peut être stimulée ou atténuée par différents facteurs abiotiques et biotiques. La 

plupart de nos connaissances sur le sujet proviennent essentiellement d’études effectuées sur 

deux haptophytes, Prymnesium parvum (P. parvum) (Graneli & Salomon, 2010) et 

Chrysochromulina polylepis (Schmidt et al., 2001) et sur certains dinoflagellés du genre 

Alexandrium (Lelong et al., 2011 ; Long et al., 2019). 

Parmi les facteurs abiotiques jouant un rôle important dans la stimulation de la production de 

composés allélochimiques, on peut citer l’intensité lumineuse, la température, le pH et la 

concentration en nutriments (azote et phosphore principalement) ou les métaux lourds comme 

le cuivre (Figure 34). Chez P. parvum, la carence en nutriments, une intensité de lumière faible, 

des températures basses et un pH légèrement basique seraient des conditions favorables pour 

l’allélopathie (Graneli & Salmon, 2010). La présence de métaux lourds comme le cuivre accroît 

l’activité allélopathique du dinoflagellé A. minutum sur la diatomée C. muelleri (Long et al., 

2019). Au contraire, des intensités lumineuses ou des températures élevées, des eaux riches en 

nutriments et les pH acides semblent réprimer l’action allélopathique (Graneli & Salmon, 

2010). 
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Nous connaissons encore moins les facteurs biotiques influençant l’activité allélopathique dans 

le phytoplancton. On sait que la variabilité génétique entre différentes souches d’une même 

espèce influence la quantité de composés allélopathiques libérés, comme pour les trois souches 

d’Alexandrium minutum CCMI1002, AM89BM et Da1257. L’efficacité allélopathique, 

mesurée comme le degré d’inhibition du Fv/Fm de la diatomée C. muelleri, est très différente 

pour les filtrats de ces 3 souches (Long et al., 2018a). La phase de croissance semble jouer aussi 

un rôle important (Schmidt & Hansen, 2001 ; Graneli & Salmon 2010 ; Lelong et al., 2011 ; 

Long et al., 2018a). Certaines espèces présentent une activité allélopathique plus puissante en 

phase exponentielle de croissance alors que chez d’autres, c’est en phase stationnaire que 

l’activité allélopathique est la plus forte (Lelong et al., 2011 ; Graneli & Salmon, 2010). A 

Figure 34 : Facteurs abiotiques connus affectant l’activité allélopathique de 

l’haptophyte Prymnesium parvum, (Granéli & Hansen, 2006 ; Graneli & 

Salmon 2010). 
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l’inverse, il y a une spécificité de ces composés allélochimiques pour certaines espèces ou pour 

certains genres (Fistarol et al., 2004 ; Tillmann et al., 2007).  

La taille des espèces cibles semble jouer un rôle important, les plus petites cellules étant 

affectées plus rapidement que les autres (Lyczkowski & Karp-Boss, 2014). Enfin, l'activité des 

composés allélopathiques libérés contre les espèces cibles dépend évidemment de la 

concentration relative des espèces à activité allélopathique et des espèces cibles (Graneli & 

Salmon, 2010 ; Lelong et al., 2011). Ainsi, dans une expérience utilisant des cultures 

discontinues, le nombre croissant de cellules de l'haptophyte P. parvum entraine une plus 

grande proportion de cellules lysées chez la cryptophyte Rhodomonas baltica (Skovgaard et al., 

2003).  

 

Importance écologique de l’allélopathie 

Dans l’environnement, les espèces phytoplanctoniques sont en compétition pour les nutriments, 

la lumière, il est donc tentant d’imaginer que l’allélopathie joue un rôle important dans la 

dynamique des populations. Plusieurs phénomènes pourraient être expliqués grâce à 

l’allélopathie comme par exemple la succession des espèces de microalgues dans 

l’environnement ou l’apparition d’efflorescence phytoplanctoniques dominées par une seule 

espèce.  

Dans des conditions pauvres en nutriments, il est raisonnable de penser que l’espèce avec la 

meilleure capacité d’assimilation des nutriments a le plus de chance de persister (Graneli & 

Hansen, 2006). Toutefois, une carence en nutriments ou une modification des ratios entre azote 

et phosphore (N/P) peuvent stimuler la production de composés allélochimiques chez certaines 

espèces. Cette stratégie permet à des espèces phytoplanctoniques de concurrencer les autres 

microalgues dans des eaux pauvres en nutriments, comme c’est le cas pour l’haptophyte P. 

parvum (Graneli et al., 2008 ; Granéli et al., 2012). D’autres stratégies comme la production de 

composés allélochimiques ayant des activités antibiotiques et anti-brouteurs, pourraient 

permettre aux microalgues en question de proliférer librement sans la pression exercée par leurs 

prédateurs (Hansen, 1989 ; Tillmann & John, 2002 ; Tillmann, 2003 ; Tillmann, 2004 ; Place 

et al., 2011). Enfin, les espèces phytoplanctoniques ne sont pas toutes phototrophes. Certaines 
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appartenant aux espèces formant des HAB sont mixotrophes. La production de composés 

allélochimiques seraient un avantage pour ces espèces, car l’immobilisation et la mort des 

cellules cibles peut favoriser la phagotrophie (Blossom et al., 2012), comme cela a été démontré 

pour l’haptophyte mixotrophe P. parvum (Granéli et al., 2012), et stimuler ainsi la croissance 

(Lee et al., 2016).  

Les informations parcellaires sur l’allélopathie en milieu marin ne permettent pas de répondre 

avec certitude à la question du rôle écologique de l’allélopathie au sein du phytoplancton. Est-

ce que l’allélopathie ne joue un rôle majeur que pendant les efflorescences intenses, lorsque la 

concentration du phytoplancton est la plus grande ? Si oui, quel est le seuil de concentration 

pour que ces effets deviennent prépondérants en mer ? Au contraire, existe-t-il des interactions 

allélopathiques moins épisodiques ? 
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Objectifs de la thèse 
 

En dépit du rôle central du phytoplancton dans la photosynthèse mondiale et dans les cycles 

biogéochimiques, notre compréhension des mécanismes sous-jacents à la dynamique et la 

structuration des communautés phytoplanctoniques reste limitée. En particulier, l’apparition et 

le maintien d’efflorescences de dinoflagellés toxiques, les marées rouges, pourraient être liés à 

des mécanismes d’allélopathie. En effet, si peu de choses sont connues sur l’activité 

allélopathique des dinoflagellés dans le milieu marin, on sait en revanche qu’ils libèrent une 

grande variété de métabolites secondaires dont des phycotoxines aux importantes conséquences 

écologiques et sanitaires. Il semblerait qu’ils libèrent également des métabolites secondaires 

capables d’affecter la physiologie du phytoplancton, et en particulier de certaines diatomées co-

occurentes.  

L’étude des interactions allélopathiques requiert de longs processus de co-cultivation ou de 

cultivation croisée, avec un fort risque de « faux négatifs ». L’objectif de ma thèse était de 

mettre au point une méthode permettant d’étudier la photosynthèse des microalgues en 

mélanges, afin de pouvoir détecter et décortiquer, rapidement et in vivo, toute interaction 

allélopathique ciblant l’appareil photosynthétique. Il y avait dans cette approche une forme de 

pari basé sur l’hypothèse suivante : comme dans l’allélopathie d’eau douce, la photosynthèse 

est une sonde idéale pour étudier les interactions allélopathiques entre microalgues marines, 

parce qu’elle en est une des cibles principales.   

Cette approche m’a permis de mettre en évidence une interaction allélopathique dans laquelle 

le dinoflagellé Amphidinium carterae inhibe la photosynthèse de la diatomée Thalassiosira 

pseudonana. J’ai aussi travaillé avec cette approche sur un couple allélopathique d’eau douce 

présenté dans cette introduction générale, dans lequel la cyanobactérie Fischerella muscicola 

inhibe la photosynthèse de l’algue verte Chlamydomonas reinhardtii. Enfin, j’ai participé à trois 

collaborations visant à déterminer l’effet sur la photosynthèse des diatomées de métabolites 

secondaires libérés par des bactéries ou par des dinoflagellés de marée rouge. A chaque fois, 

nous avons utilisé des couples de microalgues dont la co-occurrence sur le terrain est avérée. 
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Dans ce manuscrit, j’ai décidé pour des raisons de cohérence de présenter mes résultats en 

mettant « le plaste » des diatomées au centre du sujet. Pour cette raison, je ne présente pas la 

partie sur l’allélopathie d’eau douce, ni une des trois collaborations pour laquelle les mesures 

de photosynthèse chez la diatomée impliquée –et ma contribution- étaient mineures (l’article 

soumis est en annexe). Par ailleurs, je présente le chapitre principal de ma thèse à la fin, afin 

d’articuler les trois chapitres dans un ordre de difficulté/d’ambition croissants : 

• Le Chapitre 1 traite de l’étude d’une molécule pure, une alkyl-quinolone, libérée par des 

bactéries, sur l’appareil photosynthétique d’une diatomée modèle Phaeodactylum 

tricornutum,  

• Dans le Chapitre 2, nous avons utilisé le filtrat du dinoflagellé toxique Alexandrium 

minutum afin d’étudier le mode d’action du (ou des) composé(s) allélochimique(s) 

libéré(s) sur le plaste de la diatomée Chaetoceros muelleri, 

• Le Chapitre 3 présente la nouvelle méthode permettant d’étudier les interactions 

allélopathiques directement dans un assemblage phytoplanctonique. Cette approche 

nous a permis d’étudier l’interaction allélopathique entre le dinoflagellé Amphidinium 

carterae et la diatomée Thalassiosira pseudonana.  
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Chapitre 1 : Interaction entre les alkyl-quinolones 

bactériennes et la photosynthèse des diatomées  
 

 

 

Les relations entre le phytoplancton et les bactéries dans les environnements marins 

représentent sans doute une des relations inter-organismes les plus importantes. Ces interactions 

influencent fortement le cycle du carbone et des nutriments, régulent la productivité et la 

stabilité des réseaux trophiques aquatiques et affectent les flux gazeux entre l’Océan et 

l’atmosphère. L'histoire évolutive commune de ces organismes a sans aucun doute joué un rôle 

important dans le façonnement de l'écosystème aquatique et de la biogéochimie dans l’Océan. 

Ces interactions sont complexes et peuvent être bénéfiques ou néfastes.  

Certaines bactéries communiquent entre elles en libérant des molécules de signalisation, 

comme les alkyl-quinolones. Dans certains cas, il semblerait que ces molécules de signalisation 

entre bactéries affectent la croissance d’espèces phytoplanctoniques, dont les diatomées. Les 

alkyl-quinolones étant des analogues structurels des quinones, elles sont connues pour leur 

inhibition compétitrice au niveau des sites de fixation des quinones, dont elles sont des 

analogues structurels, au niveau des complexes respiratoires et photosynthétiques. Cependant, 

chez les diatomées, le mode d’action et la cible moléculaire des alkyl-quinolones n’a pas encore 

été identifié et c’est l’objectif de ce chapitre de répondre à cette question. Ce chapitre a donné 

lieu à un article publié dans ChemBioChem, intitulé « The multifaceted inhibitory effects of an 

alkyl quinolone on the diatom Phaeodactylum tricornutum », pour lequel nous sommes trois 

co-premiers auteurs. 
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Introduction : Rôle écologique des bactéries marines et leurs 

interactions avec les diatomées 

 

I. Les bactéries, leur rôle écologique dans l’Océan et leurs interactions avec 

le phytoplancton 

 

1. Bactéries, phytoplancton et boucle microbienne 

Dans l’écosystème marin le phytoplancton est un producteur primaire important qui représente 

en moyenne 50% de la production primaire mondiale photosynthétique (Field et al., 1998). 

D’autres microorganismes ont un rôle central dans la chaîne trophique en milieu aquatique 

comme le zooplancton entant que consommateur primaire, les virus, et les bactéries (via la 

boucle microbienne) en recyclant une grande partie de la matière organique (Azam et al., 1983 ; 

Azam & Malfatti, 2007). L’abondance et le métabolisme des bactéries hétérotrophes marines, 

qui représentent environ un quart de la biomasse dans la zone euphotique de l’environnement 

marin (Pomeroy et al., 2007), est étroitement liée à la biomasse phytoplanctonique (Cole et al., 

1988). En effet la décomposition du phytoplancton et les composés carbonés libérés par celui-

ci représentent pour ces bactéries hétérotrophes une source importante de nutriments (Azam et 

al., 1983). Ainsi une fraction importante de la matière organique synthétisée par les producteurs 

primaires se transforme en matière organique dissoutes (MOD) qui est consommée presque 

exclusivement par les bactéries hétérotrophes (Azam et al., 1983). La majorité de cette MOD 

est convertie en CO2 via la respiration, une autre fraction est assimilée et réintroduite dans la 

chaine alimentaire classique (phytoplancton -zooplancton -animaux marins). Enfin, une faible 

proportion de la matière organique produite par les producteurs primaires sédimente en 

profondeur. Les bactéries ont ainsi un rôle fondamental dans le cycle du carbone via le 

recyclage de la MOD (Azam & Malfatti, 2007). Cette boucle microbienne influence le stockage 

du carbone dans les fonds marins ainsi que le transfert du carbone jusqu’aux animaux (Azam 

et al., 1983 ; Azam & Malfatti 2007) (Figure 35).  
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Figure 35 : Transformation bactérienne de la matière organique dérivé du phytoplancton. Le cycle du carbone marin comprend 

un certain nombre de processus, dont plusieurs sont médiés par les micro-organismes. Les processus clés du cycle du carbone marin 

comprennent la conversion du carbone inorganique (comme le CO2) en carbone organique par les espèces phytoplanctoniques via 

la photosynthèse (étape 1) ; la libération des deux matières organiques dissoutes (MOD) et de la matière organique particulaire 

(POM) du phytoplancton (étape 2); la consommation de la biomasse phytoplanctonique par les brouteurs appartenant au 

zooplancton (étape 3) et la minéralisation (c'est-à-dire la libération de CO2 via la respiration lors du catabolisme de la matière 

organique) et le recyclage de la matière organique par diverses bactéries hétérotrophes, (qui est connu comme la boucle 

microbienne; étape 4). Une fraction de ces bactéries hétérotrophes est consommée par le zooplancton, et le carbone est en outre 

transféré dans le réseau trophique supérieur. Les bactéries hétérotrophes contribuent également à la reminéralisation de la MOD, 

qui est ensuite disponible pour une utilisation par le phytoplancton. La pompe à carbone microbienne (étape 5) fait référence à la 

transformation du carbone organique en MOD carboné, récalcitrante, qui résiste davantage à la dégradation et est séquestré dans 

l'océan pendant des milliers d'années. La pompe biologique (étape 6) fait référence à l'exportation de MOP dérivé du phytoplancton 

vers les profondeurs par sédimentation. Enfin, le shunt viral (étape 7) décrit les contributions des virus à la lyse des cellules qui 

libèrent ainsi les matières dissoutes et particulaires du phytoplancton et des bactériens (Buchan et al., 2014). 
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A l’inverse, les bactéries peuvent fournir au phytoplancton des macronutriments limitant dans 

leur environnement via leur reminéralisation (Fuhrman et al., 1980 ; Legendre & 

Rassoulzadegan, 1995), mais elles peuvent aussi être en compétition pour des nutriments 

inorganiques avec celui-ci (Joint et al., 2002). Lorsque l'apport en nutriments depuis l’extérieur 

est faible, la croissance du phytoplancton bénéficie particulièrement de l'apport d'azote et de 

phosphore régénérés par les bactéries (Cole, 1982). Les bactéries peuvent aussi améliorer la 

biodisponibilité des micronutriments comme le fer (Amin et al., 2009). De nombreux exemples 

d'interactions spécifiques phytoplancton-bactérie mettent en évidence la nature complexe des 

liens écologiques entre ces groupes de micro-organismes aquatiques.  

D’autres preuves de cette association intime et sélective entre le phytoplancton et les bactéries 

sont, elles, basées sur la présence d'espèces bactériennes particulières dans les cultures 

d’espèces phytoplanctoniques en laboratoire (Amin et al., 2009 ; Guannel et al., 2011; Amin et 

al.,  2015 ; Green et al., 2015) et pendant les efflorescence phytoplanctoniques ( Rooney-Varga 

et al., 2005 ), ce qui a conduit à la proposition qu'il existe des « taxons bactériens archétypes » 

associés au phytoplancton (Buchan et al., 2014). En effet, il semblerait que les communautés 

bactériennes associées au phytoplancton soient souvent limitées à une poignée de groupes 

(Goecke et al 2013), comme des membres spécifiques de la famille des Rhodobacteraceae, 

Flavobacteraceae et Alteromonadaceae (Amin et al., 2012 ; Teeling et al., 2012 ; Green et al., 

2015 ; Guannel et al., 2011 ; Van Tol et al., 2017 ; Goecke et al., 2013).  

 

2. La « phycosphère », zone clé des interactions bactérie-phytoplancton 

 

L’étude des interactions bactérie-phytoplancton s’est longtemps concentrée sur la dynamique 

du phytoplancton et des bactéries à grande échelle spatiale (des centaines de mètres à des 

milliers de kilomètres, Milici et al., 2016) et temporelle (saisonnière à annuelle, Bork et al., 

2015). Mais il est désormais reconnu que les interactions bactérie-phytoplancton les plus 

importantes se jouent à l'échelle microscopique (Bell & Mitchell, 1972), dans des espaces 

restreints qui permettent l'échange de métabolites et des associations symbiotiques potentielles. 

L'interface physique des interactions spatiales étroites entre bactéries et phytoplancton est une 
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région qui entoure immédiatement la microalgue. Dans cette région, appelée la « phycosphère » 

(Figure 36), les métabolites sont plus facilement échangés malgré la diffusion et la turbulence 

(Bell & Mitchell, 1972). La phycosphère n'occupe qu'une infime fraction de la colonne d'eau, 

mais représente un lieu de rencontre clé, un « champ de bataille » pour de nombreuses 

interactions bactérie-phytoplancton.  

 

 

 

La phycosphère est chimiquement distincte de l’eau de mer environnante et représente une zone 

semi-protégée à haute teneur en nutriments et en molécules organiques exsudées par la 

microalgue. La composition des exsudats phytoplanctoniques varie entre les espèces 

phytoplanctoniques et entre les phases de croissances de ces espèces, mettant au défi la capacité 

d'adaptation des bactéries (Bell et al., 1974 ; Weber et al., 2013). Cette région dynamique est 

une interface d'échanges de nombreux métabolites entre ces deux microorganismes, avec la 

présence de signaux chimiques de communication ou allélochimiques (Bell & Mitchell, 1972 ; 

Van Donk et al., 2007). Les microalgues peuvent également secréter des composés lytiques 

pour les bactéries dans des conditions de compétition pour les nutriments, et qui peuvent 

favoriser certaines bactéries par rapport à d’autres (Legrand et al., 2003 ; Naviner et al., 1999).  

Figure 36: Zone d’interaction entre bactéries et phytoplancton, la « phycosphère ». 
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Dans les interactions bactérie-phytoplancton, la proximité des cellules et la densité jouent 

évidemment un rôle crucial. La colonisation bactérienne de la phycosphère peut se produire de 

deux façons. Certaines bactéries peuvent se retrouver associées au phytoplancton en le 

rencontrant de façon aléatoire (Seymuer et al., 2017). D’autres bactéries, comportant un ou 

plusieurs flagelles, le font grâce à leur motilité et à leur sensibilité accrue pour des gradients 

chimiques spécifiques dans la colonne d’eau, le chimiotactisme (Lovejoy et al., 1998 ; Stocker 

& Seymour, 2012). Les biofilms, qui se forment sur certaines surfaces comme les 

microplastiques (Oberbeckmann et al., 2015 ; Oberbeckmann, et al, 2018 ; Harrison et al., 

2018), les macroalgues (Radwan et al., 2002 ; Skerratt et al., 2002) ou l’association des 

bactéries sur la neige marine (Gram et al., 2002) qui créent un microenvironnement avec une 

forte concentration de cellules et de métabolites, qui facilitent les interactions entre bactéries et 

phytoplancton dans le milieu marin. Certaines microalgues telles que les dinoflagellés et les 

diatomées présentent de fortes interactions avec les bactéries : elles hébergent des bactéries 

(épibiontes) à leur surface (Crenn et al., 2018) ou des bactéries (endosymbiontes) à l’intérieur 

de la cellule (Lewis et al., 2011). Enfin les bactéries hétérotrophes peuvent avoir une action 

algicide pouvant conduire à une lyse des cellules phytoplanctoniques (Guan et al., 2014 ; Lei et 

al., 2015 ; Su et al., 2007). Dans le cadre de ce chapitre, nous allons nous intéresser plus 

précisément aux interactions entre les bactéries et les diatomées dans le milieu marin. 

 

II. Les interactions bactérie-diatomée  

1. Interaction entre bactéries et diatomées : une histoire vielle de 200 millions 

d’années. 

Les diatomées et les bactéries coexistent dans des habitats communs depuis plus de 200 millions 

d’années, favorisant l’apparition d’interactions (néfastes où bénéfiques) (Bowler et al., 2008 ; 

Armbrust et al., 2004). De nombreux gènes présents dans le génome des diatomées semblent 

avoir été acquis par transfert latéral de gènes depuis les bactéries. Ces acquisitions ont 

probablement joué un rôle majeur dans la diversité et le succès des diatomées (Armbrust et al., 

2004, Bowler et al., 2008). On considère par exemple qu’environ 784 gènes d’origine 

bactérienne chez la diatomée P. tricornutum sont impliqués dans l’utilisation de l’azote et du 
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carbone organique, l’assemblage de la paroi cellulaire, la recombinaison de l’ADN et le cycle 

ornithine-urée (Allen et al., 2011 ; Bowler et al., 2008).  

Comprendre les interactions entre bactéries et diatomées est d’une grande importance pour 

suivre les flux de nutriments océaniques et les cycles biogéochimiques. Dans l’environnement 

marin, les diatomées et les bactéries peuvent se retrouver associées sous forme de biofilm, 

attachées sur les même surfaces (neige marine, microplastique, surface des macroalgues, etc…) 

ou en grande concentration lors d’efflorescences phytoplanctoniques (Agogué et al., 2014 ; 

Khandeparker et al., 2014 ; Orvain et al., 2003 ; Salta et al., 2013). Les bactéries sont souvent 

les premières colonisatrices des surfaces immergées vierges, suivies par les diatomées (Patil & 

Anil, 2005 ; Salta et al., 2013). Les interactions entre les diatomées et les bactéries jouent un 

rôle important dans la colonisation de ces surfaces par les microorganismes (le 

« microfouling ») et la progression du biofilm, qui deviendra le point d’ancrage et de 

développement de divers bivalves, algues, etc… (Patil & Anil, 2005 ; Salta et al., 2013). En 

laboratoire, plusieurs études se sont intéressées aux communautés bactériennes présentes dans 

les cultures de diatomées et ont démontré que les bactéries provenant des phyla Proteobacteria 

et Bacteroidetes, et plus précisément des genres Sulfitobacter, Roseobater, Alteromonas et 

Flavobacterium, sont les plus fréquemment associées aux diatomées (Schäfer et al., 2002 ; 

Grossart et al., 2005 ; Hunken et al., 2008 ; Kaczmarska et al., 2005 ; Sapp et al., 2007 a, b, c). 

Le biais vers certains genres de bactéries a été confirmé sur le terrain. En effet, deux espèces 

de Pseudo-nitzschia multiseries échantillonnées dans deux sites géographiquement éloignés 

partagent des bactéries appartenant aux mêmes classes tels que les Aphaproteobacteria (genres 

Sulfitobacter, Roseobater), les Gammaproteobacteria (genre Alteromonas et Neptunomonas) et 

les Flavobacteria (genres Persicivirga et Winogradsjyella), même si les genres bactériens 

semblaient spécifiques à chaque microalgue (Guannel et al., 2011). De même, un suivi de la 

dynamique des communautés de bactéries et de diatomées in situ a montré que les genre 

Roseobacter et Sulfitobacter étaient parmi les genres bactériens dont la présence était la plus 

fortement corrélée à celle des diatomées (Rooney-Varga et al., 2005). 
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2. Interactions synergiques entre bactéries et diatomées. 

 

Une interaction très étudiée entre bactéries et diatomées est la production par les bactéries de 

vitamines indispensables aux microalgues (Ohwada & Taga, 1972 ; Ohwada, 1973 ; Ellis et al., 

2017). En effet, il existe parfois une forte corrélation entre l’épuisement des vitamines dans la 

mer et l’effondrement des efflorescences de diatomées (Ohwada & Taga, 1972 ; Ohwada, 

1973). La vitamine B12 ou cobalamine est de loin la vitamine la plus étudiée par rapport aux 

besoins des diatomées (Carlucci et al., 1969 ; Droop, 1970 ; Ryther & Guillard, 1962). Les 

diatomées peuvent acquérir la vitamine B12 dissoute libérée par excrétion ou lyse de bactéries, 

ou par des interactions symbiotiques directes avec les bactéries (Bonnet et al., 2010 ; Droop, 

2007 ; Kazamia et al., 2012 ; Koch et al., 2012). L’importance biologique de la vitamine B12 

réside principalement dans son rôle de cofacteur pour l'enzyme méthionine synthase qui 

catalyse la synthèse de l'acide aminé méthionine (Banerjee & Matthews, 1990 ; Helliwell et al., 

2011). Prélever cette vitamine depuis l’extérieur est nécessaire chez les microalgues 

dépourvues de méthionine synthase indépendante de la cobalamine, comme la diatomée 

Pseudo-nitzschia granii (Ellis et al., 2017). La présence de bactéries marines hétérotrophes 

produisant de la vitamine B12 améliore la croissance de cultures axéniques de diatomées, et 

remplace au moins en partie l’ajout de vitamine B12 dans le milieu (Haines & Guillard, 1974). 

Une méta-analyse menée sur 326 microalgues a montré qu’environ 50% des hétérokontes ne 

sont pas capables de se développer sans ajout de vitamine B12 dans le milieu, indiquant 

l'importance de cette vitamine pour les diatomées (Hodson et al., 2007).  

De leur côté, les diatomées fournissent aux bactéries hétérotrophes des composés de carbone 

organique dissous (COD) que ces dernières assimilent et décomposent (Cho et al., 1988). La 

variété de COD produite par les diatomées semble déterminer la diversité des bactéries 

associées aux diatomées. Certains polymères comme les substances polymériques 

extracellulaires produits par les diatomées favorisent la croissance de bactéries spécifiques dans 

des biofilms (Haynes et al., 2007). Le glycolate, un sous-produit de la photorespiration produit 

par des photoautotrophes, semble également façonner la structure de la communauté 

bactérienne autour des diatomées (Lau & Armbrust, 2006). Seules certaines bactéries possèdent 
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le gène glcD, codant pour la glycolate oxydase dont le glycolate est le substrat, et 

bénéficieraient d'une association avec des diatomées libérant du glycolate (Lau & Armbrust, 

2006).  

 

3. Activité algicide des bactéries sur les diatomées. 

 

Certaines bactéries sont connues pour leur effet algicide sur différentes espèces du 

phytoplancton, y compris les diatomées. Ceci est particulièrement vrai pour les bactéries 

formant des biofilms, que l’on retrouve attachées sur les macroalgues, la neige marine ou les 

microplastiques, du fait de la pression des autres bactéries ou du phytoplancton voulant 

coloniser ces mêmes surfaces (Amin et al., 2012). A ce jour, plusieurs molécules algicides 

produites par des microorganismes marins ont été identifiées mais peu d’entre elles s’avèrent 

être des substances actives libérées dans le milieu extracellulaire (Amin et al., 2012). On peut 

citer : 

• l’activité algicide d’une souche de Pseudoalteromonas sp.  sur la diatomée Skeletonema 

costatum due à la sécrétion d’une protéase sérine extracellulaire (Lee et al., 2000).  

• celle de la bactérie Kordia algicida sur les diatomées Skeletonema costatum, 

Thalassiosira weissflogii et Phaeodactylum tricornutum impliquant une protéase 

extracellulaire également (Paul & Pohnert, 2011 ; 2013). 

• l’activité algicide de la bactérie Chitinimonas prasina LY03 sur T. pseudonana liée à 

l’action d’une chitinase bactérienne (Li et al., 2016), qui dégrade la chitine dont est 

composée la paroi cellulaire de nombreuses diatomées et provoque la lyse cellulaire 

(Durkin et al., 2009 ; Hernández‐Becerril et al., 2009).  

•  la forte activité algicide de l’isatine 2,3-indolinedione, libérée dans le surnageant de 

Pseudomonas C55a-2, sur la diatomée Chaetoceros ceratosporum (Sakata et al., 2011).  

 

Enfin d’autres molécules produites par les bactéries et jouant un rôle dans la signalisation 

intraspécifique (Figure 37) ont également un effet algicide sur les diatomées. C’est le cas de 

certaines Homosérine Lactones acylées (en anglais acyl homoserine lactone, AHLs) (Ziesche 



Thèse Doctorale | Alexandra Peltekis - 2020 

 

 

 

 

112 

  

 

 

et al., 2015) ou certains alcaloïdes, les 2-alkyl-4quinolones (Del Castillo et al., 2007 ; 2008). 

Ces molécules auraient donc un double rôle : elles serviraient de molécules de communication 

entre cellules bactériennes mais auraient aussi un effet néfaste sur les diatomées. C’est l’objet 

de la troisième partie de cette introduction. 

 

III. Molécules autoinductrices (Alkyl-quinolones) du quorum sensing 

affectant les diatomées marines 

1. Définition du quorum sensing  

Le QS est un mode de communication et de perception utilisé par les bactéries. Il se fonde sur 

la production de petites molécules, les auto-inducteurs (AI) (Nealson & Hastings, 1979 ; Kaplan 

& Greenberg, 1985), qui peuvent diffuser à travers la membrane ou être transportés à l’extérieur 

de la cellule (Figure 37). Les AIs, dont la concentration est sensiblement proportionnelle au 

nombre de bactéries, servent d’indicateur moléculaire de la densité bactérienne. À partir d’une 

certaine concentration de ces molécules, l’activation et la répression de gènes enclenchent une 

réponse cellulaire comme la formation de biofilm, la virulence, la production d’antibiotiques, 

d’exopolysaccharides, d’exoprotéases ou de sidérophores. Ces circuits de communications sont 

utilisés à la fois par les bactéries à Gram négatif qui utilisent AHLs, et par les bactéries à Gram 

positif qui sécrètent des oligo-peptides traités (Waters & Bassler, 2005). Un troisième signal de 

communication inter-bactérien implique le furanosyl diester borate (AI-2) et est considéré 

comme le signal universel de la communication inter-bactérienne car il est retrouvé aussi bien 

chez les bactéries à Gram négatif qu’à Gram positif (Chen et al., 2002 ; Waters & Bassler, 

2005). Il a été décrit pour la première fois chez Vibrio harveyi, une bactérie marine, et contrôle 

la bioluminescence de cette bactérie (Bassler et al., 1994).  
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Figure 37: Principe du quorum sensing (QS) : les molécules de communication auto-inductrices servent 

d’indicateur moléculaire de la densité bactérienne. Une concentration seuil de ces molécules induit (flèche 

orange) une réponse cellulaire (formation de biofilm, virulence, production d’antibiotiques, 

d’exopolysaccharides, d’exoprotéases ou de sidérophores). 
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2. Les alkyl-quinolones : molécules autoinductrices du quorum sensing bactérien et 

inhibitrices des centres énergétiques des cellules cibles 

 

D’autres types de signalisation, entrant dans le système QS ont été identifiés qui mettent en jeu 

des alcaloïdes, appelés alkyl-quinolones (AQ), produits par une variété de bactéries à Gram 

négatif et qui auraient aussi des activités antibiotiques et anti-diatomées (Figure 38) (Vial et al., 

2008 ; Cornforth & James, 1956 ; Dubern et al., 2008).  Ils ont été pour la première fois 

identifiées en 1956 chez Pseudomonas aeruginosa, un pathogène opportuniste, connu pour sa 

résistance aux antibiotiques (Cornforth & James, 1956). Pseudomonas aeruginosa produit une 

diversité d’AQs avec différentes longueurs de chaînes alkyles et de degrés de saturation. Plus 

de 50 de ces quinolones ont été isolées à ce jour (Pesci et al., 1999, Lépine et al., 2004 ; Dubern 

et al., 2008) et caractérisées pour leurs activités antibiotiques (Wratten et al., 1977 ; Leisinger 

& Margraff, 1979 ; Lépine et al., 2004). Parmi ces molécules, le 2-heptyl-3-hydroxy-4-

quinolone (Pseudomonas quinolone signal, PQS) et son précurseur le 2-heptyl-4-quinolone 

(HHQ) (Pesci et al., 1999 ; McKnight et al., 2000 ; Diggle et al., 2003 ; Deziel et al., 2004) 

agissent aussi bien comme antibiotiques que comme molécules de signalisation (molécules 

autoinductrices du quorum sensing, cf Figure 37). Ces deux molécules sont impliquées dans la 

régulation de l’expression de plusieurs gènes liés à la formation de biofilm, la production de 

métabolites secondaires, la virulence, la motilité (Diggle et al., 2003 ; Diggle et al., 2007 ; 

Dubern & Diggle, 2008 ; Mashburn-Warren et al., 2009).  

Parmi les alkyl-quinolones, le sous-groupe des 2-alkyl-4-quinolones N-oxydées (AQNO) ne 

serait pas impliqué dans le quorum sensing, mais est connu pour son activité antibiotique 

(Szamosvári & Böttcher, 2018). Ces différentes alkyl-quinolones affectent la respiration 

bactérienne (Reil et al., 1997), la respiration de cellules de cœur bovin (Reil et al., 1997), et la 

photosynthèse des plantes supérieures (Reil et al., 2001). En accord avec la forte analogie 

structurelle de ces molécules avec les quinones impliquées dans le transfert d'électron des 

chaînes photosynthétique et respiratoire, leurs cibles moléculaires sont le complexe I (NADH : 

ubiquinone oxydoréductase) et la poche QP du complexe III (complexe cytochrome b/c1) de la 

bactérie photosynthétique Rhodospirillum rubrum (Reil et al., 1997), la poche QB du PSII et le 
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cytochrome b6f de thylacoïdes d’épinard (Reil et al., 2001). Il semblerait que le degré 

d’inhibition de ces différents complexes par les différentes quinolones varie fortement en 

fonction de la longueur de leur chaîne alkyle et de leurs groupes fonctionnels (Avron, 1960 ; 

Reil et al., 1997 ; Reil et al., 2001). Toutes les AQs ne diffusent pas de la même manière, le 

PQS est peu soluble en solution aqueuse et se déplace de cellule à cellule par l’intermédiaire de 

vésicules (Mashburn-Warren et al., 2009), alors que le HHQ diffuse passivement dans le milieu 

extracellulaire (Deziel et al 2004). Le spectre d’action des AQs a été largement étudié ces 

dernières années (Heeb et al., 2011 ; Harvey et al., 2016 ; Szamosvári & Böttcher, 2018).  

 

3. Activité délétère des autoinducteurs bactériens sur les diatomées. 

 

Peu d’études ont montré la production des AQs chez les bactéries provenant de l’environnement 

marin. La 2-pentyl-4 quinolone (PHQ) est la première AQ à avoir été isolée chez une bactérie 

marine, Pseudomonas bromoutilis (Wratten et al., 1977). De nouveau, la PHQ a une fonction 

de molécule signal intraspécifique jouant un rôle dans le QS, ainsi que des propriétés 

antibiotiques (Wratten et al., 1977). La PHQ, isolée chez la souche SWAT5 d’Alteromonas, 

Figure 38 : Structure de différentes 2-alkyl-quinolones. PHQ : 2-pentyl-4-quinolones, HHQ : 2-

heptyl-4-quinolone, PQS (Pseudomonas quinolone signal) : 2-heptyl-3-hydroxyl-4-quinolone, AQNO 

: 1-hydroxy-2-alkyl-4-quinolone 
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présente à la fois un effet bactériostatique (inhibition réversible de la croissance) et une activité 

inhibitrice de la croissance de certaines diatomées comme Chaetoceros simplex, Cylindotheca 

fusiformis et Thalassiosira weissflogii (Long et al., 2003). La dose létale de PHQ causant la 

mort de 50% de la population de ces diatomées varie entre 1 et 10 µM, alors qu’une inhibition 

de la croissance de celles-ci est visible dès 10 nM (Long et al.,2003). La PHQ n’affecte pas 

seulement la croissance des diatomées mais aussi leur motilité et leur capacité à adhérer sur des 

surfaces solides et à former des biofilms. En effet, la croissance de deux diatomées connues 

pour leurs aptitudes à former des biofilms (Amphora sp et Navicula sp), ainsi que leurs 

motilités, sont inhibées en présence de 100 µM de PHQ (Wigglesworth‐Cooksey et al., 2007). 

Les auteurs proposent un effet de la PHQ sur la respiration des diatomées, car la motilité est un 

procédé dépendant de l’énergie produite par la respiration (Wigglesworth‐Cooksey et al., 

2007). La PHQ isolée chez une souche de Pseudoalteromonas, une autre bactérie marine de la 

classe des Gammaproteobacteria présente des effets algicides sur la diatomée Chaetoceros 

ceratosporum (del Castillo et al., 2007 ; del Castillo et al., 2008).  

  



Thèse Doctorale | Alexandra Peltekis - 2020 

 

 

 

 

117 

  

 

 

Objectifs du chapitre 

 

Si plusieurs bactéries présentes dans le milieu marin produisent des alkyl-quinolones et ont une 

capacité d’inhibition de la croissance de certaines diatomées, le mode d’action de ces alkyl-

quinolones et leurs cibles moléculaires ne sont pas connues à ce jour chez les diatomées. Deux 

questions se posent en particulier : les alkyl-quinolones de structures différentes sont-elles 

toutes capables d’inhiber la croissance des diatomées ? Est-ce que les alkyl-quinolones 

affectent l’activité photosynthétique des diatomées et leur respiration comme il a été montré 

chez les bactéries et les plantes ? Si oui, par quel mécanisme ?  

Au cours de ma deuxième année de thèse, les laboratoires de Peter Kroth (Université de 

Constance, Allemagne) et de Wim Vyverman (Université de Gand, Belgique) nous ont contacté 

pour participer à la détermination des cibles moléculaires d’une alkyl-quinolone, la HHQ, au 

niveau de la photosynthèse des diatomées. Nos collaborateurs avaient déjà mis en évidence une 

inhibition de la croissance de trois diatomées par cinq alkyl-quinolones de structures différentes 

(avec différents groupes fonctionnels ou des longueurs de chaînes alkyles variables). Ils avaient 

également pu montrer que la photosynthèse de la diatomée P. tricornutum était inhibée par ces 

alkyl-quinolones. Mon objectif ici était de déterminer le(s) complexe(s) photosynthétique(s) 

ciblé(s) par une de ces alkyl-quinolones, la HHQ, en utilisant des approches spectroscopiques 

(spectroscopie d’absorption et de fluorescence). Plus précisément, ma contribution dans cette 

étude correspond aux figures 4, 6, 7 et figure supplémentaire 3. 
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Article: The multifaceted inhibitory effects of an alkyl-quinolone 

on the diatom Phaeodactylum tricornutum. 
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Discussion  

 

Un large éventail d’interactions entre les diatomées et les bactéries a été mis en évidence, mais 

les mécanismes physiologiques sous-jacents à ces interactions sont rarement caractérisés. Dans 

le travail présenté dans l’article, cinq quinolones de structures différentes (Figure 38), HHQ (2-

heptyl-4-quinolone), NHQ (2-nonyl-4-quinolone), PQS (2-heptyl-3-hydroxyle-4-quinolon), 

HQNO (1-hydroxy-2-heptyle-4-quinolone) et NQNO (1-hydroxy-2-nonyle-4-quinolone), ont 

été testées sur la croissance de trois diatomées (A. minutissimum, C. closterium et P. 

tricornutum).  On peut classer les cinq quinolones testées en deux groupes : les alkyl-quinolones 

(HHQ, NHQ, PQS) et leurs dérivés N- oxydés (HQNO et NQNO) ; ces cinq quinolones varient 

au niveau de leur longueur de chaîne latérale alkyle en 2C, du groupe hydroxyle en 3C et du N-

oxydé (Fig). Les résultats indiquent que les quinolones comportant des groupes fonctionnels 

additionnels (groupe hydroxyl en 3C ou un N-oxydé) sont moins puissantes que les quinolones 

dépourvues de groupe fonctionnel pour inhiber la croissance des diatomées. Pour la PQS, on 

peut formuler l’hypothèse que l‘affinité et la diffusion dans la phase lipidique est entravée par 

le grand nombre de liaisons hydrogène. De plus, les diatomées étaient plus sensibles aux alkyl-

quinolones comportant une chaîne alkyl de 9 atomes de carbone qu’à leurs homologues 

comportant une chaîne alkyl de 7 atomes de carbone. Cela indique qu'une plus grande longueur 

de chaîne latérale alkyle augmente l'effet toxique de ces composés sur la croissance des 

différentes diatomées testées, probablement parce que la longueur de la chaîne alkyl augmente 

l’affinité pour la phase lipidique.  

Nous avons pu montrer qu’une concentration saturante de HHQ inhibait le transfert d’électrons 

dans la chaîne photosynthétique de la diatomée P. tricornutum, entre le PSII et le PSI. 

L’inhibition du transfert d’électron dans la chaîne photosynthétique s’effectue au niveau du 

cytochrome b6f. L’activité du PSII de la diatomée serait aussi affectée par le HHQ, de façon 

moins nette. De plus, une forte inhibition de la respiration de P. tricornutum a été mesuré in 

vivo, que nous avons pu rapprocher à la baisse du gradient électrochimique de protons (pmf, 

proton motive force) à travers le thylacoïde à l’obscurité. Les mécanismes de l’inhibition ne 

sont pas surprenants – l’inhibition du cytochrome b6f par le NQNO est par exemple connu 
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depuis longtemps (Selak & Whitmarsh, 1982 ; Yamashita et al., 2007) - mais il s’agit de la 

première démonstration que ces composés inhibent les processus bioénergétiques chez les 

diatomées. Ces molécules pourraient ainsi jouer un rôle dans la dynamique des populations de 

phytoplancton. Certains points méritent des éclaircissements et les résultats obtenus font 

apparaître plusieurs questions. La discussion s’articulera autour de 2 points : Quel est le lien 

entre la diminution du pmf généré à travers les membranes du thylacoïde dans le noir et la 

respiration ? Quel est le rôle écologique des quinolones dans le milieu marin ? 

 

I. Inhibition de la respiration et pmf à l’obscurité 

Chez les diatomées, un gradient électrochimique de protons à travers les membranes des 

thylacoïdes est présent à l’obscurité. Ce gradient est généré par l’ATPase chloroplastique via 

l’hydrolyse d’ATP produit par l’activité mitochondriale (Bailleul et al., 2015 et Figure 45 

panneau A). La présence d’une pmf dans le noir dépendant de l’activité mitochondriale est 

décrit également chez les algues vertes et les plantes et semble être un phénomène présent chez 

tous les organismes photosynthétiques (Finazzi & Rappaport, 1998 ; Takizawa et al., 2007 ; 

Joliot & Joliot, 2008). La pmf généré à travers les membranes thylacoïdiennes comprend un 

champ électrique (ΔΨ) et un gradient de protons (ΔpH). Le ΔΨ peut être sondé in vivo en 

mesurant l’ECS qui comprend chez les diatomées deux composantes (linéaire et quadratique) 

(voire la section « Méthodes spectroscopiques pour étudier l'activité photosynthétique » dans 

l’Introduction générale). La présence de ces deux différentes sondes ECS chez les diatomées 

permet une quantification absolue du champ électrique, fournissant un outil pratique pour 

analyser la pmf in vivo (Bailleul et al., 2015). Il existe ainsi une approche pour mesurer la 

contribution électrique de la pmf générée à travers les membranes des thylacoïdes dans le noir 

(Bailleul et al., 2015) : il s’agit de mesurer sur une diatomée adaptée à l’obscurité la cinétique 

de la relaxation des ECS linéaire et quadratique après un pulse de lumière saturante. 

L’amplitude du signal ECS quadratique est ensuite tracée en fonction du signal ECS linéaire, 

ce qui donne une fonction parabolique (Fig 7d de l’article). Le minimum de la parabole nous 

indique l’intensité du champ électrique présent à l’obscurité avant application du pulse de 

lumière. Moyennant une calibration adéquate (normalisation par le signal ECS linéaire induit 
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par un flash laser saturant, correspondant à une séparation de charge par PS), le ΔΨ est exprimé 

en nombre de séparation de charge par PS (Bailleul et al., 2015 ; Berne et al., 2018 ; Stock et 

al., 2019). Il faut noter qu’une deuxième approche est possible : le rapport des signaux ECS 

linéaire et ECS quadratique induits par un flash laser saturant donne a priori la même 

information (Bailleul et al., 2010).  

C’est via ces deux approches que nous avons quantifié la pmf (plus exactement sa composante 

électrique, le ΔΨ) à travers les membranes du thylacoïde de P. tricornutum dans le noir en 

présence ou en absence de HHQ. Nous avons montré que l’ajout de HHQ conduisait à une 

diminution de l’ordre de 90% du ΔΨ chez la diatomée P. tricornutum dans le noir, cela se traduit 

par un décalage par rapport à l’origine des axes de la parabole (ECS quadratique vs linéaire, 

Fig 7 D de l’article) et par une diminution des signaux quadratique-sur-linéaire après un flash 

laser saturant (Fig 6 A/C de l’article). On sait par ailleurs qu’en absence de la pmf dans le noir, 

l’ATP synthase chloroplastique passe dans un état « désactivé » chez les plantes comme chez 

les diatomées, c’est-à-dire un état dans lequel l’ATPsynthase consomme la pmf plus lentement 

(Joliot & Joliot, 2008 ; Bailleul et al., 2015). C’est en effet le cas ici : l’activité de 

l’ATPsynthase dans nos expériences est obtenue grâce à l’ECS linéaire, en mesurant la 

relaxation du champ électrique après un flash laser saturant. Cette phase, appelée phase « c », 

correspond à la vitesse de consommation de la pmf générée par le flash laser saturant par 

l’ATPsynthase chloroplastique. Dans notre étude, cette relaxation mesurée grâce à l’ECS 

linéaire est fortement ralentie en présence de 50 µm de HHQ.  

La forte diminution de la pmf indique une inhibition de l’import dans le plaste de la diatomée 

d’ATP produit dans la mitochondrie. Nous avons mesuré la respiration de P. tricornutum et 

montré que cette activité était fortement inhibée dans le noir, en présence de HHQ. Ce résultat 

va dans le sens d’une inhibition du transfert d’électron dans la chaîne respiratoire conduisant à 

une diminution de la production d’ATP d’origine mitochondriale. L’hypothèse la plus 

parcimonieuse et en accord avec la littérature serait qu’HHQ affecte un complexe au niveau de 

la chaîne respiratoire comme il a été montré pour les AQs chez les bactéries (Reil et al., 1997) 

et les mitochondries du cœur de bœuf (Reil et al., 1997). Le complexe affecté (complexe I ou 

complexe III) dépendait dans ces études de la structure de l’alkyl-quinolone testée et en 
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particulier de la longueur de la chaîne alkyle (Reil et al., 1997). Il est donc probable que ces 

deux complexes respiratoires soient également la cible du HHQ chez la diatomée P. 

tricornutum. Il serait intéressant de tester cela grâce à l’utilisation d’inhibiteurs spécifiques des 

complexes I et II que sont la roténone et le myxothiazol, respectivement. Mais 

malheureusement, je n’ai pas pu réaliser cette expérience faute de temps. 

 

II. Quel est le rôle écologique des quinolones dans le milieu marin ? 

 

Les quinolones sont des molécules connues pour être des molécules autoinductrices du quorum 

sensing bactérien. Leur effet antibiotique sur d’autres bactéries sont connues depuis longtemps 

(Lightbown et al., 1956). Les résultats présentés dans l’article confirment les résultats obtenus 

précédemment : ces molécules peuvent inhiber la respiration en se liant préférentiellement sur 

les complexes I et III (Reil et al., 1997) et la photosynthèse en inhibant l’activité du cytochrome 

b6f et/ou du PSII (Reil et al., 2001). Notre étude n’est pas la première à montrer l’effet des AQs 

sur la croissance de diatomées (Long et al., 2003 ; Wigglesworth‐Cooksey et al., 2007 ; Del 

Castillo et al., 2007 ; 2008), mais c’est la première à caractériser le mode d’action de HHQ sur 

ces microalgues. Ceci est d’autant plus intéressant que plusieurs bactéries marines productrices 

de quinolones ont déjà était isolées (Wratten et al., 1977 ; Long et al 2003 ; del Castillo et al., 

2007 ; 2008).  

Cela pose la question de l’importance écologique de ces molécules algicides, mais aussi plus 

généralement le rôle allélopathique des molécules impliquées dans le quorum sensing et leurs 

dérivés. Les acyl homosérine lactones sont également des médiateurs d’interactions inter-

domaine dans les environnements marins. Par exemple, les AHL facilitent la sédimentation des 

zoospores dans la macroalgue verte Ulva (Wheeler et al., 2006), tandis que les acides 

tétramiques, générés spontanément par dégradation de certaines AHLs, altèrent également la 

photosynthèse des diatomées (Stock et al., 2019). Enfin les AQs n’ont pas encore été isolées 

dans le milieu marin contrairement aux AHLs qui ont été détectées à des concentrations de 

l’ordre du nanomolaire dans des biofilms (Wheeler et al., 2006). Leur présence dans des 
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biofilms ou lors d’efflorescence phytoplanctonique pourrait jouer un rôle important dans la 

distribution des espèces de microalgues mais ceci reste à être démontrer.  

 Une étude récente s’est intéressée au rôle écologique de HHQ, en testant son effet sur une 

efflorescence phytoplanctonique (Kristen et al., 2019) stimulée dans un mésocosme, un 

contenant fermé permettant d’isoler une population phytoplanctonique naturelle (Odum, 1984). 

Au début de l’efflorescence, la communauté phytoplanctonique était dominée par des 

dinoflagellés puis par des haptophytes. L’exposition à une concentration de 410 µM de HHQ 

diminue l’abondance du nanoplancton ainsi que celle des bactéries (libres ou associées à de la 

matière organique), favorisant les gamma-protéobactéries et les alpha-protéobactéries et 

diminuant l’abondance des Bacteriodites (Kristen et al., 2019). Il serait intéressant de tester 

l’effet du HHQ sur une efflorescence dominée par des diatomées, afin de tester sur le terrain 

nos résultats obtenus au laboratoire. De même, tester au laboratoire l’activité des différents AQs 

sur plusieurs espèces de phytoplancton autres que les diatomées serait utile, car il semblerait 

que l’activité des différentes AQs dépende de leur groupe fonctionnel et de la longueur de leur 

chaîne alkyl mais aussi de l’espèce phytoplanctonique étudiée (Harvey et al., 2016). Une étude 

récente a montré l’inhibition de la croissance du cocolithophore Emiliania huxleyi en présence 

du filtrat de Pseudoalteromonas puscida qui contient l’alkyl-quinolone HHQ (Harvey et al., 

2016). La concentration inhibitrice médiane de HHQ sur E. huxleyi est de l’ordre du µM, en 

accord avec nos résultats montrant l’inhibition de la photosynthèse d’Emiliania huxleyi (Fig 

Sup 4 de l’article). Les bactéries produisant des AQs pourraient ainsi favoriser certaines espèces 

phytoplanctoniques par rapport à d’autres pendant les efflorescences.  
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Chapitre 2 : Mécanisme d’inhibition de la photosynthèse de 

la diatomée Chaetoceros muelleri par le dinoflagellé 

Alexandrium minutum 
 

Le chapitre précédent nous a permis d’identifier les cibles de composés allélochimiques, les 

quinolones, et de mettre en évidence leur mode d’action sur les processus bioénergétiques des 

diatomées. C’est plutôt rare et la plupart du temps nous manquons de connaissance sur les 

modes d'action des composés allélochimiques. Cela entrave largement notre compréhension du 

rôle écologique des interactions allélopathiques dans le milieu marin et de la manière dont ces 

interactions façonnent la dynamique des communautés phytoplanctoniques. Plusieurs espèces 

de dinoflagellés responsables de marées rouges semblent produire des composés 

allélochimiques. C’est le cas d’Alexandrium minutum qui libère des métabolites secondaires 

affectant plusieurs espèces planctoniques, dont les diatomées. Ces molécules sécrétées par A. 

minutum semblent en particulier perturber la photosynthèse, inhiber la croissance et affecter 

l’intégrité des membranes chez la diatomée Chaetoceros muelleri. Cependant, les composés 

allélochimiques impliqués, le mode d’action, ainsi que la ou les cible(s) moléculaire(s) restent 

inconnus. Ce chapitre présente les travaux que j’ai effectués, visant à décortiquer in vivo les 

mécanismes d’inhibition de la photosynthèse de la diatomée C. muelleri par les composés 

allélochimiques sécrétés par A. minutum. Ce travail a donné lieu à la rédaction d’un manuscrit, 

soumis, intitulé « Allelochemicals of Alexandrium minutum : kinetics of membrane disruption 

and photosynthesis inhibition in a diatom » pour lequel nous sommes deux co-premiers auteurs. 
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Introduction : Toxicité et allélopathie chez le dinoflagellé 

Alexandrium minutum 

 

I. Classification : le genre Alexandrium 

 

Dans la classe des dinoflagellés (Dinophyceae ou Dinophytes), le genre Alexandrium appartient 

à la famille des Goniodomataceae, ordre des Gonyaulacales, qui compte 34 espèces décrites à 

ce jour (Lilly et al., 2005 ; Anderson et al., 2012). Les dinoflagellés possèdent deux flagelles 

(un transversal et un longitudinal) qui assurent leur motilité. Les espèces du genre Alexandrium 

font parties des dinoflagellés « cuirassés » ou à thèque, car leur cellule est protégée par une 

thèque constituée de plaques rigides de cellulose. Ces plaques sont contenues dans des alvéoles 

sous-corticales propres aux alvéolés (Alveolata). Le sillon du flagelle transversal, appelé 

cingulum, sépare la cellule en deux parties : une supérieure (l’épithèque) et une inférieure 

(l’hypothèque) (Figure 39). La description de la morphologie des plaques constituant la thèque 

sert à l’identification des espèces. 

  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 39 : Organisation générale d’un dinoflagellé à thèque (ici 

Alexandrium). 
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II. Stratégie nutritionnelle et cycle de vie 

 

Les dinoflagellés ont différentes stratégies nutritionnelles, ils peuvent être exclusivement 

autotrophes (photosynthétiques), hétérotrophes ou mixotrophes (auto et hétérotrophes). On 

retrouve ces trois stratégies nutritionnelles au sein du genre Alexandrium. Sur les 34 espèces 

d’Alexandrium décrites, sept (Alexandrium catenella, A. minutum, Alexandrium ostenfeldii, 

Alexandrium pohangense, Alexandrium pseudogonyaulax, Alexandrium andersonii et 

Alexandrium tamarense) se sont révélées être mixotrophes (Lee et al., 2016 ; Blossom et al., 

2012). Ces différentes stratégies joueraient un rôle important dans l’apparition et le maintien 

d’efflorescences phytoplanctoniques chez ces espèces (Lee et al., 2016 ; Blossom et al., 2012 ; 

Legrand & Carlson, 1998 ; Jeong et al., 2010).  En effet, il a été montré que les taux de 

croissance d’une espèce d’Alexandrium, mixotrophe (Alexandrium andersonii) étaient deux 

fois plus élevées en présence de proies dans la culture que lorsque cette espèce se trouvait en 

croissance autotrophe (Lee et al., 2016). 

Le cycle de vie des dinoflagellés, incluant les espèces du genre Alexandrium, comporte deux 

types de reproduction (Figure 40) : une division végétative par fission binaire qui est une 

reproduction asexuée (division par mitose des cellules) et une reproduction dite sexuée qui est 

issue de la fusion de deux gamètes de type sexué (+) et (-) (Stoch, 1973 ; Probert et al., 2002 ; 

Figueroa et al., 2007).  

Au printemps ou en été, les espèces d’Alexandrium se multiplient dans l’eau, c’est la phase de 

croissance végétative (Figure 40). Les cellules d’Alexandrium sont à ce stade sous forme 

haploïde (n chromosomes) et sont biflagellés. C’est à ce moment du cycle que peuvent 

apparaître des efflorescences phytoplanctoniques. L’initiation, l’accroissement et le déclin des 

efflorescences vont dépendre de différents facteurs biotiques et abiotiques comme la 

température de l’eau, l’oxygène, la turbulence, la lumière, les nutriments, la présence de 

brouteurs et de parasites (Anderson et al., 2012 ; Chambouvet, et al., 2008). Certains facteurs 

semblent être récurrents et avoir un rôle important dans l’apparition et le maintien des 

efflorescences d’Alexandrium comme la stratification de la masse d’eau (Garneau et al., 2011 ; 

Lee et al., 2003 ; Anderson et al., 2005), l’apport local d’eau douce riche en nutriments 
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(Garneau et al., 2011 ; Guallar et al, 2017) et une température de l’eau supérieure à 15°C 

(Chapelle et al., 2015 ; Bouchouicha et al., 2012 ; Guallar et al., 2017 ; Vila et al., 2005). 

Lorsque toutes ces conditions sont réunies, la concentration cellulaire pendant les 

efflorescences peut atteindre jusqu’à 107-108 cellules/L (Chapelle et al., 2015 ; Pitcher et al., 

2007). 

Dans le cadre de la reproduction sexuée (Figure 40), certaines cellules se transforment en 

gamètes et fusionnent pour former un planozygote (2n chromosomes) quadriflagellé. Ce 

planozygote se différentie en kyste de résistance (ou hypnozygote) qui perd ses flagelles et 

sédimente. Ces cellules benthiques sont entourées d’une paroi dense et résistante (Anderson & 

Wall, 1978), qui leur permet de passer l'hiver (voire plusieurs années) enfouis dans le sédiment. 

L’accumulation des kystes dormants dans le sédiment constitue une banque de kystes qui ont 

impérativement besoin de cette période de dormance (maturation) pour germer à nouveau 

(Anderson, 1980 ; Figueroa et al., 2005). Ils forment alors un planoméiocyte (2n chromosomes) 

quadriflagellé au printemps, quand les conditions redeviennent adéquates. Le planoméiocyte se 

divise ensuite et donne des cellules mobiles à n chromosomes.  

Il existe une autre forme de résistance à court terme, les kystes pelliculés (temporaires) (n 

chromosomes) qui se forment pendant la phase de multiplication végétative (Dale, 1977 ; Bravo 

et al., 2010 ; Taylor, 1980 ; Fistarol et al., 2004). Ces kystes peuvent rester dans la colonne 

d’eau ou sédimenter. Cette forme de résistance n’a pas besoin de période de dormance pour 

germer à nouveau et redonner des cellules végétatives (Bravo et al., 2010). Ces kystes peuvent 

apparaître (en quelques minutes) pendant les efflorescences phytoplanctoniques en réponse à 

un stress soudain comme un choc thermique (Anderson & Wall, 1978 ; Grzebyk & Berland, 

1996 ; Herzi et al., 2013), une carence en nutriments (Anderson & Wall, 1978), un stress 

chimique (Doucette et al., 1989), la présence de parasites (Toth et al., 2004) ou même à cause 

d’interactions allélopathiques (Fistarol et al., 2004).  
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Figure 40 : Cycle de vie d’Alexandrium minutum. Alexandrium minutum (violet) : planoméiocyte à 2n 

chromosomes quadriflagellé. Alexandrium minutum (vert) : forme haploïde asexuée biflagellé. 

Alexandrium minutum bleu foncé et clair : gamètes des deux types sexués. Alexandrium minutum 

(rouge) : planozygote à 2n chromosomes quadriflagellé. L’hypnozygote ou kyste de résistance à 2n 

chromosomes et le kyste pelliculé/temporaire sont représentés par un rond vert entouré d’un cercle rouge 

épais et fin, respectivement. L’ovale bleu, fond rose représente la phase de division végétative formant 

l’efflorescence. Adapté de (Figueora et al., 2007 ; Figueora et al., 2008 ; Figueora et al., 2010). 
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III. Toxines produites par le genre Alexandrium 

 

Différentes phycotoxines sont produites par les dinoflagellés comme les alcaloïdes puriques, 

les imines macrocycliques ou les polyéthers linéaires, cycliques et macrocycliques (les 

macrolides) (Rasmussen et al., 2016). Parmi les microalgues responsables d’efflorescences 

phytoplanctoniques toxiques, le genre Alexandrium est certainement l'un des plus nocifs et peut 

se révéler toxique pour l'Homme (Caruana & Amzil, 2018). Sur les 34 espèces qui composent 

ce genre, environ la moitié produisent des phycotoxines comme Alexandrium catanella (Faust 

& Gulledge, 2002), Alexandrium andersinii (Criminiello et al., 2000), Alexandrium 

australiense (John et al., 2014), Alexandrium cohorticula (Kodama et al., 1988), A. fundyense 

(Roncalli et al., 2016), Alexandrium tamarense (John et al., 2014), Alexandrium hiranoi 

(Murakami et al., 1998), Alexandrium pseudogonyaulax (Murakami et al., 1988), Alexandrium 

leei (Tang et al., 2007), A. minutum (Pistocchi et al., 2012), Alexandrium monilatum (Faust & 

Gulledge, 2002), Alexandrium ostenfeldii (Gribble et al., 2005), Alexandrium pacificum  (Han 

et al., 2016), Alexandrium peruvianum (Lim et al., 2005), Alexandrium tamiyavanichii (Lim et 

al., 2006), Alexandrium taylori (Lim et al., 2005), Alexandrium monilatum (Faust & Gulledge, 

2002). Chez les espèces du genre Alexandrium les alcaloïdes puriques (les saxitoxines et leurs 

dérivés) sont les phycotoxines les plus répandues, et certaines espèces produisent des imines 

macrocycliques (les spirolides et les gymnodimines) ainsi que des macrolides (goniodomines).  

 

1. Alcaloïdes puriques : les saxitoxines et leurs dérivés. 

 

Les saxitoxines (STX) sont des alcaloïdes composés de trois cycles comprenant une structure 

centrale tétrahydropurine à deux guanidines et portant quatre chaînes latérales. Les variations 

des chaînes latérales (R1 à R4 dans la Figure 41) conduisent à la diversité des analogues de 

STX. Les STX et leurs dérivés sont des neurotoxines paralysantes (en anglais, Paralytic 

Shellfish Toxine, PST) connues pour être les agents responsables de l’intoxication paralysante 

via la consommation de fruits de mer (en anglais, Paralytic Shellfish Poisoning, PSP) (Lilly et 

al., 2002). A cause de leur impact néfaste sur l’Homme et les organismes marins, ces 
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phycotoxines sont les plus étudiées et également les plus surveillées en France par le réseau de 

surveillance REPHY (Réseau d’Observation et de Surveillance du Phytoplancton et des 

Phycotoxines, Ifremer, https://envlit.ifremer.fr/surveillance/phytoplancton_phycotoxines). Ce 

sont des molécules hydrophiles et thermostables qui perturbent la transmission neuromusculaire 

chez l’Homme. Leur principal mode d’action connu est le blocage des canaux sodium des 

cellules nerveuses, empêchant la dépolarisation et donc la transmission de l’influx nerveux 

(Llewellyn, 2006). Après ingestion par l’Homme via des bivalves contaminés, elles provoquent 

rapidement (en 5 à 30 minutes) un trouble de la sensibilité, un fourmillement brutal des lèvres, 

du visage, des bras puis des jambes. Des cas graves ont été signalés avec une perte de la 

coordination motrice, de l'incohérence et un risque de décès par paralysie respiratoire (Wiese 

et al., 2010). La norme européenne retenue pour la consommation humaine est de 80 µg 

équivalent de saxitoxine pour 100 g de chair de coquillage. Les toxines, présentes dans les 

coquillages, sont extraites et injectées à des souris mâles de 20 g. Le temps de survie constaté 

permet de déterminer la teneur équivalente en saxitoxine totale (d’après l’arrêté du 2 juillet 

1996, JORF du 19 juillet 1996). 

https://envlit.ifremer.fr/surveillance/phytoplancton_phycotoxines
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Figure 41 : Structure chimique de la saxitoxine (SXT) et de certains de ses dérivés (gonyautoxines, 

GTX) produits par les espèces du genre Alexandrium.  Figure reprise de (Caruana & Amzil, 2018). 



Thèse Doctorale | Alexandra Peltekis - 2020 

 

 

 

 

147 

  

 

 

2. Les imines cycliques : les spirolides et les gymnodimines 

 

 

 

Figure 42 : Structure de certaines imines cycliques. 

 

Les imines cycliques, (Figure 42), sont des neurotoxines à action dite « rapide » (Molgo et al., 

2007 ; Munday, 2008). Elles engendrent des symptômes neurologiques et peuvent provoquer 

la mort des souris de laboratoire (en quelques minutes) après leur administration par voie 

intrapéritonéale (Hu et al., 2001, Gribble et al., 2005). Ces phycotoxines partagent une structure 

macrocyclique et sont composées d’un fragment imine cyclique (possédant un groupement 

fonctionnel composé d’une liaison carbone-azote) typique de ce groupe. Il a été constaté que 

l’activité biologique de ces phycotoxines peut être perdue après ouverture de ce cycle imine 

(Hu et al., 1996). Chez les espèces d’Alexandrium, certaines imines cycliques comme les 

spirolides (SPX) et les gymnodimines (GYM) ont été isolées chez Alexandrium ostenfeldii 

(Jeffrey, 1995) et Alexandrium peruvianum (Lim et al., 2005). Les SPXs et les GYMs 

présentent une grande affinité pour les récepteurs nicotiniques de l’acétylcholine (un 

neurotransmetteur du système nerveux central), ce qui expliquerait leur neurotoxicité chez la 
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souris (Kharrat et al., 2008). Il a été suggéré que les SPXs et les GYMs possèdent une voie de 

synthèse commune, car elles présentent de grandes similitudes structurelles et peuvent toutes 

deux être produites par la même espèce d’Alexandrium ostenfeldii (Van de Waal et al., 2015 ; 

Van Waggoner et al., 2011). Chez Alexandrium ostenfeldii, 26 SPXs ont été isolées (Ciminiello 

et al., 2007, 2010 ; MacKinnon et al., 2006 ; Roach et al., 2009 ; Tillmann et al., 2014). On a 

observé des accumulations de SPXs dans des fruits de mer en Nouvelle-Zélande en 1990, au 

Canada en 1990, en Norvège en 2002 (Torgersen et al., 2005) et en France en 2005 dans des 

huîtres provenant du bassin d’Arcachon. L’accumulation de ces neurotoxines a été détecté dans 

des huîtres en présence d’Alexandrium ostenfeldii (Amzil et al., 2007), mais, malgré leur 

toxicité, ces toxines ne sont pas recherchées en routine dans le cadre des programmes de 

contrôle et de surveillance des mollusques bivalves vivants (Gribble et al., 2005 ; Krys et al., 

2007).  

Chez Alexandrium ostenfeldii, certaines gymnodimines ont été isolées et caractérisées comme 

la gymnodimine A (GA) et ses 8 dérivés, dont le 12-methyl GA, la gymnodimine B, C, D, et le 

12-methylgymnodimine (Harju et al., 2016). En 1993, des extraits d’huîtres de Nouvelle-

Zélande testés lors d’inspection de santé et de sécurité ont montré une toxicité élevée due à la 

gymnodimine, avec des symptômes neurologiques chez des souris mais heureusement sans 

aucune intoxication humaine (Seki et al., 1995). Ce composé a aussi été retrouvé en Tunisie 

(Bire et al, 2002). 

 

3. Les polyéthers macrocycliques : les goniodomines 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 43 : Structure de la goniodomine A et B. 



Thèse Doctorale | Alexandra Peltekis - 2020 

 

 

 

 

149 

  

 

 

Les goniodomines sont des polyéthers macrocycliques ou macrolides (Figure 43) qui ont été 

isolés chez les dinoflagellés Alexandrium hiranoi (Murakami et al., 1998), 

Alexandrium monilatum (Hsia et al., 2006) et Alexandrium pseudogonyaulax (Triki et al., 

2016). Deux isomères ont été isolés à ce jour chez cette espèce : la goniodomine A et B. La 

goniodomine A est une molécule antifongique qui est aussi connue pour générer des altérations 

histologiques et des nécroses du foie chez le rat (Terao et al., 1989). Plus récemment il a été 

montré que les goniodomines peuvent avoir un effet cytotoxique sur des cellules excitables 

humaines et les hépatocytes du rat. Les goniodomines A et B affectent également la viabilité 

cellulaire d’une lignée cellulaire du neuroblastome humain en augmentant le calcium 

intracellulaire et en dépolarisant les cellules. Ces deux molécules semblent avoir des effets 

biologiques similaires, mais la goniodomine A présente une plus grande toxicité (Espina et al., 

2016). 

 

IV. Distribution et occurrence des efflorescences 

 

Les espèces d’Alexandrium sont répandues dans le monde entier surtout dans les eaux côtières 

(estuaires, baies...). On les retrouve dans les régions subarctiques, tempérées et tropicales des 

hémisphères Nord et Sud (Anderson et al., 2012). Ces efflorescences toxiques sont aussi 

appelées « marées rouge » et ont également été observées sur des zones côtières du Chili et 

d’Argentine (Cuellar Martinez et al., 2018 ; Benavides, 1995), d’Australie (Hallegraeff, 1992), 

d’Espagne (Vila et al., 2001 ; Garcés et al., 2004), aux USA (Anderson, 1997) et sur le littoral 

français (Chapelle et al., 2015). La diversité de ces dinoflagellés semble être plus élevée en 

Méditerranée, où A. minutum a été identifié pour la première fois en Egypte (Halim, 1960), que 

dans les autres régions du monde (Anderson et al, 2012). Elles apparaissent généralement dans 

des environnements côtiers confinés qui subissent une forte eutrophisation liée à l’activité 

humaine sur les côtes du littoral, dans les ports (Garneau et al., 2011. Pitcher et al., 2007), les 

estuaires (Hallegraeff et al., 1988) et les lagons (Bouchouicha et al., 2012).  
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L’augmentation de l’occurrence et de la durée de ces marées rouge (Chapelle et al., 2015), a 

engendré (pour des raisons sanitaires) une surveillance accrue de ces phénomènes sur le littoral 

français par le réseau REPHY depuis 1992. Certaines espèces comme : A. catanella, A. 

minutum, Alexandrium tamarense sont récurrentes sur les côtes françaises et sont donc les plus 

surveillées (voir Figure 44). Pour mieux anticiper ces efflorescences, un seuil d’alerte a été 

établi pour certaines espèces d’Alexandrium, dont l’abondance ne doit pas dépasser les 10 000 

cellules par litre. Si ce seuil est atteint, le REPHY procède à des mesures de toxines de type 

PST dans les coquillages. Ce seuil sanitaire a été dépassé dans la Baie de Brest en Bretagne 

pour A. minutum, entre mi-mai et août pour les années 2010, 2012, 2013, 2014 et 2015. Ces 

années ont été considérées comme à risque toxique avec pour 2012 des abondances d’A. 

minutum record de l’ordre de 41 millions cellules/L (voir Figure 44) et plus de 800 µg 

équivalent de saxitoxine pour 100 g de chair total sur les moules de Kersanton, 10 fois la limite 

autorisée (voir section III) (Chapelle et al., 2015). Le seuil sanitaire défini pour Alexandrium 

tamarense est plus bas que celui d’A. minutum (1000 cellules/L). En 1998, les concentrations 

cellulaires d’Alexandrium tamarense ont atteint des concentrations record de 90 000 cellules/L 

dans la lagune de Thau, dans le sud de la France avec 85 000 µg équivalent de saxitoxine pour 

100 g de chair de coquillage (Abadie et al., 1998).  
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Figure 44 : Concentration cellulaire des espèces d’Alexandrium sur le littoral français. Communiqué par le 

Réseau d’Observation et de Surveillance du Phytoplancton et des Phycotoxines, Ifremer (REPHY) en 2012.  

http://envlit.ifremer.fr/var/envlit/storage/documents/parammaps/phytoplancton/index.html 

 

http://envlit.ifremer.fr/var/envlit/storage/documents/parammaps/phytoplancton/index.html
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V. Allélopathie au sein du genre Alexandrium  

 

Les espèces du genre Alexandrium font partie des dinoflagellés marins les plus étudiés pour 

leur activité allélopathique. Huit espèces ont montré une activité allélopathique envers d’autres 

protistes (autotrophes et hétérotrophes): A. minutum (Tillmann & John, 2002 ; Arzul et al., 

1999), Alexandrium tamarense (Hansen, 1989 ; Tillmann & John, 2002 ; Ma et al., 2009 ), 

Alexandrium ostenfeldii (Tillmann et al., 2007), Alexandrium catanella (Tillmann & John, 

2002), Alexandrium fundyense (Hattenrath-Lehmann & Gobler, 2011), Alexandrium 

pseudogonyaulax (Blossom et al., 2012), Alexandrium lucitanicum (Tillmann & John, 2002 ; 

Tillmann et al., 2008), Alexandrium taylori (Tillmann et al., 2008). La nature des molécules 

allélochimiques responsables de l’activité allélopathique des espèces d’Alexandrium n’a pas 

encore été identifiée. Les phycotoxines déjà connues comme les saxitoxines (Flores et al., 2012 

; Tillmann & John, 2002) ou les spirolides (Tillmann et al., 2007) ne sont pas les agents 

responsables de l’activité allélopathique des espèces d’Alexandrium (Emura et al., 2004). En 

effet les saxitoxines et leurs dérivés ne sont pas libérées dans le milieu extracellulaire comme 

les composées allélochimiques mais sont retrouvés concentrés dans les cellules (Emura et al., 

2004). Et certaines souches d’Alexandrium ne produisent pas de phycotoxines de type PST mais 

présentent quand même une forte activité allélopathique (Long et al., 2018a), démontrant de 

nouveau que phycotoxines et allélopathie ne sont pas forcément liées.  

Les composés allélochimiques libérés par Alexandrium affectent une variété importante de 

protistes autotrophes et hétérotrophes: des diatomées, des chlorophycées, d’autres 

dinoflagellés, des haptophytes et des ciliés (Lyczkowski & Karp‐Boss, 2014 ; Yin et al., 2010 ;  

Tillmann & Hansen, 2009 ; Weissbach et al., 2010 ; Hansen, 1989 ; Tillmann & John, 2002 ; 

Fistarol et al., 2004 ; Tillmann et al., 2007a, Lelong et al., 2011 ; Long et al., 2018 ; Zheng et 

al., 2016 ; Hattenrath-Lehmann et al., 2011). Mais toutes les espèces ne sont pas affectées avec 

la même intensité et ne réagissent pas de la même manière aux composés allélochimiques (Long 

et al., 2018a ; Tillmann et al., 2007). Certaines sont inhibées en croissance alors que d’autres 

ont des moyens efficaces de protection, en formant des kystes temporaires comme le 
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dinoflagellé Scrippsiella trochoidea (Tillmann et al., 2007 ; Tillmann & Hansen, 2009 ; Fistarol 

et al., 2004).  

Ces composés allélochimiques d’Alexandrium peuvent inhiber la croissance (Lyczkowski, & 

Karp‐Boss, 2014 ; Yin et al., 2010 ; Tillmann & Hansen, 2009 ; Weissbach et al., 2010 ; Zheng 

et al., 2016 ; Fistarol et al., 2004 ; Arzul et al., 1999 ; Hattenrath-Lehmann & Gobler, 2011), 

affecter la photosynthèse (Lelong et al., 2011 ; Long et al., 2018), provoquer la lyse des cellules 

(Tillmann et al., 2007 ; Tillmann et al., 2008 ; Ma et al., 2011 ; Fistarol et al., 2004 ; Tillmann 

& John, 2002 ; Weissbach et al., 2010 ; Hansen, 1989), ou les immobiliser (Tillman & John, 

2002 ; Tillmann et al., 2007 ; Tillmann et al., 2008). Elles peuvent aussi provoquer 

l’enkystement (Tillmann et al., 2007 ; Tillmann & Hansen, 2009 ; Fistarol et al., 2004), le 

blanchiment (Lelong et al., 2011, Lyczkowski, & Karp‐Boss et al., 2014, Fistarol et al., 2004), 

le changement de la forme des cellules et l’endommagement des membranes chloroplastiques 

(Zheng et al., 2016 ; Long et al., 2018b) et mitochondriales (Zheng et al., 2016). Mais le mode 

d’action et la cible moléculaire de ces composés reste encore à être identifié.  

L’activité allélopathique des espèces d’Alexandrium a été prouvée en testant le filtrat obtenu à 

partir de leur culture sur la croissance de différents protistes où lors de co-culture (Zheng et al., 

2016 ; Lelong et al., 2011 ; Ma et al., 2009 ; Hattenrath-Lehmann & Gobler, 2011 ; Lelong et 

al., 2011 ; Tillmann & John, 2002). Les cellules d’A. minutum resuspendues dans un nouveau 

milieu sont capables de libérer, de nouveau, après quelques heures des composés 

allélochimiques et d’inhiber la croissance de la diatomée C. muelleri (Lelong et al., 2011). Une 

forte densité cellulaire (Lelong et al., 2011) ou une phase pré- stationnaire ou stationnaire de 

croissance (Hansen, 1989 ; Arzul et al., 1999 ; Lelong et al., 2011 ; Long et al., 2018a) 

renforcent leur activité allélopatique. Toutes les espèces d’Alexandrium ne produisent pas la 

même quantité de composés allélochimiques et leur activité peut être différente en fonction de 

la sensibilité des espèces cibles étudiées (Long et al., 2018a ; Tillmann et al., 2007). Enfin 

l’utilisation de métaux lourds (comme le cuivre) dans les cultures d’A. minutum augmente son 

activité allélopathique sur la diatomée C. muelleri (Long et al, 2019). La variation de l’activité 

allélopathique d’A. minutum par le cuivre peut avoir des implications écologiques en rendant 
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A. minutum plus compétitif dans des environnements contaminés par le cuivre (Long et al, 

2018).  

De plus, la production de composés allélochimiques semble être impliquée dans une stratégie 

nutritionnelle comme la capture de proies mobiles en les immobilisant. Chez l'haptophyte P. 

parvum, les molécules allélochimiques libérées dans le milieu entrainent l’immobilisation des 

proies potentielles permettant à cet haptophyte de se nourrir de proies mobiles (Skovgaard & 

Hansen, 2003 ; Stoecker et al., 2003). Dans le genre Alexandrium, on retrouve ce type de 

comportement chez l’espèce Alexandrium pseudogonyaulax, mixotrophe, qui produit un mucus 

contenant des composées allélochimiques capables d’immobiliser ses proies (Blossom et al., 

2012).  

La quantité de composés allélochimiques libérés et l’activité allélopathique sur un même 

protiste peut varier entre les espèces du genre Alexandrium mais aussi entre différentes souches 

appartenant à la même espèce. Par exemple, une souche d’Alexandrium tamarense immobilise 

50 % d’une culture du dinoflagellé Oxyrrhis marina après 1h d’incubation, dès une 

concentration de 600 cellules /mL. Mais trois autres souches testées s’avérent bien moins 

efficaces (Tillmann & John, 2002). De même la concentration effective pour trois souches 

d’A.minutum inhibant 50% du Fv/Fm de Chaetoceros muelleri n’était pas la même après 120 

min d’incubation. Pour la souche d’A. minutum ayant l’activité allélopathique la plus puissante, 

cette concentration était de 4220 ± 480 cellules/ml (Long et al., 2018a).   

 

1. Mode d’action des composés allélochimiques produits par Alexandrium sur les 

protistes. 

 

Les recherches visant à élucider les modes d'action des composés allélochimiques chez les 

microalgues sont plutôt rares. Les études mettent bien souvent en évidence un ensemble de 

conséquences de l’interaction allélopathique, sans pour autant déterminer le mécanisme. La 

cible initiale de ces métabolites secondaires entrainant ces effets délétères sur les protistes n’est 

pas encore définie.  
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Activité allélopathique des espèces du genre Alexandrium affectant les membranes 

 

Les composés allélochimiques produits par le genre Alexandrium engendrent la lyse des 

cellules d’un large spectre de microalgues (Tillmann et al., 2007). Mais le mécanisme par lequel 

ces composés allélochimiques agissent sur les membranes est encore peu connu. Une fraction 

lytique du surnageant du dinoflagellé Alexandrium tamarense a été testé sur les membranes de 

cellules neuronales de rat. Cette fraction semble augmenter la perméabilité aux ions Ca2+ des 

cellules cibles même quand celles-ci ont leur canaux Ca2+ bloqués avec du cadmium. Cette 

augmentation intracellulaire des ions Ca2+ serait le résultat d'un afflux accru de Ca2+ par des 

sites endommagés sur la membrane (Ma et al., 2011). Cette même étude a montré que ces 

composés lytiques auraient une plus grande affinité pour des membranes riches en certains 

stérols – les stérols jouant un rôle important dans la régulation de la fluidité et de la perméabilité 

membranaire. Ces composés se lieraient préférentiellement dans l’ordre aux cholestérols (4-

desméthyl-stérol) > ergostérols (4-desméthyl-stérol)> brassicastérols (4-desméthyl-stérol)> 

dinostérols (4-alpha-méthyl-stérol). Chez les espèces étudiées, seul Alexandrium tamarense 

contient du dinostérol, ce qui pourrait expliquer son insensibilité à ses propres composés 

lytiques (Ma et al, 2011). En plus des membranes cytoplasmiques, les composés lytiques 

d’Alexandrium tamarense auraient également pour cible les membranes mitochondriales et 

chloroplastiques (Zheng et al., 2016). L’observation des organelles de la diatomée P. 

tricornutum mise en co-culture avec ce dinoflagellé a montré que les membranes 

chloroplastiques étaient partiellement rompues avec des thylacoïdes dégradés alors que les 

mitochondries étaient déformées (Zheng et al, 2016).  

Une autre espèce de ce genre, A. minutum est elle aussi capable d’affecter les membranes de la 

diatomée C. muelleri (Long et al., 2018b). Plus précisément son filtrat altère la composition 

lipidique des membranes de cette diatomée en induisant une augmentation des stérols 

membranaires après 60 min d’incubation. Ici, leur augmentation serait une défense de la 

diatomée contre les composées lytiques. En parallèle des changements de composition en 

termes de classes lipidiques, la composition des acides gras polaires et neutres qui composent 

les membranes de C. muelleri change significativement (Long et al., 2018b). Les acides gras 
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neutres, qui sont principalement des lipides de stockage, diminuent chez la diatomée, 

probablement du fait de la mobilisation des triglycérides pour la synthèse de nouvelles 

membranes. Enfin, le métabolite secondaire augmenterait aussi l’index d’insaturation des 

acides gras polaires de C. muelleri. Les acides gras polaires jouent un rôle important dans la 

composition des membranes car ils en sont les principaux constituants. Ainsi une augmentation 

des stérols et des acides gras polaires saturés rendraient les membranes de la diatomée moins 

fluides et la rigidifierait (Long et al., 2018b). Ces changements constatés dans la composition 

lipidiques des membranes de C. muelleri semblent être une réponse de défense aux composés 

allélochimiques de A. minutum. Mais la cible initiale de ces composés allélochimiques n’a 

toujours pas été identifiée. 

 

Activité allélopathique du genre Alexandrium affectant la photosynthèse 

 

Plusieurs espèces d’Alexandrium sont capables d’affecter l’appareil photosynthétique de 

certaines diatomées ; c’est le cas d’A. minutum (Lelong et al., 2011), Alexandrium fundyense 

(Lyczkowski, & Karp‐Boss et al., 2014) et Alexandrium tamarense (Zheng et al, 2016 ; Fistarol 

et al., 2004). En particulier, le filtrat de plusieurs souches d’A. minutum inhibent le Fv/Fm du 

PSII de la diatomée C. muelleri. La souche CCMI1002 inhibe 27% du Fv/Fm de C. muelleri 

après 60 min d’incubation (Long et al., 2018a), alors que la souche AM89BM est plus efficace 

et inhibe le Fv/Fm de cette même diatomée de l’ordre de 33% après seulement 15 min 

d’incubation (Lelong et al., 2011). Comme déjà discuté dans l’introduction générale, une 

diminution du Fv/Fm peut être due à une inhibition directe du PSII par des composés 

allélochimiques ou à l’inhibition d’une autre étape photosynthétique qui peut entrainer 

indirectement la photoinhibition des PSII. Il est donc difficile de conclure par la seule mesure 

du Fv/Fm sur la cible exacte du composé allélochimique sur l’appareil photosynthétique de C. 

muelleri. 

D’autres espèces comme Alexandrium ostenfeldii semblent n’avoir aucun effet sur le Fv/Fm du 

PSII de plusieurs espèces (Rhodomonas sp, Dunaliella salina ; Thalassiosira weissflogii ; 

Emiliania huxleyi ; Scrippsiella trochoidea) (Tillmann et al, 2007). Les auteurs concluent que 
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l’activité photosynthétique de ces espèces n’est pas inhibée par les composés allélochimiques 

libérés par Alexandrium ostenfeldii. Or la mesure du rendement quantique maximal du PSII est 

dans ce cas mal interprétée, car le Fv/Fm ne nous renseigne pas sur l’activité photosynthétique 

en général mais seulement sur l’intégrité du PSII. Ainsi les composées allélochimiques 

pourraient agir sur un autre complexe photosynthétique sans que cela n’entraine de 

photoinhibition du PSII et donc une diminution du Fv/Fm des PSII des différentes espèces 

cibles. 

Des phénomènes de blanchiment (perte de la pigmentation) des cellules de deux diatomées (T. 

pseudonana et C. muelleri) ont été observés en présence du filtrat d’A. fundyense et d’A. 

minutum (Lelong et al., 2011, Lyczkowski, & Karp‐Boss et al., 2014). De même le filtrat d’A. 

tamarense provoque la perte de la pigmentation de tout un groupe d’espèces 

phytoplanctoniques présentes dans un échantillon naturel (Fistarol et al., 2004). 
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Objectifs du chapitre 

 

Les effets des molécules allélochimiques libérées par A. minutum sur la physiologie des 

diatomées ont été largement décrits, un certain nombre de questions restent sans réponse : 

Quelle est la cible première de ces molécules ? Quelle est la chronologie des différentes 

altérations physiologiques chez la diatomée (photosynthèse, intégrité des membranes, 

dépigmentation, lyse, mort cellulaire…) ? Quelle est la nature de la molécule impliquée ?  

Pendant ma deuxième année de thèse, nous avons collaboré avec Marc Long et Hélène Hégaret 

du laboratoire LEMAR (Université de Bretagne Occidentale) pour étudier l’interaction 

allélopathique entre le dinoflagellé A. minutum et la diatomée C. muelleri, deux espèces qui co-

existent dans les eaux côtières (Chapelle et al., 2015). Nous nous sommes efforcés (i) d’évaluer 

l’effet des composés allélochimiques impliqués sur les membranes plasmiques de la diatomée 

Chaetoceros muelleri, et (ii) de décortiquer le mécanisme d’inhibition de l’activité 

photosynthétique de la diatomée - ce deuxième point correspondant plus précisément à ma 

contribution dans cette étude. Article: “Allelochemicals from Alexandrium minutum lead to 

membrane disruption and photosynthesis inhibition in a co-occurring diatom” 
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Article à soumettre: Allelochemicals from Alexandrium minutum 

lead to membrane disruption and photosynthesis inhibition in a co-

occurring diatom. 
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Discussion 

Les composés allélochimiques produits par les espèces du genre Alexandrium affectent la 

physiologie des protistes de plusieurs façons : inhibition de la croissance, inhibition de l’activité 

du PSII, dommages membranaires ou lyse cellulaire. Mais le mécanisme de l’interaction 

allélopathique, la nature du composé allélochimique ainsi que sa cible exacte sur les diatomées 

reste encore inconnue. Nous avons choisi dans cette étude de travailler avec un couple de 

microalgues qui co-existe dans la nature et pour lequel l’interaction allélopathique avait déjà 

été démontrée, le dinoflagellé A. minutum et la diatomée C. muelleri (Lelong et al., 2011 ; Long 

et al., 2018a).  Notre étude est la première à mesurer simultanément l’effet du filtrat d’A. 

minutum sur la photosynthèse (par spectroscopie de fluorescence et d’absorption) et sur la 

membrane cytoplasmique (par cytométrie en flux) de C. muelleri au cours des premiers instants 

de l’effet allélopathique. Nous avons pu montrer que le PSII n’est pas une cible première des 

composés allélochimiques, mais un effet indirect de l’inhibition de l’activité photosynthétique 

et de la dégradation des thylacoïdes à moyen terme. Les premiers effets induits par le filtrat 

d’A. minutum, mesurés après 10 minutes d’incubation, s’avèrent être (i) une inhibition du 

transfert d’électron photosynthétique entre le PSII et le PSI, probablement au niveau du transfert 

médié par les plastoquinones, (ii) une diminution du gradient électrochimique de protons dans 

le noir, et (iii) une dépolarisation des membranes plasmiques. A temps plus long, et 

probablement comme conséquences des effets premiers, nous avons observé une 

perméabilisation des membranes plasmiques, une baisse des rendements maximum des deux 

photosystèmes et une dégradation générale de l’appareil photosynthétique.  

 Certains points méritent des éclaircissements et les résultats obtenus font apparaître plusieurs 

questions. La discussion s’articulera autour de 5 parties : (1) pourquoi le gradient 

électrochimique de proton dans le noir diminue chez C. muelleri en réponse au filtrat d’A. 

minutum ? (2) Quelle est le mode d’action du filtrat d’A. minutum sur les membranes de C. 

muelleri ? (3) Quelle est le lien entre l’effet du filtrat sur les membranes cytoplasmiques et 

l’inhibition de la photosynthèse ? (4) Quelle est la nature du composé allélochimique libéré par 

Alexandrium ? (5) Ces interaction allélopathiques sont-elles susceptibles de prendre place dans 

le milieu naturel ? 
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I. Comment les composés allélochimiques d’A. minutum diminuent-t-il la 

pmf à l’obscurité chez C. muelleri ? 

Nous avons vu (Discussion du Chapitre 1, section 1) qu’une pmf à travers les membranes des 

thylacoïdes était présente dans le noir et liée à l’activité respiratoire chez les diatomées (Figure 

45, panneau A). Elle peut être mesurée, soit à travers le tracé du signal ECS quadratique en 

fonction du signal ECS linéaire (parabole) ou par le ratio des signaux quadratique et linéaire 

après un flash laser saturant. Comme nous avons vu dans le chapitre précédent, les deux 

méthodes donnent, au moins qualitativement, le même résultat et c’est la deuxième méthode, 

plus simple, que nous avons utilisée dans cette étude. La baisse significative de l’ECS 

quadratique (mais pas de l’ECS linéaire) après un flash saturant en présence du filtrat 

d’A.minutum (Figure 5 du manuscrit) indique que la composante électrique de la pmf diminue 

fortement chez la diatomée en présence d’A.minutum (Figure 7 du manuscrit). Ici, 

contrairement à ce qui avait été observé avec les quinolones, la respiration de C. muelleri en 

présence du filtrat d’A. minutum semble inchangée après 60 min d’incubation (Lelong et al., 

2011). Comment expliquer la diminution de la pmf générée dans le noir chez C. muelleri par le 

filtrat d’A. minutum ? Différents scenarios permettent d’expliquer la diminution de la pmf 

généré à travers les membranes des thylacoïdes de C. muelleri en présence du filtrat d’A. 

minutum : 

Dans un premier scénario, l’effet serait extérieur au chloroplaste. La diminution de la pmf 

généré à travers les membranes des thylacoïdes serait due à une diminution de l’import d’ATP 

d’origine mitochondrial (Figure 45, panneau B). L’inhibition ou la diminution de la production 

d’ATP par la mitochondrie peut être due :  

• à la perturbation des membranes mitochondriales par une molécule découplante 

(molécule qui perturberait les membranes de telle sorte à dissiper la pmf générée), il 

s’ensuit une dissipation de la pmf généré dans la mitochondrie avec augmentation de la 

vitesse de respiration (consommation d’oxygène), sans production d’ATP. 

• à une inhibition de la respiration (transport d’électron dans la chaîne respiratoire), il n’y 

a plus de pmf généré dans la mitochondrie, donc plus de production d’ATP 

mitochondrial.  
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• ou à l’inhibition de l’ATP synthase mitochondriale qui va ralentir ou inhiber le transport 

d’électron dans la chaîne respiratoire et donc affecter la production d’ATP. 

• même si la production d’ATP par la mitochondrie était inchangée, on peut imaginer que 

l’arrêt du transport d’ATP entre les deux organelles aurait lui aussi pour effet d’inhiber 

le pmf généré à travers le thylacoïde dans le noir. 

Un deuxième scénario met en jeu un effet au niveau du chloroplaste (Figure 45, panneau C). 

La diminution de la pmf généré à travers les membranes des thylacoïdes dans le noir serait dû 

à l’effet d’une molécule découplante, c’est-à-dire une molécule qui perturbe les membranes 

chloroplastiques de telle sorte à dissiper la pmf (soit par la formation de pores soit en perturbant 

les membranes chloroplastiques). 
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Figure 45 : Gradient électrochimique de proton généré dans le noir dans le chloroplaste grâce à 

l’ATP mitochondrial (A) : contrôle. (B) Lorsque l’import d’ATP depuis la mitochondrie est 

empêché. (C) lorsqu’un effet découplant induit la dissipation du gradient électrochimique de 

proton du thylacoïde. 
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Pour distinguer entre ces deux différents scénarios, une indication nous vient de l’activité de 

l’ATP synthase chloroplastique, mesurée par la phase « c » de la cinétique de l’ECS après le 

flash saturant. Dans notre étude la phase c mesurée grâce à l’ECS linéaire chez C. muelleri 

semble inchangé à 10 min et aurait tendance à accélérer après 40 min d’incubation avec le filtrat 

d’A. minutum, mais nos barres d’erreur sont beaucoup trop grandes pour conclure avec 

certitude. L’accélération de la phase c irait dans le sens de la présence d’un découplant dans le 

filtrat d’A. minutum qui serait capable d’affecter les thylacoïdes, ce qui entrainerait la 

dissipation du pmf généré dans le noir dans le chloroplaste. Cependant, nos résultats ne 

permettent pas de répondre avec certitude sur l’activité exacte du composé allélochimique d’A. 

minutum sur le chloroplaste et les mitochondries de C. muelleri entrainant la diminution de la 

pmf généré dans le noir à travers les membranes des thylacoïdes. Pour y répondre, il faudrait :  

1) mesurer la respiration de C. muelleri après 10 min d’incubation avec le filtrat d’A. 

minutum. Une accélération de la consommation d’oxygène irait dans le sens d’un effet 

découplant dans la mitochondrie alors qu’une diminution de la production d’oxygène 

dans le sens d’une inhibition de la chaîne respiratoire où de l’ATP synthase 

mitochondriale.  

2) quantifier la diminution de la pmf généré dans le noir chez C. muelleri en présence du 

filtrat d’A. minutum, en utilisant le protocole éprouvé basé sur la relaxation des signaux 

quadratique et linéaire (parabole, Bailleul et al., 2015).  

3) tester la présence d’un effet découplant sur les thylacoïdes. Pour cela, une approche 

possible serait de mesurer la relaxation du champ électrique (la phase c) dans des 

conditions où l’ATP synthase chloroplastique est inactive. Dans ces conditions une 

accélération de la dissipation du champ électrique généré par le flash ne serait due qu’à 

la présence de molécules capables de découpler la membrane du thylacoïde. Pour 

inhiber ou ralentir fortement l’activité de l’ATP synthase chloroplastique il est très 

courant de mettre les microalgues dans des conditions d’anaérobiose, ce qu’on obtient 

facilement en utilisant du glucose et une enzyme, la glucose oxydase, qui catalyse 

l'oxydation du glucose en peroxyde d'hydrogène et en D-glucono-δ-lactone et 

consomme ainsi très rapidement l’O2 présent dans l’échantillon.  

https://fr.wikipedia.org/wiki/Oxydation
https://fr.wikipedia.org/wiki/Glucose
https://fr.wikipedia.org/wiki/Peroxyde_d%27hydrog%C3%A8ne
https://fr.wikipedia.org/wiki/Glucono_delta-lactone
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II. Quelles sont les effets de ces composés allélochimiques sur la 

membrane cytoplasmique ? 

 

Certains composés allélochimiques encore inconnus produits par les espèces du genre 

Alexandrium ont la capacité de perturber les membranes cytoplasmiques et d’induire la lyse 

cellulaire de différents protistes (Tillmann et al., 2007a ; Tillmann et al., 2007b ; Ma et al., 

2011 ; Fistarol et al., 2004 ; Tillmann & John 2002 ; Weissbach et al., 2010 ; Hansen, 1989). 

Comme discuté dans l’introduction de ce chapitre, les composés liberés par Alexandrium 

tamarense présentent une affinité pour certaines stéroles membranaires. De plus la présence de 

dinostérols sur ses membranes, qui sont des 4α-méthyl-stérols rappelle le mécanisme 

d’autoprotection du dinoflagellé K. veneficum (voir Introduction, section V.5) qui se protège de 

ces propres composés allélochimiques (les karlotoxines) par la présence dans sa membrane de 

gymnodinostérols et perturbent les membranes biologiques des autres microalgues dépourvues 

de gymnodinostérols (Deeds & Place, 2006). Les gymnodinostérols et les dinostérols, tous deux 

des 4α-méthyl-stérols, immuniseraient Alexandrium tamarense et K. veneficum de leurs propres 

composés lytiques, empêchant l’autolyse (Ma et al., 2011 ; Deeds & Place, 2006). Une 

augmentation de la concentration en stérols a été observée dans la membrane cytoplasmique de 

C. muelleri en réponse au filtrat d’A. minutum, probablement comme un moyen de défense en 

rigidifiant la membrane (Long et al., 2008). Il est par conséquent raisonnable de penser qu’il 

existe des similitudes entre les mécanismes à l’œuvre chez ces trois dinoflagellés. Chez K. 

veneficum, les composés lytiques forment des pores sur les membranes biologiques et 

augmentent leur perméabilité, ce qui provoque la lyse à plus long terme (Deeds & Place, 2006).  

De même, le filtrat d’A. tamarense induit la perméabilité de la membrane plasmique aux ions 

Ca2+, même quand les canaux Ca2+ sont bloqués avec du cadmium. (Ma et al., 2011). Le même 

mécanisme pourrait être à l’œuvre chez A. minutum, qui expliquerait les résultats obtenus. Dans 

cette étude, nous avons mesuré les effets du filtrat d’A. minutum sur la membrane cytoplasmique 

de C. muelleri grâce à la cytométrie en flux. Deux sondes ont étés utilisées pour mesurer la 

polarité et la perméabilité des membranes plasmiques de C. muelleri : le DiBAC4(3) et le 
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SYTOX green (Koppel et al., 2017) respectivement. Les résultats montrent une dépolarisation 

de la membrane cytoplasmique dès 10 minutes d’incubation et une perméabilisation après 30 

minutes. La formation de pores dans la membrane, de plus en plus larges ou nombreux, 

induiraient effectivement une dépolarisation de celle-ci et l’augmentation conséquente de la 

perméabilisation.  

Nos résultats montrent une perméabilisation relativement faible à 10 minutes, qui n’augmente 

significativement qu’après 30 minutes. Cela suggère a priori que la perméabilisation de la 

membrane n’est pas le premier effet des molécules allélochimiques d’A. minutum. Il faut 

cependant prendre cette cinétique avec prudence. En effet, il existe un biais dans notre approche 

pour mesurer la perméabilité membranaire de C. muelleri ; la sonde utilisé SYTOX green ne 

traverse que des membranes très compromises, c’est-à-dire des membranes de cellules mortes. 

Il se peut donc que la perméabilité des membranes cytoplasmiques de C. muelleri soit sous-

estimée, et qu’elle soit déjà importante dès 10 minutes d’incubation. 

 

III. Quelle est le lien entre l’effet sur les membranes cytoplasmiques et 

l’inhibition de la photosynthèse ?  

 

La perturbation des membranes plasmiques (dépolarisation et perméabilisation) de C. muelleri 

en présence du filtrat d’A. minutum est parallèle à l’inhibition de la photosynthèse, à la 

réoxydation plus lente des plastoquinols et à la diminution de la pmf générée à travers les 

membranes du thylacoïde. Dans cette étude nous n’avons pas réussi à faire le lien entre l’activité 

du filtrat sur la membrane cytoplasmique et l’inhibition rapide de la photosynthèse, ni à 

déterminer la cible moléculaire initiale du composé induisant tous ces phénotypes indirects.  

Il semblerait que la membrane cytoplasmique n’est pas la seule à être perturbée par les 

composés allélochimiques produits par les espèces d’Alexandrium. Les membranes 

chloroplastiques et mitochondriales en seraient aussi la cible (Zheng et al., 2016). En effet, 24 

hr de co-culture avec Alexandrium tamarense perturbe les membranes chloroplastiques et 

mitochondriales de P. tricornutum (Zheng et al., 2016). Cette perturbation se traduit par une 

rupture des membranes du chloroplaste, la détérioration des thylacoïdes et des crêtes 
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mitochondriales ainsi que la déformation de la mitochondrie (Figure 46) (Zheng et al., 2016). 

Il est possible que le même phénomène ait lieu dans l’interaction entre A. minutum et C. 

muelleri, auquel cas, cela pourrait indiquer que l’inhibition du transfert d’électrons au niveau 

du pool de PQ est due à une perturbation de la membrane thylacoïdienne concomitante avec 

celle de toutes les membranes cellulaires.  

Une autre approche pour mieux cerner le lien entre les effets sur les membranes et l’inhibition 

de la photosynthèse serait d’améliorer notre capacité à saisir la dynamique de ces deux 

phénotypes. Mieux comprendre la cinétique des différents évènements aiderait à déterminer 

l’étape initiant la cascade de phénotypes observée. Cette étude est la première à montrer 

l’inhibition quasi-complète de l’activité photosynthétique de C. muelleri après seulement 10 

min d’incubation avec le filtrat d’A. minutum, quand les études précédentes mesuraient l’effet 

du filtrat sur le Fv/Fm du PSII de C. muelleri uniquement (Lelong et al., 2018a). Il serait 

intéressant d’essayer de mesurer les différents paramètres photosynthétiques à des temps plus 

court, de l’ordre de la minute -cela est possible avec l’ECS et la fluorescence ainsi qu’avec la 

mesure de l’oxydoréduction de P700. Mesurer la perméabilité de la membrane cytoplasmique à 

des temps si courts d’incubation serait difficile mais il me semble que ce serait utile d’essayer 

d’optimiser le protocole basé sur la cytométrie en flux pour améliorer sa résolution temporelle.  

Peut-être A. minutum ne produit-il pas un composé allélochimique mais plusieurs ? Les 

phénotypes observés en photosynthèse et sur la membrane cytoplasmique peuvent résulter de 

l’effet de plusieurs molécules allélochimiques agissant sur plusieurs sites. Tester cette 

hypothèse nécessitera l’isolation des différentes molécules impliquées, ce qui n’a pas encore 

été possible jusqu’ici (voir section suivante).  
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Figure 46: Image représentant l’effet des composés allélochimiques d’Alexandrium 

tamarense sur les mitochonries et les membranes de Phaeodactylum tricornutum. 

Observation des plastes et mitochondries au sein des cellules de Phaeodactilum tricornutum, 

seul (panneau du haut) ou en co-culture pendant 24h avec Alexandrium tamarense (panneau 

du bas). N : Noyau Mt : Mitochondrie, Ch : chloroplaste V : vacuoles, En : endosome. 

D’après (Zheng et al., 2016). 
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IV. Quelle est la nature du composé allélochimique libéré par 

Alexandrium minutum ? 

 

Les composes allélochimiques responsables de l’activité allélopathique des espèces du genre 

Alexandrium n’ont pas encore été identifiés à ce jour. On sait par contre que les phycotoxines 

déjà connues comme les PST (Flores et al., 2012 ; Hakanen et al., 2014 ; Tillmann & John, 

2002) et les spirolides (Tillmann et al., 2007) ne sont pas les agents responsables de l’activité 

allélopathique des espèces d’Alexandrium. On sait également que ces composés ont une forte 

activité mais sont fortement dilués dans le milieu. Afin de lever le voile sur la nature de ces 

composés allélochimiques, certaines études ont tenté de les isoler et de les caractériser chez A. 

tamarense (Ma et al., 2011 ; 2009 ; Flores et al., 2012 ; Zheng et al., 2016). Plusieurs contraintes 

ont ralenti l’identification de ces composés allélochimique chez cette espèce : (i) ils sont en 

faible concentration dans le filtrat, (ii) les rendements d’extraction et de purification sont 

faibles, et (iii) ces composés semblent être particulièrement sujets à se coller sur les plastiques 

qui ne peuvent pas toujours être évités sur certain filtres ou matériaux de purification (Ma et 

al., 2011 ; Ma et al.,2009).  

Afin de définir un protocole adéquat d’isolement de ce/ces composé(s) lytique(s) chez A. 

tamarense, les propriétés physico-chimiques des composés et la stabilité de l’activité 

biologique dans le filtrat et les différentes fractions ont été étudiées (Ma et al., 2009). Il en 

ressort que l’activité allélopathique des composés n’était conservée que dans des récipients en 

verre, à température ambiante, et nécessitait une agitation vigoureuse du flacon, ce qui suggère 

une liaison de ces composés au verre. Ces composés allélochimiques sont résistants à la 

congélation (-20 °C pendant 3 mois), à des températures dites modérées (60°C pendant 15 min) 

mais perdent leurs propriétés lytiques lorsqu’ils sont chauffés à 95°C pendant 15 min (Ma et al 

2009). De plus ces composés sont tolérants aux variations de pH et leur activité est maximale à 

pH=8 et diminue avec l’augmentation ou la diminution du pH du milieu.  

La résistance à la chaleur semble indiquer que les composés allélochimiques ne sont pas des 

enzymes. Ces molécules semblent être des molécules amphipatiques de haut poids moléculaire 

(7 à 15 kDa). Les auteurs concluent que les candidats ne sont ni protéiques ni 
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polysaccharidiques, mais ils ne sont pas parvenus à isoler des candidats de masse précise (Ma 

et al., 2011). Dans une autre étude (Zheng et al., 2016), 11 composés candidats avec des masses 

moléculaires inférieures (<1.6 kDa) ont été détectés dans le surnageant d'Alexandrium 

tamarense, mais leur activité lytique doit encore être confirmée. Les divergences entre les 

études sur la masse moléculaire de ces composés lytiques suggèrent qu’Alexandrium tamarense 

ne produit pas un composé extracellulaire unique mais plusieurs qui seraient responsables de 

cette activité allélochimique, ou que cette molécule formerait des agrégats (micelles) rendant 

difficile sa purification (Ma et al, 2009).  

Il n’existe pas à ce jour de travaux sur la nature du/des composé(s) allélochimique(s) libérés 

par A. minutum. Néanmoins, il semblerait que ce/ces composé(s) présentent des caractéristiques 

communes avec ceux d’Alexandrium tamarense, comme leur grande affinité pour les plastiques 

(Long et al, 2018). Différentes approches pourraient faciliter leur identification :  

• la métabolomique comparative (entre les souches à activité allélochimiques et non 

allélochimiques) qui est un moyen d’identifier des candidats. Mais ces composés 

présentent une forte activité allélopathique à de faible concentration, et leur signal 

pourrait être inférieur au bruit chimique de la fraction étudiée, il est donc intéressant de 

les cultiver dans du milieu de mer artificiel.  

• obtenir une souche d’A.minutum axénique ou travailler dans des conditions ou la 

présence bactérienne est faible (en présence d’antibiotiques) permettrait de diminuer le 

« bruit » venant de métabolites libérés par les bactéries. Il n’y a pas d’indication d'une 

origine bactérienne de ces composés allélochimiques (Fistarol et al., 2004 ; John et al., 

2015 ; Tillmann et al., 2008).  

• optimiser les chances d’observer les molécules allélochimiques en rajoutant du cuivre 

dans la culture de cette espèce, ce qui augmente l’effet allélopathique et donc a priori la 

production de ces composés (Long et al., 2018).  

Je n’ai pas essayé d’isoler le composé allélochimiques de cette espèce au cours de ma thèse 

mais nos collaborateurs, Marc Long et Hélène Hégaret, sont actuellement en train de travailler 

sur cet aspect. Dans ce cadre, il faut noter que l’utilisation de la spectroscopie de fluorescence 

et d’absorption (P700 et ECS) devrait fournir des tests rapides et sensibles de l’activité 
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allélopathique du filtrat d’A.minutum et dans chaque étape de purification, en utilisant la 

meilleure compréhension que nous avons désormais du mode d’inhibition de la photosynthèse 

par ces composés.  

 

V. Quel rôle écologique pour l’effet allélopathique d’Alexandrium 

minutum sur les diatomées ? 

Les deux espèces étudiées dans ce chapitre, Alexandrium minutum et Chaetoceros muelleri, co-

existent dans l’environnement (Chapelle et al., 2015). Il est raisonnable de penser que 

l’inhibition de la photosynthèse et de la croissance de la diatomée par A. minutum influence la 

dynamique de leurs populations dans les zones côtières où elles co-existent. La question qui se 

pose est : est-ce que les concentrations d’Alexandrium minutum dans l’environnement sont 

suffisantes pour affecter la dynamique de la population de Chaetoceros muelleri et des 

diatomées en général ? 

Pour répondre à cette question, il faut pouvoir comparer les concentrations minimales du 

dinoflagellé engendrant des effets sur la physiologie de la diatomée aux concentrations 

observées sur le terrain. Deux études ont déterminé le seuil de la concentration cellulaire de 

plusieurs souches d’A. minutum à partir de laquelle l’inhibition des PSII de la diatomée apparait 

(Lelong et al., 2018). La souche d’A. minutum avec l’activité allélopathique la plus puissante 

avait une concentration de demi-inhibition du Fv/Fm (EC50) de 4220 ± 480 cellules/ml (Long 

et al 2018). Or, les concentrations d’A. minutum de l’ordre du millier de cellules par mL ne sont 

pas rares (voir Figure 44) et les concentrations maximales de cette espèce retrouvées dans la 

nature lors d’efflorescences peuvent atteindre 40 000 cellules /ml (Chapelle et al., 2015) ou 47 

000 cellules /ml (Garcés et al., 2004). Cela signifie que des interactions allélopathiques 

pourraient bien se mettre en place dans le milieu naturel et avoir un effet sur la compétition 

écologique entre A. minutum et les diatomées. De plus, l’activité allélopathique des composés 

libérés par les espèces d’Alexandrium ne se restreint pas aux espèces cultivées en laboratoire 

mais peut aussi affecter toute une communauté planctonique provenant d’un échantillon 

naturel. Ainsi le filtrat de certaines espèces comme Alexandrium tamarense et Alexandrium 

fundyense diminue la croissance de toute une communauté planctonique naturelle (Tillmann & 
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John, 2002). Dans cette étude, le degré d’inhibition était différent pour chaque groupe/espèce 

causant un changement dans l’abondance relative de ces groupes. Après incubation avec le 

filtrat d’Alexandrium tamarense, les espèces dominantes étaient des dinoflagellés (de taille < 

30 µm) alors que les espèces affectées étaient des ciliés, des diatomées et des nanoflagellés (< 

20 µM) (Fistarol et al., 2004). La libération de ces composés allélochimiques pourraient donc 

altérer une grande partie de la communauté planctonique pendant l’apparition d’efflorescence 

d’Alexandrium en diminuant la diversité des espèces présentent et en favorisant les plus 

résistantes (ici les dinoflagellés par rapport aux diatomées, ciliées et nanoflagellés).  

Il serait intéressant de refaire le même type d’expérience en présence du filtrat d’A. minutum et 

de regarder l’effet de ses composés allélopathiques sur des communautés naturelles. Une autre 

expérience intéressante consisterait à tester l’effet du filtrat d’A. minutum sur la photosynthèse 

de différentes espèces de diatomées, autres que C. muelleri, et sur d’autres espèces de 

microalgues comme des dinoflagellés, des haptophytes et des prasinophytes. Ceci permettrait 

d’évaluer la sensibilité des différentes espèces aux composés allélochimiques d’A. minutum.  

Une approche plus ambitieuse serait d’étudier l’activité allélopathique d’A. minutum pendant 

des efflorescences sur le terrain. Il existe différents sites en France où des efflorescences d’A. 

minutum ont lieu tous les ans comme reporté par le REPHY (Réseau d’Observation et de 

Surveillance du Phytoplancton et des Phycotoxines, Ifremer, 

https://envlit.ifremer.fr/surveillance/phytoplancton_phycotoxines). Pour montrer qu’une 

activité allélopathique a potentiellement lieu pendant une efflorescence d’A. minutum, la 

concentration cellulaire de ce dinoflagellé dans le milieu naturel doit être suffisamment 

importante comme expliqué ci-dessus. De ce point de vue, le contrôle hebdomadaire des sites 

par le REPHY pour les différentes espèces de dinoflagellés toxiques comme A. minutum nous 

permettrait de nous informer sur l’apparition d’une efflorescence liée à cette espèce afin de 

pouvoir réagir suffisamment rapidement. Il serait alors envisageable d’échantillonner A. 

minutum pendant une efflorescence et de tester son activité allélopathique sur différentes 

espèces phytoplanctoniques dans des chambres de co-culture séparées par une membrane de 

dialyse et de mesurer l’influence d’A. minutum sur la croissance et/ou la photosynthèse de ces 

espèces. L’effet spécifique de ce métabolite secondaire sur la photosynthèse (diminution du 

https://envlit.ifremer.fr/surveillance/phytoplancton_phycotoxines
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gradient électrochimique de proton généré à l’obscurité à travers le thylacoïde de C. muelleri) 

représente une signature de cette molécule et nous permet de la distinguer des autres molécules 

allélochimiques ou stress abiotiques potentiellement à l’œuvre dans l’échantillon naturel.  
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Chapitre 3 : Mesurer la photosynthèse en mélange, révèle 

des interactions allélopathiques : Amphidinium carterae 

inhibe la photosynthèse des diatomées. 
 

La prise de conscience récente de l'importance de la contribution - jusqu'à 50% - des 

phototrophes marins à la photosynthèse de la Terre (Field et al., 1998) a entraîné un effort 

majeur pour étudier la photosynthèse dans le phytoplancton. Cependant, il n’existe à l’heure 

actuelle aucune approche méthodologique permettant de mesurer les activités 

photosynthétiques de plusieurs micro-algues dans un mélange. Ce verrou méthodologique 

limite l’étude de la photosynthèse dans le milieu aquatique, où le mélange est la règle, mais 

aussi les mesures de photosynthèse dans le cadre d’études sur la compétition biotique et 

l’allélopathie en laboratoire.  

 

En effet, les méthodes classiques utilisées pour mesurer l'activité photosynthétique (fixation du 

CO2 ou production d'O2) ne distinguent pas les contributions des différentes espèces composant 

le mélange naturel ou artificiel (Rodriguez-Ramos et al., 2007), tout simplement parce qu'ils 

s'appuient sur des observables qui sont communes et identiques chez toutes les espèces. Les 

spectres d'action de la fluorescence des eucaryotes marins peuvent différer de ceux de certaines 

cyanobactéries et ces différences sont utilisées pour séparer les contributions photosynthétiques 

de ces deux groupes au sein d’une communauté (Jakob et al., 2005). Malheureusement, cette 

approche ne parvient pas à trier les eucaryotes photosynthétiques : diatomées, coccolithophores, 

prasinophytes ou dinoflagellés. Il existe cependant au moins une observable permettant l’étude 

fine de la fonction photosynthétique en mélange ; c’est l'effet Stark ou décalage 

électrochromique (ECS) que nous avons déjà largement utilisé dans cette thèse.  

 

L’ECS : une sonde universelle, des signatures spectrales différentes 

L’ECS s'avère être l'outil idéal pour séparer et donc étudier les différentes contributions 

photosynthétiques dans un mélange. D’abord, les spectres ECS, comme la composition 

pigmentaire, varient d'une espèce photosynthétique à l'autre, fournissant une observable 
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spécifique à chaque branche d'eucaryotes photosynthétiques. Le choix de longueurs d'onde 

appropriées permet ainsi de rendre une des deux microalgues « transparentes » 

(spectroscopiquement) et donc de mesurer l'ECS spécifique de l’autre espèce au sein d'un 

mélange. Ensuite, tous les complexes impliqués dans le transfert d’électrons photosynthétique 

participent à la génération (photosystèmes, cytochrome b6f) ou à sa consommation (ATP 

synthase) du champ électrique sondé par l'ECS. Cette méthode peut ainsi mesurer l’activité 

photosynthétique mais aussi évaluer séparément l'activité de chacun de ces complexes ou leurs 

quantités relatives (Bailleul et al, 2010). 

La mise au point de cette méthode a largement bénéficié de la collaboration avec la station 

biologique de Roscoff et à l’accueil de Laure Guillou lors de missions sur le terrain. En 

particulier, nous avons pu largement utiliser la collection de microalgues de la RCC 

(http://roscoff-culture-collection.org/) pour tester notre méthode sur un grand nombre de 

couples de microalgues marines. Des résultats préliminaires mettent en évidence un grand 

nombre de mélanges dans lesquels la photosynthèse d’une microalgue est inhibée par une autre, 

par exemple l’inhibition de la photosynthèse de la diatomée T. pseudonana par le dinoflagellé 

Karlodinium veneficum, ou celle des prassinophycées Bathycoccus prasinos et Nephroselmis 

pyriformis par l’haptophyte P. parvum. 

Ce chapitre présente un exemple d’application de cette méthode utilisant l’ECS pour mesurer 

la photosynthèse en mélange ; il présente le mécanisme d’inhibition par le dinoflagellé 

Amphidinium carterae de la photosynthèse du phytoplancton, et de la diatomée Thalassiosira 

pseudonana en particulier. 
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Introduction : Amphidinium carterae, une « usine » à métabolites 

secondaires 

 

I. Classification du genre Amphidinium 

 

Le genre Amphidinium appartient à la classe des dinoflagellés (Dinophyceae ou Dinophytes) et 

a été récemment transféré de l’ordre des Gymnodiniales à l’ordre des Amphidiniales, dans une 

nouvelle famille, celle des Amphidiniaceae (Moestrup & Calado, 2018). Parmi les espèces de 

dinoflagellés, on distingue les dinoflagellés « nus » des dinoflagellés « cuirassés » possédant 

une thèque rigide de cellules. Contrairement aux espèces du genre Alexandrium, les espèces du 

genre Amphidinium sont des dinoflagellés « nus ». Pour le reste, comme Alexandrium, ils 

possèdent deux flagelles (un transversal et un longitudinal) assurant leur motilité. Le cingulum 

sépare la cellule en une partie supérieure appelée épicone et une partie inférieure appelée 

hypocone. Chez Amphidinium l’épicone, est minuscule, irrégulier, de forme triangulaire ou en 

croissant et dévié vers la gauche, une caractéristique qui le distingue des autres espèces de 

dinoflagellés « nus » (Figure 47) (Jørgensen et al., 2004). 

 

 

 

 

 

 

 

  

Figure 47 : Dessin d’Amphidinium carterae. Cp : Chloroplaste, Py : pyrénoïde, N : noyau. 

D’après (Taylor, 1971). 
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Le genre Amphidinium est composé d’une vingtaine d’espèces marines (Figure 48), 

phototrophes et hétérotrophes (Jørgensen et al., 2004). Deux espèces hétérotrophes sont 

connues à ce jour : Amphidinium incoloratum (Campbell, 1973) et Amphidinium yuroogurrum 

(Murray & Patterson, 2002) alors que les espèces phototrophes sont divisés en deux clades : 

• le Clade d’Herdmanii qui est composé d’espèces avec un degré élevé de diversité 

génétique : A. steinii, A. mootonorum, A. herdmanii, et A. cupulasticquama 

(Jørgensen et al., 2004). 

• le Clade d’Operculatum qui est composé d’espèces très proches génétiquement, 

formant un clade monophylétique : A. carterae, A. massartii, A. gibossum A. 

thermaeum, A. trulla, A. pauciacanulatum, A. fijiensis, A. magnum, A. theodori, A. 

tomasii, A. pseudomassartii, A. klebsii A. operculatum et A. glabrum  (Jørgensen et 

al., 2004 ; Karafas et al., 2017 ; Dolapsakis & Economou-Amilli, 2015). 

 

 

 

Figure 48 : Images obtenues par microscopie optique du genre Amphidinium. 1 Amphidinium carterae, 

2 Amphidinium operculatum, 3 Amphidinium steinii, 4 Amphidinium gibossum, 5 Amphidinium 

incoloratum.  La barre d’échelle = 10 µm pour toutes les images (Saburova et al., 2009). 
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II. Stratégie nutritionnelle et cycle de vie 

 

1.  Stratégies nutritionnelles 

 

La plupart des espèces du genre Amphidinium connues à ce jour sont des espèces phototrophes 

(Flo Jorgensen et al., 2004). Ces espèces benthiques comptent parmi les dinoflagellés les plus 

abondants dans les sédiments sableux marins et sont retrouvées la plupart du temps, dans des 

eaux peu profondes (< 2m) (Murray et al., 2015 ; Sampayo, 1985 ; Lee et al., 2013). Certaines 

sont épiphytiques, attachées sur des macro-algues (Paul et al., 1995a ; Huang et al., 2009 ; 

Fukuyo, 1981 ; Garaté-Lizarraga, 2012 ; Murray et al., 2015), ou symbiotiques de vers plats 

(Kobayashi, 2008 ; Doi et al., 1997). Elles peuvent parfois être ponctuellement remises en 

suspension dans la colonne d’eau via une perturbation (comme les courants) et se retrouver 

dans le plancton ; on parle alors d’espèces tychoplanctoniques (Gárate-Lizárraga et al., 2019). 

Une fois dans le plancton, si les conditions deviennent propices, elles peuvent proliférer et 

former des efflorescences phytoplanctoniques (Baig et al., 2006 ; Santiago & Sanchez, 1979 ; 

Murray et al., 2015 ; Gárate-Lizárraga et al., 2019). Les facteurs biotiques et abiotiques 

favorisant l’apparition des efflorescences d’Amphidinium ne sont pas connues à ce jour, mais 

la plupart de ces efflorescences semblent se développer dans des environnements eutrophiques, 

souvent favorisés par l’activité humaine (Santiago & Sanchez, 1979 ; Sampayo, 1985 ; Lee et 

al., 2003 ; Murray et al., 2015).  
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2. Cycle de vie  

 

Toutes les étapes du cycle de vie des Amphidinium ne sont pas connues à ce jour. Comme chez 

les autres dinoflagellés, deux types de reproduction ont été décrits chez A. klebsii et A. carterae : 

i) Une reproduction asexuée par division végétative des cellules qui se fait par fission 

binaire et mitose (Sampayo, 1985 ; Barlow & Triemer, 1988 ; Cao Vi, 1967 ; 

Murrray et al., 2004). Les cellules sont à ce stade sous forme haploïde (n 

chromosomes). 

ii) Une reproduction sexuée avec fusion de deux gamètes haploïdes (n chromosomes) 

qui forment par la suite une cellule diploïde (2n chromosomes) : un planozygote (un 

zygote flagellé) chez A. klebsii et un aplanozygote (zygote dépourvu de flagelles) 

chez A. carterae (Cao Vi, 1967 ; Cao Vi, 1968 ; Barlow & Triemer, 1988). Comme 

pour la plupart des dinoflagellés, la sexualité peut être induite en présence d’excès 

d’azote (Pfiester et al., 1984 ; Pfiester and Anderson, 1987). 

Comme les autres dinoflagellés, Amphidinium peut former deux types de kystes, hypnozygote 

(Anderson & Wall, 1978) ou kyste pelliculé (temporaire ou ecdysal) (Dale, 1977 ; Bravo et al., 

2010 ; Taylor, 1980 ; Fistarol et al., 2004), qui apparaissent en réponse à un stress (Toth et al., 

2004). Une présence de métaux lourds comme le cuivre (Lage et al., 2001) entraine 

l’enkystement spontané des cellules d’A. carterae. Certains kystes forment des agrégats (Lage 

et al., 2001), d’autres sont entourés d’une substance mucilagineuse alors que d’autres sont 

hyalins (Gárate-Lizárraga et al., 2012 ; Gárate-Lizárraga et al., 2019). Ces kystes hyalins 

semblent être des kystes pelliculés entourés d’une seule membrane. Ils ont été retrouvés dans 

des boulettes fécales de zooplancton suggérant une forme de protection lors de l’ingestion par 

les prédateurs. Enfin, dans les deux types de kystes, hypnozygote ou pelliculé, les cellules d’A. 

carterae étaient mobiles (Gárate-Lizárraga et al., 2019). De même, les kystes observés chez A. 

klebsii peuvent contenir de 2 à 8 cellules et semblent représenter des sites de division végétative, 

favorisant la survie de cette espèce dans des conditions défavorables (Barlow & Triemer, 1988).  
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III. Distribution et occurrence d’efflorescences 

Les espèces du genre Amphidinium sont retrouvées dans le monde entier (Figure 49), dans les 

écosystèmes tropicaux, subtropicaux, tempérés (Murray et Patterson, 2002 ; Hoppenrath et al, 

2000). Elles sont répandues des deux côtés de l'Atlantique Nord (Martin & Nelson, 1929), dans 

le golfe du Mexique (Gárate-Lizárraga et al., 2019), la mer du Nord (Hoppenrath, 2000) et la 

mer Méditerranée (Santiago & Sanchez, 1979 ; Dolapsakis et Economou-Amilli, 2015 ; 

Hulburt, 1957 ; Lee et al., 2003). On les retrouve également en mer d’Arabie (Baig et al., 2006), 

en Australie (Murray et al., 2015), en Nouvelle-Zélande (Echigoya et al., 2005) au Bahamas 

(Meng et al., 2009), au Japon (Kobayashi, 2008 ; Paul et al., 1995a) et en Corée (Satake et al., 

2017). Elles sont présentes dans les estuaires (Santiago & Sanchez, 1979), les baies (Paul et al., 

1995a ; Houdai et al., 2004), les étangs (Sampayo, 1985), les lagons (Murray et al., 2015) et les 

ports (Dolapsakis & Economou-Amilli, 2015). 
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Figure 49 : Répartition mondiale des observations d’Amphidinium. Les points vert 

foncé indiquent les emplacements d’observation sans donnée quantitative (319 observations). Les 

points vert clair indiquent les emplacements d’observation de « présence uniquement » (7989 

observations). Les étoiles jaunes indiquent les emplacements de toute série chronologique signalant les 

espèces d’Amphidinium (76 sites).  

https://www.st.nmfs.noaa.gov/nauplius/media/copepedia/taxa/T2000128/maps/distMAP_T2000128_

00.jpg 

 

https://www.st.nmfs.noaa.gov/nauplius/media/copepedia/taxa/T2000128/maps/distMAP_T2000128_00.jpg
https://www.st.nmfs.noaa.gov/nauplius/media/copepedia/taxa/T2000128/maps/distMAP_T2000128_00.jpg
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Le premier cas d’efflorescence du genre Amphidinium a été décrit en 1929 par Martin et Nelson 

dans la baie de Delaware au New Jersey. Les deux espèces de dinoflagellés dominants cette 

marée rouge, Amphidinium fusiforme et Gymnodinium splendens, étaient concentrées dans des 

patchs différents ou mixtes (Martin & Nelson, 1929). Ces dernières années (2005-2019), des 

efflorescences récurrentes et saisonnières parfois monospécifiques (Murray et al., 2015 ; Baig 

et al.,2006), d’A. carterae ont été décrites (Tableau 4). Elles sont apparues en Espagne 

(Santiago & Sanchez, 1979) au Portugal (Sampayo, 1985), dans la mer d’Arabie (Baig et al., 

2006), en Israël (Lee et al., 2003), en Australie (Murray et al., 2015) et au Mexique, dans le 

golfe de Californie (Gárate-Lizárraga et al., 2019). Une des premières efflorescences connues 

d’A. carterae a été décrite en Espagne en 1979 où la concentration cellulaire de cette microalgue 

pendant l’efflorescence avait atteint un maximum de 4510 cellules/ml, cette prolifération n’a 

pas été corrélée à la mort de poisson (Santiago & Sanchez, 1979). Toutes les efflorescences 

reportées ces dernières années du genre Amphidinium sont uniquement dûes  à  la prolifération 

d’A. carterae, qui a pu atteindre selon l’efflorescence des concentrations cellulaires maximales 

allant de 1000 à 180 000 cellules/ml, (Tableau 4) (Baig et al., 2006 ; Santiago & Sanchez, 1979 ; 

Murray et al., 2015 ; Gárate-Lizárraga et al., 2019).Une étude plus récente a montré des 

variations saisonnières de l’abondance d’A. carterae dans le golfe de Californie, avec des 

concentrations maximales en décembre et janvier (jusqu’à 1000 cellules/ml). Les auteurs 

attribuent ce maximum d’abondance à des phénomènes d’« upwelling » (remontée d’eau des 

profondeurs riche en nutriments) qui ont lieu en décembre dans cette région et à des 

températures favorables à la prolifération d’A. carterae (21-23°C) (Gárate-Lizárraga et 

al., 2019).  
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Les observations de toxicité des efflorescences des espèces du genre Amphidinium sont rares, 

avec seulement deux signalements de mortalité chez le poisson, la première dans des étangs à 

poissons peu profonds (0,8 m) de Sado au Portugal (Sampayo, 1985). La deuxième observation 

correspond à l’efflorescence d’A. carterae la plus abondante jamais décrite, dans une lagune 

côtière peu profonde (< 2m) au Nord de Sydney, en Australie (Murray et al., 2015). Des 

concentrations cellulaires de 36 000 et 180 000 cellules/mL ont été mesurées, et ont été 

corrélées à des quantités d’azote élevées et à des quantités de phosphre limitantes. Cette 

efflorescence phytoplanctonique s’est avérée ichtyotoxique (300 poissons mort retrouvés parmi 

trois espèces : Acanthopagrus australis, Mugil cephalus, Anguilla reinhardtii).  

 

Année Localisation Espèce Concentration 

maximale 

(cellules/ml) 

Mort de 

poissons 

Référence 

1929 Baie de Delaware, 

New Jersey 

A. fusiforme   Martin & 

Nelson, 1929 

1979 Ria de Vigo, Espagne A. carterae 4510  Santiago & 

Sanchez, 1979 

1985 Estuaire Sado, Portugal A. carterae  oui Sampayo,1985 

2003 Eilat, Israël A. carterae   Lee et al., 

2003 

2005 Mer d’Arabie A. carterae 12000  Baig 

etal.,2006 

2012 Sud Est de l’Australie A. carterae 36000-180000 oui Murray et al., 

2015 

2015 Bahia de La Paz, Mexique, 

Gulf de Californie 

A. carterae 1000  Gárate-

Lizárraga et 

al., 2019 

Tableau 4 : Principales efflorescences observées d’Amphidinium dans le monde. 
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IV. Métabolites secondaires produits par le genre Amphidinium 

 
Les espèces du genre Amphidinium sont connues pour produire une grande variété de molécules 

appartenant à la famille des polycétides, des métabolites secondaires provenant de la 

condensation de sous-unités acétyles ou maloniques. Les polycétides dérivés des dinoflagellés 

peuvent être classés en trois catégories selon leurs caractéristiques structurales : les polyéthers 

cycliques, les macrocycles (y compris les macrolides et les non-macrolides), et les polyéthers 

linéaires (Rein & Borrone, 1999). Chez les espèces du genre Amphidinium, les molécules qui 

ont été isolées font partie du sous-groupe des macrolides et des polyéthers linéaires. Notons que 

la différence de structure entre un polyéther linéaire et un macrocycle peut être très fine, un 

polyéther linéaire pouvant être issu de l’hydrolyse d’un macrolide. Certaines de ces molécules 

sont connues pour leur activité ichtyotoxique (Huang et al., 2009 ; Yasumoto et al., 1987), 

antifongique (Washida et al., 2006 ; Yasumoto et al., 1987), hémolytique (Yasumoto et al., 

1987), antibiotique (Kubota et al., 1998) et anticancéreuse (Huang et al., 2004a), ce qui rend 

ces espèces très attrayantes pour la recherche et les groupes pharmaceutiques. Du fait de ces 

motivations médicales, l’énorme quantité de métabolites secondaires connus et que je vais 

présenter dans cette section tranche avec le peu d’information sur leur rôle dans le monde marin 

(section suivante Toxicité et allélopathie du genre Alexandrium). 

 

1. Les macrolides d’Amphidinium : 

Amphidinolides 

Les amphidinolides (amphidinolide A à Y et leurs macrolides associés, amphidinolactone A et 

B et iriomoteolide) sont des molécules appartenant au groupe des macrolides, molécules 

composées d’un macrocycle de lactone souvent associés à des sucres neutres ou aminés (Figure 

50). Dans le cas des amphidinolides, le nombre de chaînons composant le macrocyclique de 

lactone varie de 12 à 29. La plupart de ces polycétides cycliques peuvent contenir une chaîne 

carbonée ou une unité exométhylène (ou les deux), en position vicinale de la fonction lactone. 

Plus de 45 amphidinolides ont été isolés de cultures de différentes souches d’Amphidinium sp, 

symbiotiques de vers plats marins (Amphiscolops vreviviridis, magniviridis), collectées à 
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Okinawa au Japon (Kobayashi, 2008). D’autres ont été isolés d’un Amphidinium sp benthique 

d’Okinawa où d’Amphidinium operculatum isolé au large des îles vierges aux USA (Kobayashi 

et al., 2008). La plupart de ces métabolites présentent une cytotoxicité et une activité 

antitumorale puissantes. Malgré leurs structures originales et leurs activités cytotoxiques, 

l’impossibilité de les isoler en quantité suffisante pour poursuivre les tests biologiques a poussé 

plusieurs équipes à la synthèse de ces molécules d’intérêt. Ainsi, plus de 15 amphidinolides 

sont synthétisés à ce jour (Kobayashi, 2008). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Les différents amphidinolides, de A à Y sont tous décrits dans la revue de Kobayashi, 2008. Le 

premier amphidinolide à avoir été isolé en 1986, l’amphidinolide A (Figure 50), d’une culture 

d’espèce d’Amphidinium sp (souche Y-5) initialement symbiotique du ver plat marin 

Amphiscolops vreviviridis, est composée de 20 chaînons et présente une activité contre la 

prolifération des cellules cancéreuses de lignées de lymphome murin (L1210) avec une IC50 de 

2 µg/ml (Kobayashi et al., 1986). Parmis tous les amphidinolides de A à Y, y compris ceux qui 

vont être introduit par la suite c’est l’amphidinolide N (Figure 50), qui a montré la plus 

puissante activité cytotoxique. Ce métabolite secondaire est constitué d’un macrocycle de 

lactone à 26 chaînons et possède une activité antinéoplasique in vitro de l’ordre du nanomolaire 

sur des lignées de lymphome murin (L1210) (avec une IC50 de 0,00048µg/ml) et de carcinome 

épidermoïde humain (KB) (avec une IC50 de 0,0005µg/ml) (Ishibashi et al., 1994). 

Figure 50 : Deux exemples de structure d’amphidinolides. Amphidinolide 

A et amphidinolide N. 
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L’amphidinolide N, a été isolé en 1994 à partir de l’espèce d’Amphidinium (souche Y-5) par 

l’équipe du Professeur Kobayashi et la synthèse totale de ce composé a été achevée en 2016. 

(Kobayashi., 2008 ; Ochiai et al., 2016) 

 

Amphidinolactones 

Les macrolides amphidinolactones A et B (Figure 51) ont tous deux étés isolés de la culture 

d’une espèce d’Amphidinium, symbiotique du ver plat marin Amphiscolops vreviviridis, 

collecté à Okinawa au Japon (Takahashi et al., 2007a). L’amphidinolactone A, macrolide de 13 

chaînons, est le premier macrolide isolé qui ne possède ni méthyle ramifié ni d’exométhylène. 

L’amphidinolactone B est un macrolide composé de 26 chaînons, qui possède une plus grande 

cytotoxicité comparée à l’amphidinolactone A contre les lignées de lymphome murin 

(Takahashi et al., 2007b).  

 

 

 

Figure 51 : Structure des amphidinolactones A et B. 

 

Iriomoteolides 

Il existe quatre formes d’iriomoteolide. Tous ont été isolés de la même souche d’Amphidinium 

benthique collectés au large de l’île d’Iriomote (Okinawa, Japon). Les macrocycles des 

iriomoteolides 1a, 1b, 1c sont tous composés de 20 chaînons, alors que celui de l’iriomoteolide 
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3a en contient 15 (Figure 52). Ces quatre molécules sont toxiques contre les lignées de 

lymphome murin in vitro ainsi que sur le carcinome épidermoïde humain (Kobayashi, 2008). 

 

 

Tous les amphidinolides ont été testés sur des cellules cancéreuses à des fins médicales (une 

approche limitée par la faible production par Amphidinium) mais le rôle écologique de ces 

molécules n’a jamais été étudié et reste encore à être déterminé. 

 

2. Polyéthers linéaires : amphezonol A et colopsinols  

 

Plusieurs polyéthers linéaires ont été isolés chez les espèces du genre Amphidinium : 

l’amphezonol A, les colopsinols, et enfin les amphidinols et leurs composé associés (carteraol 

E, karatungiol, lingshuiol, lutéophanol). Ces différents polyéthers linéaires ont des activités 

Figure 52 : Structure des iriomoteolides1a-c et 3a. 



Thèse Doctorale | Alexandra Peltekis - 2020 

 

 

 

 

212 

  

 

 

antibiotiques, antifongiques, anti-diatomées ; certains montrent des activités hémolytiques ou 

ichtyotoxiques. 

 

Amphezonol A 

L'amphezonol A est un métabolite polyhydroxyle linéaire à chaîne carbonée (Figure 53), qui a 

été isolé d’une culture d’une souche d’Amphidinium, initialement symbiotique du ver plat 

Amphiscolops sp et récolté à Okinawa au Japon (Kubota et al., 2006). Il possède un cycle 

tétrahydrofurane, deux cycles tétrahydropyrane et 21 groupes hydroxyles sur une chaîne 

aliphatique linéaire en C60 avec une ramification exo-méthylène et une ramification méthyle. 

L'Amphezonol A présente une activité inhibitrice modeste contre l'ADN polymérase α avec une 

IC50 de l’ordre de 15 µM (Kubota et al., 2006) 

.  

Figure 53 : Structure l’amphezonol A. 

 

Colopsinols 

Les colopsinol A-E sont les premiers membres d’une nouvelle classe de polycétides linéaires 

dont la structure est composée d’un fragment glucoside et d’un ester de sulfate (Figure 54), 

isolés chez une espèce d’Amphidinium. Les colopsinols ont été isolés dans la même souche 

d’Amphidinium que les amphidilonides, mais à partir de fractions plus polaires (Kubota et al., 

1999 ; Kobayashi et al., 1999). D'un point de vue biosynthétique, il est intéressant de noter que 

des types très différents de polycétides tels que les colopsinols et les amphidinolides sont 

produits à partir de la même souche d’Amphidinium sp. 
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Les différents colopsinols présentent un fragment polycétide constitué d'une chaîne aliphatique 

linéaire en C53 ou C56 avec des ramifications C1 (exo-méthylène ou méthyles), cétones, 

glucosides, ester sulfates, hydroxy et/ou des cycles tétrahydropyrane, tétrahydrofurane ou 

époxyde. Le colopsinol A présente une activité inhibitrice puissante contre l'ADN polymérase 

α et β avec des valeurs IC50 de 13 et 7 μM, respectivement, mais aucune cytotoxicité sur le 

carcinome épidermoïde humain (Kobayashi et al., 1999). Les différents colopsinols présentent 

des cytotoxicités variables contre les lignées de lymphome murin in vitro (Kubota et al., 2000 ; 

Kobayashi et al., 1999).  

 

Figure 54 : Structure des colopsinols A-E. 
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3. Polyéthers linéaires : les amphidinols et leurs composés apparentés 

Les amphidinols (AMs) ont été extraits de deux dinoflagellés : Amphidinium klebsii et 

Amphidinium carterae, dont la toxicité (ichtyotoxicité, activité hémolytique, mortalité des 

souris) avait été montré dès 1987 (Yasumoto et al., 1987). Ces métabolites secondaires 

présentent une activité hémolytique, antifongique, cytotoxique et anti-diatomée. Le premier 

membre de la famille des AMs a été isolé d’A. klebsii en 1991 par Satake et al. (Satake et al., 

1991). Les AMs forment des pores sur les membranes biologiques et augmentent de cette 

manière leur perméabilité, conduisant la plupart du temps à la lyse cellulaire. A ce jour, 21 AMs 

ont été isolés et caractérisés depuis A. klebsii (Satake et al., 1991 ; Paul et al., 1995a ; Paul et 

al., 1995b ; Paul et al., 1995c ; Paul et al., 1995d ; Morsy et al., 2005 ; Morsy et al., 2006) puis 

depuis des souches d’A. carterae (Houdai et al.,2001 Echigoya et al., 2004 ; Meng et al., 2008 ; 

Nuzzo et al., 2014 ; Satake et al., 2017 ; Martinez et al., 2019). Ces 21 molécules ont été 

appelées AM1 à AM22 (l’AM16 est absent de la littérature), et les structures sont connues pour 

toutes sauf l’AM8. Deux AMs ont été extraits chez les deux espèces Amphidinium, l’AM2 et 

l’AM4, ce qui laisse penser que les AMs ne sont pas forcément spécifiques d’une espèce 

d’Amphidinium. Les AMs ont été purifiés à partir d’extraits cellulaires mais sont aussi présents 

dans le surnageant, suggérant un rôle allélopathique pour ces métabolites secondaires. Deux 

derniers amphidinols ont été isolés récemment d’un A. carterae isolé dans un lac près de Naples 

en Italie (Cutignano et al., 2017) : l’amphidinol A (AM-A) et l’amphidinol B (AM-B). 

 

Structure des amphidinols 

Toutes les AMs dont la structure a été déterminée partagent un même squelette central (Figure 

55), commun comportant un corps central composé de deux cycles tetrahydropyranes, les deux 

cycles sont reliés par une chaîne à 6 carbones, 6 doubles liaisons, dont un triène trans conjugué, 

un exométhylène, un méthyle ramifié, un méthyle vinylique, une chaîne polyhydroxyle et une 

chaîne polyénique (Figure 55,Tableau 5). 
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Les différences structurales entre les différents AMs apparaissent au niveau du fragment R1 de 

la chaîne polyénique (un vinyle, un butadiényle ou un diol-1,2) et au niveau du fragment R2 de 

la chaîne polyhydroxyle, avec une répétition de structures de type butanol ou hexanol (Tableau 

5). 

 

Figure 55 : Structure centrale commune à toutes les amphidinols. Les différences 

structurales entre les différents AMs apparaissent au niveau des fragments R1 et R2. 
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Tableau 5 : Structures développée des fragments R1 et R2 des 21 AMs, tableau repris et mis à jour de 

Rival, 2012. 
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Les stuctures des deux autres AMs recemment isolés, l’AM-A et l-AM-B, sont présentées dans 

la Figure 56. L’AM-A présentait une forte activité antifongique, avec une concentration 

minumum d’inhibition de Candida albicans de 19 µg / ml (Cutign ano et al., 2017).  

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 56 : Structure planaire de l’AM-A et AM-B. 
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Lutéophanols 

Les lutéophanols (A à D) ont été eux aussi isolés d’une culture d’Amphidinium symbiotique du 

ver plat marin Pseudaphanostoma luteocoloris isolé à Okinawa au Japon (Doi et al., 1997). 

 

 

 Les lutéophanols sont constitués d’une longue chaîne aliphatique avec des cycles 

tétrahydropyranes, de nombreux groupes hydroxy, 1-exo-méthylène, deux groupes méthyle 

ramifiés (Figure 57) et un groupe sulfate ester (pour la forme A uniquement, Kubota et al., 

1998, 2005). Contrairement aux AMs, aucune activité antifongique n’a encore été détectée. 

Toutefois, les lutéophanol A et D ont une forte activité antibactérienne contre les bactéries 

Gram positives, Staphylococcus aureus et Bacillus subtilis pour la forme A (Doi et al., 1997), 

Micrococcus luteus pour la forme D (Kubota et al., 1998) 

 

Figure 57 : Structure des lutéophanols A, B, C, D. La structure commune est présentée au-dessus du 

cadre. Les fragments R1 et R2 sont présentés dans le cadre pour chacun des 4 lutéophanols. 
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Le lutéophanol A est le premier métabolite secondaire de type détecté pendant une 

efflorescence d’A. carterae (en 2012, en Australie) sur la base de son temps de rétention et de 

son spectre UV (Murray et al., 2015), ce métabolite n’avait été isolé que chez A. klebsii. La 

mortalité des poissons, associée à la présence de ce composé ont conduit à effectuer des tests 

histopathologiques sur le poisson Anguilla reinhardtii. Ces tests ont montré des lésions sur les 

cellules épithéliales des branchies, suggérant que cette le lutéophanol A est ichtyotoxique 

(Murray et al., 2015).  

 

Lingshuiols 

Les lingshuiols ont été isolés d’une souche d’Amphidinium non caractérisée, isolée de la surface 

d’une macroalgue dans la Baie de Lingshui, en Chine. Trois molécules ont été isolées de cette 

même souche, le lingshuiol (Huang et al., 2004a) et les lingshuiols A et B (Huang et al., 2004b). 

La structure centrale du lingshuiol est la même que celle des AMs (Figure 58), mais 

contrairement aux AMs qui sont constitués d’une chaîne alkyl terminale polyinsaturé, le 

lingshuiol possède en position terminale une chaîne alkyl saturée avec une seule double liaison 

carbone – carbone, rendant cette molécule moins hydrophobe. Les structures des lingshuiols A 

et B combinent des caractéristiques des lutheophanols et des AMs. La structure principale du 

lingshuiol A, (C1-C51) est exactement la même que celle du luteophanol B, alors que le 

lingshuiol B partage les mêmes caractéristiques structurelles du fragment C1- C41 du 

lutheophanol B. Les deux autres extrémités des lingshuiols A et B sont composés de la même 

chaîne alkyl polyinsaturé que l’AM2.  

Aucun test de toxicité des lingshuiols A et B n’a encore été effectué (Huang et al., 2004b). En 

revanche, le lingshuiol possède une forte activité cytotoxique contre des lignées de cellules 

cancéreuses (cellules épithéliales alvéolaires) humaines (Huang et al., 2004a). Le mode 

d’action de cette molécule a été étudié sur des hépatocytes de rat et sur des mitochondries 

isolées de ces même hépatocytes, sur lesquels il présente également une forte cytotoxicité. En 

présence de cette molécule, les mitochondries gonflent, phénomène suivi d’une fuite de Ca2+ 

indiquant un changement de la perméabilité membranaire par le lingshuiol. Ce mode d’action 

rappelle fortement le mode d’action des AMs sur les membranes et une étude comparative 



Thèse Doctorale | Alexandra Peltekis - 2020 

 

 

 

 

220 

  

 

 

indique que le lingshuiol serait 30 fois plus cytotoxique que l’AM2 contre les hépatocytes de 

rat (Qi et al., 2007). 

 

Figure 58 : Structure du lingshuiol, du lingshuiol A et du lingshuiol B. 

 

Karatungiols 

Les karatungiols A et B ont été isolé d’une culture d’Amphidinium symbiotique d’un ver plat 

marins non identifié au large de l’île Karatung en Indonésie (Washida et al., 2006). Les 

karatungiols sont au niveau de leur structure similaire au lingshuiol comportant une chaîne alkyl 

saturée terminale (avec une seule double liaison carbone-carbone terminale) rendant ces 

molécules plus hydrophiles (Figure 59). La partie centrale de la molécule est la même que les 

AMs, avec un groupe cétone et deux cycles 3,4,5-trihydroxy-tétrahydropyrannes. La seule 

différence entre les deux karatungiols est la présence d’un groupe hydroxyle en plus en position 

C15 chez le karatungiol A. Le karatungiol A présente une activité antifongique puissante contre 
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Aspergillus niger et une activité antiprotozoaire contre Trichomonas foetus (Washida et al., 

2006). 

 

 

 

 

Figure 59 : Structure des karatungiols A et B 

 

Carteraol E 

Le carteraol E a été isolé d’une culture d’Amphidinium carterae épiphyte de macroalgue, sur 

les côtes de Taiwan (Huang et al., 2009). Le carteraol E est un analogue d’AMs et est 

structurellement proche des karatungiols avec trois cycles tétrahydropyranes et 19 groupes 

hydroxyles sur une chaîne aliphatique linéaire en C69 avec un fragment cétone, un exo-

méthylène et trois ramifications méthyle (Figure 60). Le carteraol E présente une activité 

antifongique contre Aspergillus niger et une ichtyotoxicité puissante (Huang et al., 2009). 

 

Figure 60 : Structure du Carteraol E. 
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V. Toxicité et allélopathie 

L’intérêt pharmaceutique pour les métabolites décrits dans la section précédente ne s’est pas 

suivi d’un effort pour essayer de comprendre le rôle de ces composés dans le milieu marin. 

Ainsi, paradoxalement, Amphidinium est probablement le dinoflagellé de marées rouges pour 

lesquels on connait le mieux le spectre de ses métabolites secondaires, mais on connait peu de 

choses sur leur rôle écologique. On ne connait pas les mécanismes de la toxicité d’Amphidinium 

sur les réseaux trophiques supérieurs, et on connait peu de choses sur l’allélopathie 

d’Amphidinium en direction des autres micro-algues.  

 

1. Toxicité pour les réseaux trophiques supérieurs 

La toxicité de plusieurs espèces du genre Amphidinium a été testée sur des espèces modèles 

appartenant aux réseaux trophiques supérieurs comme des invertébrés, des poissons ou des 

mammifères. Ceci permet d’évaluer la toxicité de ces espèces de dinoflagellés en cas 

d’efflorescence phytoplanctonique sur l’homme (via le test souris), et sur le bon fonctionnement 

de l’écosystème (test sur l’oursin et les poissons). Enfin la production de ce grand nombre de 

phycotoxines pourrait être un moyen de défense contre des prédateurs potentiels de ces 

dinoflagellés comme certaines espèces de zooplancton (test crustacé). Cependant, l’ensemble 

de ces études de toxicité sont faites à partir de cellules d’Amphidinium ou d’extraits cellulaires. 

Aucun test de toxicité des métabolites secondaires décrits dans la section précédente n’a été 

effectué sur les réseaux trophiques supérieurs. 

L’activité biologique de différentes espèces du genre Amphidinium a largement été testée sur 

un crustacé modèle très utilisé dans les tests écotoxicologiques, Artemia salina, connu pour être 

un prédateur potentiel des dinoflagellés. Ces études montrent que l’ingestion de cellules d’A. 

carterae, du lyophilisat ou d’un extrait cellulaire, affecte fortement la survie des A. salina 

juvéniles et adultes, ce qui suggère un moyen de défense contre ces prédateurs (Ismael et al., 

1999 ; Pagliara et al., 2012 ; Karafas et al., 2017). Une seule étude a également montré la 

toxicité du lysat des cellules d’A. carterae pour le stade embryonnaire de l’oursin, un invertébré 

très sensible de notre écosystème marin et un organisme modèle, très utilisé dans les tests 

écotoxicologiques comme indicateur de pollution du milieu marin (Pagliara et al., 2012). Des 
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cultures d’A. klebsii centrifugées ont montré également un effet ichtyotoxique sur deux espèces 

de poisson, Lebestes retkulatus et Gambusia sp (McLaughlin & Provasoli, 1957). Le surnageant 

d’une culture d’A. carterae centrifugée provoque une perte d’équilibre et de coordination chez 

le poisson Fundulux heteroclitus, et le lyophilisat de ces cellules induisent la mort de Lebestes 

reticulatusalors après moins de 30 min (Thurberg et al., 1973). Enfin, une étude a montré une 

mortalité des souris en présence du lyophilisat de cellule d’A.carterae et d’A. klebsii (Thurberg 

et al., 1973 ; Yasumoto et al.,1987), ceci implique que des intoxications liées au genre 

Amphidinium lors d’efflorescence phytoplanctonique, pouraient bien affecter l’Homme, vi la 

consomation de produit de la mer. 

 

2. Allélopathie sur le phytoplancton 

Au sein du genre Amphidinium, deux espèces, A. klebsii et A. carterae, ont montré une activité 

allélopathique sur d’autres microalgues et en particulier sur les diatomées (Paul et al., 1995a ; 

Paul et al., 1997 ; Sugg et al., 1999 ; Ji et al., 2012). Le rôle de certains des polycétides décrits 

dans la section précédente, en particulier les amphidinols, a été démontré dans ces phénomènes 

d’allélopathie. 

L’effet allélopathique d’A. klebsii a été montré dès 1995, au cours d’une recherche de nouveaux 

composés bioactifs ayant des activités antifongiques. La présence d’au moins sept amphidinols 

dans le surnageant d’une culture d’A. klebsii suggérait que ces AMs jouent un rôle 

allélochimique. En effet, cinq de ces AMs présentent une activité anti-diatomée, avec des 

concentrations minimales d’inhibition de la croissance de Nitzchia sp allant de 0,1 à 1 µg/mL 

selon l’AM testé (Paul et al., 1995a ; Paul et al., 1995b ; Paul et al., 1996). L’effet allélopathique 

d’A. klebsii sur d’autres dinoflagellés a également été mis en évidence en utilisant l’approche 

classique dite de culture croisée. La croissance des dinoflagellés Gambierdiscus toxicus et 

Ostreopsis lenticularis étaient en effet transitoirement inhibée dans le milieu préconditionné 

d’A. klebsii (Sugg et al., 1999). Depuis, aucune autre étude ne s’est intéressée à l’effet 

allélopathique d’A. klebsii sur les autres microalgues et le mode d’action exact des AMs et du 

filtrat d’A. klebsii sur la diatomée Nitzchia sp. et les dinoflagellés Gambierdiscus toxicus et 

Ostreopsis lenticularis n’a jamais été élucidé.  
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L’activité allélopathique d’A. carterae a très peu été étudiée, on ne retrouve qu’une seule 

publication scientifique dans la littérature montrant l’activité allélopathique de cette espèce sur 

d’autre microalgues (Ji et al., 2012). Dans cette étude, les filtrats d’A. carterae inhibent 

fortement la croissance de la diatomée Skeletonema costatum (Figure 61) et de façon moins 

forte celles des dinoflagellés Prorocentrum micans et Scripsiella trochoidea (Ji et al., 2012).  

.  

 

 

Figure 61 : Courbes de croissance de Skeletonema costatum contrôle (CN) et en présence du filtrat d’A. 

carterae prélevé en phase exponentielle de croissance (A) et stationnaire (B) de croissance. (Ji et al., 

2012). 

 

Après une heure d’incubation avec l’extrait brut du filtrat d’A. carterae, on observe également 

un blanchiment des cellules de la diatomée Skeletonema costatum (Figure 62). Rien de plus 

n’est connu sur la nature du métabolite secondaire responsable de l’activité allélopathique d’A. 

carterae, sa cible moléculaire ou le mécanisme de l’inhibition de la croissance.  
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Figure 62 : Culture de Skeletonema costatum seul (A) ou en présence de l’extrait brut du filtrat d’A. 

carterae. Les quantités d’éxtrait brut ajoutées sont 1 µl (B), 3µL (C) et 5µL (D) et les images ont été 

prises après 1 heure d’incubation (Ji et al., 2012). 
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Objectifs de ce chapitre 

 

Au démarrage, l’objectif de ma thèse était de développer une méthode basée sur l’ECS 

permettant de mesurer en détail l’activité de plusieurs microalgues dans un mélange. Une telle 

méthode permettrait de mettre en évidence rapidement les interactions allélopathiques ciblant 

la photosynthèse, en évitant les écueils des méthodes plus classiques basée sur la croissance : 

durée des expériences basées sur la croissance, risque de « faux négatifs » lorsque le métabolite 

secondaire est instable ou quand le contact de cellule-à-cellule est requis, etc… En appliquant 

cette méthode de mesure de l’activité photosynthétique en mélange au cas patriculier de 

l’interaction entre A. carterae et Thalassiosira pseudona, nous avons pu observer une inhibition 

de la photosynthèse de la diatomée par le dinoflagellé.  

Si, motivées par des intérêts pharmaceutiques ou de santé humaine, l’isolation et la 

caractérisation d’un grand nombre de métabolites secondaires produits par A. carterae, une des 

espèces phytoplanctoniques dont on connaît le mieux l’exométabolome, nos connaissances sur 

le rôle de ces molécules sur l’écologie de cette micro-algue sont pour le moins limitées. Une 

seule étude montre une activité allélopathique des filtrats d’A. carterae sur la diatomée 

Skeletonema costatum et deux dinoflagellés (Ji et al., 2012). Dans ce chapitre, nous voulons 

visualiser et décortiquer le mécanisme d’inhibition par A. carterae de la photosynthèse du 

phytoplancton et de la diatomée Thalassiosira pseudonana en particulier, directement dans un 

mélange des deux micro-algues. 
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Méthodes 

 

I. Matériel et cultivation   

La souche de Thalassiosira pseudonana est obtenue de la collection de Bigelow (Culture 

Collection of Algae and Protozoa, CCMP 1335), les souches d’A. carterae (RCC 1522), de 

Pseudopedinella sp (RCC 668, rouge), de Nephroselmis pyriformis (RCC 618) et de 

Bathycoccus prasinos (RCC 419) viennent de la collection d’algues de Roscoff (Roscoff 

Culture Collection, roscoff-culture-collection.org). Les souches utilisées dans ce chapitre ont 

été cultivées à 19.0 ± 0.5 °C avec un rythme jour/nuit 12h/12h dans un milieu F/2 sans silice 

(Guillard & Ryther, 1962), sauf pour T. pseudonana où un milieu F/2 avec silice Guillard & 

Ryther 1962), était utilisé. L’intensité de lumière était de 36 µmol photon m−2 s−1. 

Pour la purification des amphidinols, une souche d’Amphidinium carterae isolée dans le lac 

Fusaro (Naples, Italie) (Cutignano et al. 2017) a été cultivée dans du milieu K (Keller et al., 

1987) à 22.0 ± 0.5 °C, sous un régime de lumière 14h jour :10 h nuit. Les cellules étaient 

cultivées dans des bouteilles Fernbach d’1.8L en verre stériles, sous une intensité de lumière de 

100 µmol m−2 s−1.  

 

II. Préparation des filtrats d’A. carterae. 

Afin d’obtenir le filtrat allélopathique de la culture d’A. carterae, nous avons toujours utilisé 

des cultures d’A. carterae en phase startionnaire de croissance, d’une concentration <250. 000 

cellules/ ml. Deux filtres différents ont été utilisé afin d’obtenir un filtrat allélopathique : i) filtre 

en acétate de cellulose, filtre à seringue Minisart® NML, 0,45 µm, stérile (Sartorius), ii) filtre 

à seringue polyethersulfone (PES), 0,45 µm, stérile (Fisherbrand ™). 

 

 

https://www.ccap.ac.uk/
https://www.ccap.ac.uk/
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III. Spectroscopie de fluorescence et d’absorption 

Pour les mesures de spectroscopie de différence d'absorption, nous avons utilisé un 

spectrophotomètre de type Joliot (JTS-10, Biologic, Grenoble, France) équipé d'une LED de 

détection blanche (Luxeon ; Lumileds) et d'un ensemble de filtres interférentiels (bande 

passante 3–8 nm). La lumière actinique est fournie par une couronne de LEDs rouges (619 nm) 

ou par un laser à colorant à 690 nm. Devant les photodiodes, des filtres BG39 (Schott, Mainz, 

Germany) ont été ajoutés pour couper la lumière actinique rouge). Les méthodes pour la mesure 

du signal ECS (signal dur flash laser saturant, vitesse photochimique) ont déjà été décrites dans 

les chapitres précédents. Nous mesurons la cinétique de l’ECS après un flash laser saturant et 

la vitesse photochimique comme décrit auparavant mais à 532 nm dans ce chapitre. Un filtre 

interférentiel centré à 532 nm (± 6 nm) a été utilisé. 

 

IV. Isolation des amphidinols  

Les 10L de culture d’Amphidinium carterae ont été prélevés en phase stationnaire (230 000 

cells/mL) et centrifugées dans une centrifugeuse swing-out (Allegra 12-XR) pendant 10 min à 

4 °C et à 2300g. Le culot (2 g) était extrait dans le méthanol (3 × 10 mL) par sonication puis 

centrifugé pour éliminer les débris. La phase organique a été filtrée sur papier et concentrée 

sous vide jusqu’à obtenir 192 mg d’extrait, par la suite factionnée sur une colonne (Chromabond 

C-18 Hydra column) en utilisant un protocole d’élution par paliers avec H2O et MeOH comme 

décrit précédemment (Nuzzo et al, 2014). L’élution sous 70% MeOH fournit l’amphidinol B 

(AM-B) alors que l’amphidinol A (AM-A) et l’amphidinol 22 (AM-22) 100% M (Cutignano et 

(Cutignano et al., 2017). Les produits étaient ensuite purifiés par HPLC d’après Cutignano et 

al., 2017. Les structures des amphidinols étaient attribuées par Résonance Magnétique 

Nucléaire et Spectrométrie de Masse. 
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Résultats 

 

I. A. carterae inhibe la photosynthèse de T. pseudonana et d’autres micro-

algues marines 

 

Nous avons utilisé dans les deux chapitres précédents l’ECS pour mesurer la vitesse 

photochimique à la lumière, qui correspond à la vitesse à laquelle les deux photosystèmes 

effectuent des évènements photochimiques et créent les séparations de charge initiant le 

transfert d’électrons photosynthétique. Pour rappel, cette mesure est basée sur le fait qu’à la 

coupure de la lumière, seuls les photosystèmes I et II s’arrêteront instantanément (parce que la 

lumière est leur substrat). Le changement de pente dans l’évolution du champ électrique 

transmembranaire et de l’ECS est pour cette raison une mesure directe de l’activité qu’avaient 

les PSI et PSII à la lumière. En pratique, nous mesurons expérimentalement le changement de 

pente de l’absorption des cellules – qui reflète principalement l’ECS mais contient aussi 

d’autres contributions (en particulier les signaux d’oxydoréduction des cytochromes, parfois 

visibles vers 555 nm). Nous négligerons ces autres contributions pour l’instant mais nous y 

reviendrons quand c’est nécessaire. 

Si, pour une intensité de lumière donnée, nous mesurons ce changement de pente de l’ECS à 

différentes longueurs d’onde et que nous le traçons ensuite en fonction de la longueur d’onde, 

nous obtenons un spectre (dont la forme représente la signature de l’espèce) et une amplitude 

(qui renseigne sur l’efficacité de la photosynthèse, plus exactement de la vitesse 

photochimique).  
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Figure 63 : Spectres de différence d’absorption, représentant la vitesse photochimique, de différentes microalgues, 

seules ou en mélange. A : Pseudopedinella sp. (rouge) et Isochrysis galbana (noir), les deux microalgues en 

mélange (bleu, cercles ouverts) et le spectre théorique en mélange (bleu, cercles bleus pleins). B/C/D : A. carterae 

(rouge) et la diatomée T. pseudonana (noir, B) ou les prasinophycées Nephroselmis pyriformis (noir, C) et 

Bathycoccus prasinos (noir, D) (noir), ainsi que pour chaque panneau les deux microalgues en mélange (bleu, 

cercles ouverts) et le spectre théorique en mélange (bleu, cercles bleus pleins). Les spectres ont tous été obtenus à 

une intensité lumineuse de 800 µmol photons m-2 s-1 sauf pour la figure B où ils ont été obtenus à 340 µmol photons 

m-2 s-1. 
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La Figure 63 (A), présente le résultat d’une telle expérience sur deux microalgues : le 

dictiophyte Pseudopedinella sp (RCC 668, rouge) et l’haptophyte Isochrysis galbana (en noir). 

Le spectre obtenu lorsque les deux échantillons sont mélangés en égale proportion est présenté 

(cercles bleus ouverts) ainsi que le spectre attendu (cercles bleus pleins, somme des spectres 

rouge et noir). Comme on peut le constater, le spectre obtenu dans le mélange est bien la somme 

des spectres des deux micro-algues mesurées seules. 

Les panneaux B, C et D de la même figure présentent les spectres d’Amphidinium carterae (en 

rouge) de Thalassiosira pseudonana (CCMP 1335, en noir dans le panneau B), Nephroselmis 

pyriformis (RCC 618, en noir dans le panneau C) et Bathycoccus prasinos (RCC 419, en noir 

dans le panneau D). Contrairement à ce qui a été observé pour le mélange Pseudopedinella sp 

+ Isochrysis galbana, dans ces trois mélanges impliquant A. carterae, le spectre expérimental 

en mélange obttenu (cercles bleus ouverts) est très différent de celui attendu (cercles bleus 

pleins). Il ressemble très fortement à celui d’A. carterae seul. Cela indique que la contribution 

des microalgues T. pseudonana, N. pyriformis et B. prasinos sont quasi-nulles dans les 

mélanges, ce qu’on interprète ici comme une inhibition quasi-complète de leurs activités 

photosynthétiques lorsqu’elles sont en mélange avec le dinoflagellé. 

Pour passer de cette visualisation qualitative de l’inhibition photosynthétique à une mesure 

quantitative du degré d’inhibition, nous allons utiliser une « astuce spectroscopique » : nous 

observons qu’à 532 nm, le signal ECS du dinoflagellé est nul. C’est une longueur d’onde 

pratique : grâce à l’ECS à 532 nm, on pourra mesurer la photosynthèse de l’algue en mélange 

avec A. carterae, comme si elle était seule. On rend de cette façon A. carterae 

spectroscopiquement « transparente » car il ne contribuera pas au signal ECS à cette longueur 

d’onde. A partir d’ici et jusqu’à la fin du chapitre, nous nous focaliserons sur l’interaction entre 

A. carterae et la diatomée T. pseudonana, mais nous montrerons pour quelques expériences clé, 

que les résultats sont similaires avec le prasinophyte B. prasinos. La seule observable qui sera 

utilisée jusqu’à la section 5 (Vers une compréhension plus fine du mécanisme allélopathique) 

est la différence d’absorption (ECS) à 532 nm.  

Dans un premier temps, nous avons mesuré la vitesse photochimique de T. pseudonana et B. 

prasinos à différentes intensités lumineuses, afin d’obtenir la dépendance lumineuse de la 
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photosynthèse chez ces deux souches (Figure 64). Cela a été fait à la fois dans la culture seule 

et dans le mélange avec A. carterae. Comme attendu, les résultats montrent que la 

photosynthèse augmente avec l’intensité lumineuse jusqu’ atteindre une valeur maximale aux 

intensités saturantes. Cette valeur maximale correspond à ~180 et ~220 séparations de charge 

par seconde et par photosystème, chez T. pseudonana et B. prasinos respectivement. En 

présence du dinoflagellé, ces valeurs sont diminuées à ~30 et ~50 séparations de charge par 

seconde et par photosystème, respectivement, correspondant à une inhibition proche de 80 % 

chez les deux algues. 

 

 

Figure 64 : Courbes photosynthèse-intensité de la diatomée T. pseudonana (A) et du prasinophyte 

Bathycoccus prasinos (B) seuls (cercles pleins) ou en mélange avec A. carterae (cercles ouverts). La 

vitesse photochimique a été mesurée à 532 nm après plusieurs minutes d’acclimatation à chaque 

intensité lumineuse. Les données sont les moyennes (± S.D) de 3 échantillons indépendants et les 

données ont été extrapolées à partir d’une fonction y = A (1 – exp (-I/Ek)). 
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II. Allélopathie et co-cultures de T. pseudonana et A. carterae  

Dans un deuxième temps, nous avons voulu vérifier si l’inhibition de la photosynthèse chez T. 

pseudonana se traduisait, comme attendu pour un autotrophe, par un phénotype en croissance. 

Sur la base de la méthode basée sur l’ECS présentée dans la section précédente, nous pouvons 

étudier la photosynthèse dans un mélange d’Amphidinium carterae et de Thalassiosira 

pseudonana. Cela nous a conduit à effectuer une expérience de co-culture et de suivre la 

photosynthèse et la croissance des deux microalgues dans le même erlenmeyer. Comme la 

phase de croissance des cellules a souvent un effet sur leur effet allélopathique, nous avons 

effectué cette expérience de co-culture dans deux conditions : nous avons initialement mélangé 

une culture de T. pseudonana en phase exponentielle, dans un cas, avec une culture d’A. 

carterae prélevée en phase exponentielle également, dans l’autre cas, avec une culture d’A. 

carterae prélevée en phase stationnaire (~400 000 cellules/mL). Nous avons ensuite suivi la 

croissance des deux microalgues (Figure 65). La présence de la diatomée ne semble pas affecter 

la croissance du dinoflagellé, que la culture soit prélevée initialement en phase exponentielle 

(rouge) ou en phase stationnaire (bleu) (Figure 65, panneau B). En effet, dans les deux cas, la 

courbe de croissance du dinoflagellé avec (ronds pleins) ou sans (ronds vides) sont 

comparables. Ce n’est pas le cas pour la diatomée (Figure 65, panneau A). Si les courbes de 

croissance de la diatomée seule (noir) et avec le dinoflagellé « exponentiel » (rouge) sont 

semblables, la courbe de croissance en présence du dinoflagellé « stationnaire » présente un 

délai de 5 jours avant la reprise d’une croissance alors normale. En parallèle au suivi de 

croissance, nous avons mesuré la vitesse photochimique (à 532 nm, le dinoflagellé est 

« transparent » spectroscopiquement) à 3 moments clés : 1 jour après la mise en co-culture, 

juste avant (jour 4) et juste après la reprise de la croissance (jour 7) dans l’échantillon inhibé. 

Dans la monoculture de la diatomée, la vitesse photochimique ne varie pas significativement 

au cours de l’expérience. Dans la culture présentant un délai, nous n’avons pas été capables de 

mesurer le moindre signal ECS pendant le délai (la vitesse photochimique a été mise 

arbitrairement à 0 car la normalisation conduit à faire le rapport de deux valeurs proches de 

zéro, (Figure 65, panneau C). En revanche, la reprise de la croissance (jour 7) s’accompagne 

d’une reprise significative de l’activité photosynthétique. De façon surprenante, l’efficacité 
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photosynthétique reste basse par rapport à la mono-culture ; pourtant le taux de croissance au 

jour 7 semble équivalent au taux de croissance maximal mesuré dans la monoculture. Encore 

plus surprenant, il semble y avoir une claire inhibition de la photosynthèse de la diatomée en 

présence du dinoflagellé « exponentiel », sans phénotype en croissance. Cela indique, non 

seulement, que la corrélation entre photosynthèse et croissance n’est pas évidente, mais surtout 

que la simple mesure de la croissance ne refléte pas la présence/absence d’une interaction 

allélopathique : un « faux négatif » en croissance ne l’est pas avec notre méthode en mélange. 

Au jour 7, le seul pour lequel nous avions des signaux pour les trois cultures ou co-cultures de 

T. pseudonana, nous avons mesuré la vitesse photochimique à trois intensités différentes (Figure 

65, panneau D), ce qui permet d’observer que l’inhibition plus ou moins intense de la 

photosynthèse en présence du dinoflagellé est vraie quelle que soit l’intensité. 
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Figure 65 : Co-cultures entre la diatomée T. pseudonana (A/C/D) et le dinoflagellé A. carterae. Au 

temps 0, des cultures de T. pseudonana initialement prélevées en phase exponentielle et d’A. carterae 

initialement prélevées en phase exponentielle (en rouge) ou stationnaire (en bleu) ont été utilisées. 

Panneau A/B : courbes de croissance de la diatomée (A) et du dinoflagellé (B). C : vitesse 

photochimique de la diatomée au cours de l’expérience, mesurée en phase stationnaire à une lumière de 

800 µmol photons m-2 s-1 (les étoiles bleues indiquent des signaux ECS trop faibles pour faire la mesure). 

D : dépendance lumineuse de la vitesse photochimique de la diatomée au jour 7. Dans les panneaux 

A/C/D, les points noirs, rouges et bleus correspondent à la diatomée seule, en présence du dinoflagellé 

« exponentiel » ou en présence du dinoflagellé « stationnaire », respectivement. Dans le panneau B, les 

points ouverts correspondent à la monoculture et les points fermés à la co-culture. Les données sont les 

moyennes (± S.D) de 3 cultures indépendantes. 
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Le résultat de cette expérience conduit à se poser une question évidente : qu’est-ce qui explique 

la reprise de la photosynthèse et de la croissance après 5 jours de délai dans la culture de 

diatomée inhibée ? Est-ce dû à un arrêt de l’effet allélopathique du dinoflagellé ou au 

développement d’une résistance de la diatomée ? Pour répondre à cette question, nous avons 

utilisé des cultures de la diatomée et du dinoflagellé « témoin ». Dans ces cultures « témoin », 

le phénomène allélopathique était bien présent : le dinoflagellé « témoin » inhibait la 

photosynthèse de la diatomée « témoin » à ~96%. Quand nous avons ajouté cette culture de 

dinoflagellé « témoin » aux trois cultures contenant la diatomée, l’activité photosynthétique de 

la diatomée était largement inhibée aussi bien en monoculture que dans les deux co-cultures 

(Figure 66, panneau de gauche). Cela indique que la diatomée n’a pas développé de résistance 

particulière aux composés allélochimiques du dinoflagellé. En revanche, l’effet des 

dinoflagellés des différentes co-cultures n’inhibent que très faiblement la diatomée « témoin » 

(Figure 66, panneau de droite), alors que ceux des monocultures inhibent encore 

significativement. Cela indique que l’allélopathie des dinoflagellés a diminué en présence des 

diatomées, probablement parce qu’une partie des composés allélochimiques sont dégradés au 

cours de l’interaction ou colle sur les débris cellulaires de ces cultures vieillissantes.  
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Figure 66 : Tests allélopathiques sur les différentes mono- et co- cultures avec des diatomées et 

dinoflagellés « témoin ». Panneau de gauche : la sensibilité des diatomées a été testée grâce à un 

dinoflagellé « témoin ». Panneau de doite : l’allélopathie des dinoflagellés a été testée grâce à une 

diatomée « témoin ».  

 

III. A. carterae dissipe la pmf chez la diatomée T. pseudonana 

 

Comme pour les chapitres précédents, la cinétique du signal ECS après un flash laser saturant 

permet de sonder l’activité des différents complexes photosynthétiques, et nous permet d’aller 

plus loin dans l’élucidation du mécanisme d’inhibition de la photosynthèse. La Figure 67 

présente cette cinétique chez T. pseudonana et B. prasinos, seules ou en mélange avec le 

dinoflagellé. La présence d’A. carterae ne semble pas avoir d’influence sur la phase a, 

l’augmentation rapide d’ECS correspondant aux séparations de charge dans les deux PSs. Cela 

signifie que, dans les conditions où la photosynthèse est inhibée, les photosystèmes restent 

fonctionnels et ne sont donc pas les cibles de l’allélopathie d’A. carterae. En revanche, la phase 

de déclin de l’ECS (phase c) qui traduit la consommation des protons par l’ATP synthase 

chloroplastique principalement (et les autres voies participant à la perméabilité membranaire 

des thylacoïdes), est perturbée en présence du dinoflagellé. Cette phase est en général ralentie 
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juste après la mise en mélange et accélère ensuite, mais le phénotype, parfois très intense, 

montre une reproductibilité faible entre échantillons indépendants. Cela nous a fait penser à 

l’effet d’une molécule découplante car l’augmentation de la perméabilité membranaire a deux 

effets opposés (voir discussion, section 1 du chapitre 2) : une contribution supplémentaire due 

à l’effet découplant, mais aussi une inactivation de l’ATP synthase chloroplastique à faible pmf 

(Joliot & Joliot, 2008 ; Bailleul et al., 2015).  

 

 

Figure 67 : Signal ECS induit par un flash laser saturant après chez la diatomée T. pseudonana (A) et le 

prassinophyte Bathycoccus prasinos (B) dans des conditions d’anaérobiose, induites par l’utilisation de 

glucose (20mM) et de glucose oxydase (280 U ml-1). Les données en noir et en rouge correspondent aux 

signaux obtenus en absence et présence d’A. carterae, respectivement. Le signal ECS a été mesuré à 

532 nm dans des échantillons adaptés à l’obscurité après 12 minutes d’incubation pour l’echantillon (A) 

et pendant au moins 10 minutes pour l’échantillon (B). Les données sont la moyenne (± S.D) de 3 

échantillons indépendants (A) et la moyenne de 2 réplicats techniques sur le même échantillon (B).  

 

Pour essayer de tester cette hypothèse, nous avons volontairement utilisé des conditions dans 

lesquelles la pmf est suffisamment faible pour inactiver l’ATP synthase : l’anaérobiose. En 

utilisant l’enzyme glucose oxydase et du glucose en excès (voir Chapitre 2, Discussion section 

I), la réaction consommera l’O2 du milieu. Cela arrêtera la respiration mitochondriale, ce qui 

aura pour conséquent la diminution de l’ATP cellulaire et l’inactivation de l’ATP synthase 



Thèse Doctorale | Alexandra Peltekis - 2020 

 

 

 

 

239 

  

 

 

chloroplastique. Dans ces conditions, la phase c reflète la perméabilité membranaire, hors ATP 

synthase. La présence d’A. carterae accélère alors significativement la relaxation de l’ECS, à 

la fois chez T. pseudonana et chez B. prasinos, ce qui indique une augmentation de la 

perméabilité membranaire des thylacoïdes par des composés libérés par le dinoflagellé (Figure 

67). La cinétique de cette accélération de la phase c, est très rapide (Figure 68) puisque dès 15 

s après l’incubation avec les cellules d’A. carterae, le temps de demi-vie de l’ECS est déjà 

largement diminué d’à peu près 75%, suivi d’une 2e phase d’accélération en ~20 minutes.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 68 : Evolution de la demi-vie de l’ECS en présence du dinoflagellé A. carterae. Pour chaque 

temps d’incubation, le t1/2 a été calculé comme le temps de demi-relaxation de l’ECS puis normalisé à 

la valeur initiale, prise 2 minutes avant l’ajout de glucose (20 mM) et de glucose oxydase (280 U ml-1). 

Cercles pleins : contrôle ; cercles ouverts : en présence d’A. carterae. Le signal ECS a été mesuré à 532 

nm dans des échantillons gardés à l’obscurité pendant l’expérience. Les données sont la moyenne (± 

S.D) de 3 échantillons indépendants. 
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IV. Identification des métabolites secondaires impliqués dans l’effet 

allélopathique 

 

En nous basant sur l’inhibition de la photosynthèse et les propriétés découplantes du composé 

allélochimique libéré par A. carterae sur T. pseudonana, nous avons essayé d’identifier dans la 

littérature une molécule candidate, parmi les métabolites secondaires déjà isolés chez A. 

carterae.  Certains composés, les amphidinols ont attiré notre attention, car ils étaient capables 

d’inhiber la croissance de la diatomée Nitzschia sp ainsi que de perturber les membranes 

biologiques. A travers une collaboration avec Angelo Fontana (Institute of Biomolecular 

Chemistry, ICB, Italie), nous avons pu tester si ce sont des molécules de type amphidinols qui 

sont responsables de l’inhibition de l’activité photosynthétique de T. pseudonana. Nos 

collaborateurs nous ont fait parvenir des échantillons à chaque étape de purification, en partant 

d’extraits cellulaires d’une culture d’A. carterae (voir Méthodes), issue d’une souche isolée 

dans un lac de Naples (Martínez et al., 2019). Les différentes étapes de la purification sont 

décrites dans les Méthodes (Introduction, section 6) et sont représentées dans la Figure 69. A 

chaque étape, nous avons effectué une titration de l’activité photosynthétique par l’extrait reçu, 

en utilisant toujours la vitesse photochimique de la diatomée T. pseudonana mesurée à 532 nm.  
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Figure 69 : Inhibition de la photosynthèse de T. pseudonana par les fractions obtenues lors de la 

purification des amphidinols (voir Méthodes). La vitesse photochimique a été mesurée à 532 nm en 

régime stationnaire de lumière (800 µmol photons m-2 s-1). Les structures des amphidinols purifiés dans 

chaque fraction finale (vérifiées par RMN et spectrométrie de masse) sont représentées dans les cadres 

orange. 
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L’extrait brut des cellules (voir Méthodes) inhibe effectivement la photosynthèse avec une 

concentration de mi-inhibition (I50) de ~9µg/mL. Lors de la première étape de purification, 

deux fractions semi-purifiées appelées AFUS24A4 (contenant entre autres l’AM-A et l’AM 22) 

et AFUS23A3 (contenant entre autres l’AM B) ont pu être testées. La fraction AFUS24A4 avait 

un effet bien plus grand sur la photosynthèse avec un I50 ~1.5 µg/mL et une photosynthèse 

quasi nulle à 5 µg/mL. Pour AFUS23A3, l’efficacité était moindre qu’avec l’extrait brut (I50 

~14 µg/mL). De plus, AFUS24A4 à une concentration de 5 µg/mL, inhibe entièrement la 

croissance de la diatomée T. pseudonana, comme attendu d’après les résultats de photosynthèse 

(Figure 70).  

 

 

 

 

Figure 70 : Effet de la fraction AFUS24A4 sur la croissance de la diatomée T. pseudonana. Cercles 

pleins : contrôle en présence d’éthanol 0.5% ; cercles ouverts : en présence de 5 µg d’AFUS24A4 par 

mL. Les données sont la moyenne (± S.D) de 3 échantillons indépendants. La flèche représente le 

moment où l’éthanol (contrôle) ou l’AFUS24A4 a été ajouté. 
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A partir de la fraction AFUS24A4, deux amphidinols purs ont été obtenus, dont les structures 

ont été vérifiées par RMN et spectrométrie de masse. Entre nos mains, l’AM22 ne montre pas 

d’effet sur la photosynthèse alors que l’AM-A provoque une inhibition presque complète de la 

photosynthèse de T. pseudonana avec un I50 ~ 3 µg/mL. Cela fait de l’AM-A un candidat pour 

le mécanisme d’inhibition de la photosynthèse de la diatomée. Des résultats préliminaires 

indiquent que 3.9 µg/mL de l’AM-A est suffisante pour inhiber complètement la croissance de 

T. pseudonana mais nous n’avions pas assez de molécule purifiée pour réaliser cette expérience 

en triplicats. Du fait de la faible production d’amphidinols par A. carterae et surtout du faible 

rendement d’extraction, 10 L de cultures en phase stationnaire (l’équivalent de 2.3 milliards de 

cellules) ne fournissent qu’une faible quantité d’AM-A. Nos collaborateurs préparent des 

cultures pour une deuxième purification afin de terminer de caractériser l’effet de cet 

amphidinol sur la diatomée T. pseudonana (voir Discussion), mais malheureusement nous les 

récupèrerons après la fin de ma thèse.  

 

V. Vers une compréhension plus fine du mécanisme allélopathique 

Avec l’amphidinol purifié, il sera possible d’aller beaucoup plus loin qu’avec les méthodes 

basées sur l’ECS, qui étaient les seules utilisables en mélange. C’est aussi le cas s’il est possible 

d’utiliser le surnageant de la culture d’A. carterae. Pendant une bonne partie de ma thèse, les 

filtrats obtenus à partir des cultures d’A. carterae ne montraient aucun effet allélopathique et 

c’est seulement en fin de thèse que j’ai identifié un filtre - constitué d’acétate de cellulose – qui 

permet d’obtenir un filtrat actif (Figure 71). L’obtention d’un filtrat retenant l’activité 

allélopathique, et l’identification de molécules candidates ouvre la voie à une compréhension 

plus fine du mécanisme d’inhibition de la photosynthèse par le dinoflagellé. En utilisant les 

méthodes spectroscopiques utilisées dans les autres chapitres de cette thèse (fluorescence, ECS, 

mesure de l’état redox des cofacteurs de la chaîne de transfert d’électrons photosynthétique), 

nous devrions pouvoir confirmer le modèle dessiné dans la section 2, ou éventuellement 

converger vers un autre modèle (voir discussion).  
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Figure 71 : Inhibition de vitesse photochimique de T. pseudonana par le filtrat d’A. carterae. La vitesse 

photochimique était mesurée en régime stationnaire de lumière à 800 µmol photons m-2 s-1 à 532 nm. 

L’échantillon a été mélangé (à part égale) avec le filtrat d’A. carterae après filtration sur un filtre en 

acétate de cellulose (Sartorius) ou avec un filtre en pollyethersulfone (Fischerbrand). Dans le contrôle, 

le filtrat d’A.carterae a été remplacé par le filtrat de T. pseudonana. Les données sont la moyenne (± 

S.D) de 3 échantillons indépendants. 

 

 

Encore une fois, ces avancées sont arrivées trop tard dans ma thèse pour pouvoir les rentabiliser. 

Mais nous avons pu étudier l’activité photosynthétique par fluorescence en présence du filtrat 

d’A. carterae ou des différentes fractions de purification (Figure 72). Nous avons mesuré le 

rendement maximal du PSII (Fv/Fm), le rendement du PSII à la lumière (ФPSII) ainsi que les 

variations de la fluorescence maximale (afin de calculer le NPQ). Dans tous les cas (Figure 72), 

nous avons observé la même tendance, même si les cinétiques varient beaucoup entre les 

différents traitements (probablement parce que la concentration d’AM-A est différente).  
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Figure 72 : Influence du filtrat d’A. carterae (panneaux A/B/C), du sous-produit de purification 

AFUS24A4 (panneaux D/E/F) et de l’AM-A purifié (panneaux G/H/I), sur les paramètres 

photosynthétiques de T. pseudonana mesurée par la fluorescence. Le rendement maximal du PSII 

(Fv/Fm), le rendement du PSII après 600 ms d’une lumière actinique de 130 µmol photons m-2 s-1 et le 

NPQ ont été mesurés pendant 10 à 40 minutes. Les échantillons étaient conservés à l’obscurité entre 

chaque mesure 
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Le premier effet est une baisse du ФPSII (panneaux B/E/H) qui traduit une inhibition du flux 

photosynthétique du PSII. Ensuite, l’augmentation du Fv/Fm (panneaux A/D/G) et la baisse du 

NPQ (qui devient négatif) reflète l’existence d’un quenching non-photochimique dans le noir 

(panneaux C/F/I), que le surnageant d’A. carterae et l’AM-A dissipe. Ce phénotype suggère 

fortement un effet découplant sur les thylacoïdes de la diatomée (voir discussion). Enfin, à plus 

long terme, une baisse du Fv/Fm et une augmentation du NPQ pourraient indiquer un 

phénomène de photo-inhibition des PSII ou de dégradation des PSII. Ces résultats confirment 

que le phénotype obtenu en mélange ou avec le filtrat d’A. carterae est équivalent à celui obtenu 

avec l’AM-A, faisant de cette molécule l’effecteur le plus probable du mécanisme d’inhibition 

de la photosynthèse chez la diatomée. 
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Discussion 

 

Le développement d’une nouvelle méthode permettant d’étudier les interactions allélopathiques 

en mélange, basée sur l’ECS, a permis de montrer la puissante activité allélopathique en 

mélange du dinoflagellé Amphidinium carterae sur l’activé photosynthétique et la croissance 

de la diatomée Thalassiosira pseudonana.  

Ce chapitre n’est pas complètement abouti. En effet, il reste plusieurs expériences à effectuer 

pour déterminer avec plus de précision le mécanisme de l’inhibition photosynthétique. Est-ce 

que l’effet découplant seul explique l’inhibition de l’activité photosynthétique ? Est-ce que 

l’amphidinol qui a été purifié explique seul les phénotypes observés en mélange ? Ce sont les 

premiers points que nous aborderons dans cette discussion. Plusieurs autres questions restent 

en suspens qui articulent le plan de cette discussion : Dans quelles conditions A. carterae 

produit-il son composé allélochimique ? Est-il envisageable d’observer et d’étudier l’activité 

allélopathique d’A. carterae sur le terrain ? 

 

I. Mécanisme de l’interaction allélopathique entre A. carterae et T. 

pseudonana.  

Grâce à l’ECS nous avons montré que les cellules d’A. carterae provoquaient la dissipation du 

gradient électrochimique de proton généré à travers les membranes du thylacoïde de T. 

pseudonana, via la libération dans le milieu d’une molécule découplante. Cette molécule 

pourrait former des pores sur les membranes thylacoïdiennes provoquant la dissipation de la 

pmf. Afin de confirmer ce phénotype et d’aller plus loin dans notre analyse, il aurait été 

nécessaire de refaire certaines expériences avec d’autres observables que l’ECS. Cependant, 

cela ne peut pas être réalisé en mélange et nécessite d’utiliser le filtrat des cultures d’A. carterae 

ou les métabolites secondaires isolés.  

Utiliser le filtrat semble facile d’un point de vu méthodologique, mais pendant la plus grande 

partie de cette thèse, nous n’avions pas trouvé de filtre permettant de conserver l’activité 

allélopathique dans le filtrat. L’utilisation de filtres constitués d’acétate de cellulose, nous a 
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permis d’aller plus loin dans l’analyse de l’interaction, mais nous ne sommes parvenus à cela 

que tard dans la thèse et n’avons pas pu terminer cette analyse. De même, grâce à la 

collaboration avec Angelo Fontana (Institut de Biologie moléculaire de de biochimie ICB, 

Italie) qui a pu nous fournir des extraits purifiés, nous avons désormais une molécule candidate 

produisant les mêmes phénotypes que les cellules d’A. carterae. Il est de ce fait urgent -et 

relativement simple avec les outils spectroscopiques utilisés dans cette thèse- d’étudier en détail 

l’effet de cette molécule sur l’appareil photosynthétique pour tester notre modèle. 

Malheureusement, du fait du faible rendement d’extraction des amphidinols, la quantité de AM-

A que nos collaborateurs nous ont fournie, n’a pas permis d’aller plus loin et nous attendons 

une deuxième vague de purification pour effectuer ces expériences supplémentaires.  

Enfin, l’activité allélopathique retrouvée dans le filtrat de la culture d’A.carterae nous indique 

que le contact de cellule à cellule entre le dinoflagellé et la diatomée n’est pas nécessaire à la 

libération des composés allélochimiques. On peut donc également envisager de cultiver les 

deux microalgues dans un système de chambres de co-culture séparées par une membrane de 

dialyse. La membrane empêcherait le contact entre les cellules tout en permettant la diffusion 

des composées allélochimiques. Il serait ainsi possible de mesurer la croissance et la 

photosynthèse des deux microalgues dans la co-culture. 

Ces différentes approches (filtrat, extraits purifiés, amphidinols, chambres de co-culture), 

couplées aux méthodes spectroscopiques utilisées dans cette thèse (fluorescence, ECS, mesure 

de l’état redox des cofacteurs de la chaîne de transfert d’électrons photosynthétique) nous 

permettront de décrire de façon plus fine le mécanisme de l’inhibition. D’ores et déjà, les 

résultats obtenus en mélange (avec l’ECS) et avec le filtrat d’A. carterae (en utilisant la 

fluorescence) sont compatibles. Tous deux indiquent clairement une inhibition de l’activité 

photosynthétique de la diatomée T. pseudonana. En effet, le rendement quantique du PSII (par 

fluorescence) à la lumière en présence du filtrat d’A. carterae ou des amphidinols purifiés est 

largement diminué, tout comme la vitesse photochimique (par ECS) dans le mélange avec les 

cellules d’A. carterae.  

De la même façon, ces deux approches convergent vers un effet découplant du composé 

allélochimique sur les thylacoïdes de la diatomée. Cela est visualisé par une accélération du 
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déclin du champ électrique, lorsque l’ATP synthase est inactive, et par une augmentation du 

rendement maximal du PSII et une relaxation du NPQ à l’obscurité. Ces deux derniers effets 

ont déjà été observés à plusieurs reprises chez les diatomées en présence de découplants (Jakob 

et al.,1999 ; Grouneva et al., 2009 ; Jakob et al., 2001). Cela a été interprété comme la 

dissipation d’un quenching non photochimique (NPQ) présent à l’obscurité chez les diatomées, 

majoritairement attribué au quenching énergétique (qE) qui implique des mécanismes de 

dissipation sous forme de chaleur induits par l’acidification du lumen. Ce mécanisme de 

photoprotection est en effet contrôlé par la génération du gradient de proton (ΔpH) qui régule 

la conversion de la xanthophylle, diadinoxanthine (DD) en diatoxanthine (DT). Ceci a été 

démontré chez les diatomées, où la présence d’un ΔpH et de la diatoxanthine engendraient un 

NPQ sensible aux molécules découplantes (Jakob et al.,1999 ; Grouneva et al., 2009 ; Jakob et 

al., 2001).  

A ce stade, un modèle de l’action allélopathique serait que l’amphidinol AM-A (Figure 56) 

dissipe la pmf à travers le thylacoïde. La dissipation de la pmf entraine un manque d’ATP qui 

conduit à un ralentissement du cycle CBB. Cela expliquerait l’inhibition du flux d’électrons 

photosynthétique et, de là, le ralentissement de la croissance chez la diatomée autotrophe. 

 

II. Les Amphidinols, perturbateurs des membranes biologiques 

 

En nous basant sur l’inhibition de la photosynthèse et les propriétés découplantes du composé 

allélochimique libéré par A. carterae sur T. pseudonana, nous avons essayé d’identifier dans la 

littérature une molécule candidate, parmi les métabolites secondaires déjà isolés chez A. 

carterae.  Certains composés, les amphidinols, ont attiré notre attention, car ils étaient capables 

d’inhiber la croissance de la diatomée Nitzschia sp. et de perturber les membranes biologiques.  

Afin d’obtenir des amphidinols et de tester leur activité sur l’activité photosynthétique de T. 

pseudonana, nous avons effectué une collaboration avec Angelo Fontana (Institut de Biologie 

moléculaire de de biochimie ICB, Italie) qui nous a fait parvenir des extraits contenants des 

amphidinols provenant de différentes étapes de purifications ainsi que les amphidinols : AM-A 
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(Figure 56) et AM22 (Tableau 5, Figure 55) purifié, isolé chez la souche A. carterae (Martínez, 

et al., 2019).  

Les différentes fractions de purification ainsi que l’AM-A (Figure 72) (Martínez et al., 2019) 

ont été testés sur l’activité photosynthétique de T. pseudonana grâce à l’ECS et à la fluorescence 

et nous avons pu retrouver les phénotypes obtenus en mélange ou avec le filtrat sauf pour 

l’AM22 qui ne semble pas présenter d’activité sur la photosynthèse de la diatomée. Cela nous 

a permis d’identifier une molécule candidate, l’AM-A, libéré par A. carterae dans le milieu, qui 

pourrait être le composé médiant cette interaction allélopathique. Ces molécules sont largement 

caractérisées et leur mode d’action sur les membranes est compatible avec les résultats que nous 

avons obtenus. Il faut rappeler ici que la souche utilisée par le laboratoire d’Angelo Fontana 

était une souche différente de celle obtenue depuis la collection d’algues de Roscoff. Il faudra 

bien-sûr dans l’avenir s’assurer que l’AM-A est bien présente dans le filtrat de nos cultures au 

laboratoire et/ou tester la souche d’A. carterae du laboratoire italien pour s’assurer que les deux 

résultats sont bien compatibles. 

 

1. Mode d’actions des amphidinols 

Les amphidinols interagissent avec les membranes biologiques et forment des pores. Leur mode 

d’action a surtout été étudié chez l’AM3 (Espiritu et al., 2014 ; Iwamoto et al., 2017), en se 

basant sur la puissante activité biologique (activité hémolytique et antifongique). La structure 

des AMs et de l’AM3 a été présentée dans la Figure 55 et le Tableau 5. L’activité biologique 

des AMs serait directement liée à la conformation que ces métabolites secondaires prennent 

lors de leur interaction avec les membranes biologiques. Ainsi, au contact avec les membranes, 

le corps central de tous les AMs adopte une conformation en « épingle à cheveux », stabilisée 

par des liaisons hydrogènes intramoléculaires. La chaîne polyénique hydrophobe, quant à elle, 

s’insère dans la bicouche phospholipidique des membranes. La chaîne poly-hydroxyle, 

hydrophile, serait responsable de la formation de pores ou de lésions à travers la membrane. 

Cette interaction spécifique avec les membranes biologiques serait due à l’affinité de ces 

molécules pour les stérols membranaires (cholestérol et ergostérol), qui auraient un rôle central 

dans l’activité des AMs (Espiritu et al., 2014 ; Iwamoto et al., 2017).  
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En effet, des tests effectués sur des liposomes ont montré que la perméabilisation de ceux-ci 

par l’AM3 était totalement dépendante de la présence de stérols (Morsy et al., 2008). L’AM3 

aurait de ce fait une affinité jusqu’à 1000 fois plus élevée pour les membranes contenant de 

l’ergostérol et du cholestérol que pour celles dépourvues de stérols (Swasono et al., 2010). 

L’activité de perméabilisation dépend encore plus fortement du groupe 3-OH des stérols 

présents en configuration β (3β-hydroxystérol) (Espiritu et al., 2014). Les polyéthers linéaires 

peuvent former au contact avec les membranes deux types de pores (Figure 73) : des pores de 

type « douve de tonneaux » (en anglais, Barrel-stave model) ou alors des pores de type 

« toroïdaux » (en anglais, Toroidal model) (Espiritu et al., 2014). Une étude récente, de 2017, 

a montré que l’AM3 peut former ces deux types de pores dans les membranes riches en 

ergostérols et en cholestérols (Iwamoto et al., 2017).  

 

 

 

 

 

 

 

Figure 73 : Schémas représentant les pores de type « douves de tonneaux » (à 

gauche) et « Toroïdaux » (à droite), (Rival, 2012). 
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Le corps central d’AM3 interagit étroitement avec le groupe 3-OH de l’ergostérol et du 

cholestérol, formant la partie stable et rigide de cette interaction avec la membrane. La chaîne 

polyène hydrophobe, plus courte, est insérée dans la membrane et ancre ainsi l’AM3 dans la 

membrane riche en stérol. L’AM3 prend alors deux types de conformations (Figure 74) : la 

forme en Γ, lorsque la chaîne polyhydroxy se trouve à la surface de la membrane, et la forme 

en η lorsque la chaîne hydrophile polyhydroxy s’insère elle aussi dans la membrane (Iwamoto 

et al., 2017).  

 

 

Figure 74 : Interaction de l’AM3 avec les membranes biologiques. L’AM3 interagit avec la membrane 

en prenant deux type de conformations différentes : la forme en Γ, lorsque la chaîne polyhydroxy se 

trouve à la surface de la membrane et la forme en η lorsque la chaîne hydrophile polyhydroxy sincère 

elle aussi dans la membrane (Iwamoto et al., 2017). 

 

Les conformations en Γ ou en η et le type de pore « toroïdal » ou en « douve de tonneau » 

dépendent de la concentration de l’AM3 dans la membrane. A faible concentration, la forme en 

η favorise les pores de type « douves de tonneaux » (Figure 75, A) alors qu’à forte 

concentration, la forme en Γ crée des pores de type toroïdaux, pouvant atteindre jusqu’à 10 nm 

de diamètre (on les appelle alors « canaux JUMBO », en anglais JUMBO channel, Figure 75, 

B). La formation de ces « canaux JUMBO », facilite le flip-flop de l’ergostérol (ou du 

cholestérol), partageant ainsi des caractéristiques avec les pores toroïdaux connus (Iwamoto et 

al., 2017).  

 

η Γ 
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Ainsi, l’effet de l’AM3 sur les membranes riches en stérols des organismes (par exemple des 

microalgues), dépendrait de la concentration de l’amphidinol. A forte concentration de AM3, 

la formation de JUMBO chanel engendrerait de fortes perturbations des membranes, jusqu’à 

leur perméabilisation et leur lyse. Une plus faible concentration en AM3 pourrait engendrer la 

perte du potentiel membranaire de ces espèces cibles, sans pour autant les tuer (Iwamoto et al., 

2017). Comme A. carterae produit plusieurs amphidinols de structures différentes (Paul et al., 

1995a, 1997 ; Echigoya et al., 2005), ce cocktail de molécules pourrait en effet agir 

différemment sur les membranes des microalgues voisines, selon leurs compositions en stérol. 

 

D’autres métabolites secondaires comme les karlotoxines qui sont des composés de type 

amphidinols, produits par le dinoflagellé K. veneficum, ont une structure et un mode d’action 

similaire aux amphidinols (voir Introduction générale, V). Comme nous l’avons vu dans 

l’introduction générale, les karlotoxines ont une affinité particulière pour les 4-desmetyl stérol 

Figure 75 : Formes de pores de type « douves de tonneaux » (Barrel-stave model, A) 

ou toroïdaux, ici canaux JUMBO (B). D’après (Iwamoto et al., 2017). 



Thèse Doctorale | Alexandra Peltekis - 2020 

 

 

 

 

254 

  

 

 

membranaire et ont une très faible affinité pour les 4α -méthyl-stérols retrouvées sur les 

membranes de dinoflagellés, comme les gymnodinostérols de K. veneficum.  Il est intéressant 

de mentionner que les membranes d’A. carterae sont elles aussi riches en amphistérols qui sont 

des 4α -méthyl-stérols (Whiters et al., 1978), suggérant qu’A. carterae pourrait lui aussi être 

immunisé contre ces propres AMs. De plus il a été montré que la karlotoxine-2 n’affecte pas la 

croissance d’A. carterae et ceci même a de très forte concentration (Adolf et al., 2006). Il serait 

donc intéressant de tester les amphidinols et les karlotoxines sur la croissance et la 

photosynthèse d’A. carterae afin de confirmer cette hypothèse. Enfin nous n’avons pas mesuré 

pendant cette étude la composition en stérols des membranes de T. pseudonana mais d’après la 

littérature ses membranes sont principalement composées de 24-methylenecholesterol, de 

fucostérol et de isofucostérol (Zhukova, 2004), qui sont des 4-desmetyl-stérols, ce qui pourrait 

expliquer l’affinité des AMs pour cette diatomée. 

 

Certaines études ont comparé l’activité des AMs sur les membranes biologiques à celui de 

l’amphotéricine B (AmB), un autre polyène isolé chez la bactérie Streptomyces nodosus (Ellis, 

2002). Le mode d’action de l’AmB sur les membranes biologiques ressemble fortement à celui 

des AMs. Ce polyène macrocyclique (Figure 76) se lie préférentiellement sur des membranes 

riches en stérols comme l’ergostérol et le cholestérol. Il formerait ainsi des pores sur les 

membranes biologiques, probablement de type « douve de tonneaux », affectant la perméabilité 

membranaire et provoquant la lyse cellulaire (Ellis, 2002). Son activité ainsi que la formation 

de pores dépendraient, comme pour les AMs, de la concentration du métabolite secondaire 

(Ellis, 2002). Il était donc intéressant, et tentant, de tester l’activité de ce composé, sur l’activité 

photosynthétique de T. pseudonana. Ce composé, qui n’avait jamais été testé sur une 

microalgue auparavant, montre les mêmes phénotypes que le filtrat d’A. carterae ou l’AM-A. 

L’AmB induit l’inhibition rapide (après 1 min d’incubation) de la vitesse photochimique de T. 

pseudonana et l’inhibition du transfert d’électron photosynthétique a été confirmée par la baisse 

du rendement du PSII à la lumière. Ce composé induit aussi la diminution du NPQ dans le noir 

et l’augmentation du Fv/Fm. Nous ne sommes pas allés plus loin dans l’élucidation du mode 

d’action de l’AmB sur la photosynthèse de T. pseudonana car ceci n’était pas le sujet de cette 

https://en.wikipedia.org/wiki/Streptomyces_nodosus
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thèse. Cependant, ces résultats confirment une fois de plus le lien entre cette famille de 

molécules (ayant une forte affinité pour les stérols des membranes et formant des pores) et les 

phénotypes observés dans l’interaction entre A. carterae et T. pseudonana. 

 

 

Figure 76 : Structure de l’amphotéricine B. 

2. Tester notre molécule candidate 

Afin d’aller plus loin et de montrer l’activité découplante de l’AM-A sur l’appareil 

photosynthétique de T. pseudonana plusieurs expériences seraient nécessaires en utilisant les 

différentes méthodes ECS. 

Une première expérience intéressante serait de mesurer, comme nous l’avons fait dans le 

mélange, la relaxation du champ électrique (phase c) après un flash laser saturant chez T. 

pseudonana, en présence de l’AM-A, dans des conditions ou l’activité de l’ATPsynthase 

chloroplastique est inhibée ( Figure 76). Ceci permettrait de confirmer que les amphidinols sont 

bien des molécules capables de découpler les thylacoïdes. Si ces composés sont des molécules 

découplantes, elles devraient être capables de dissiper le gradient électrochimique de proton 

généré à travers les membranes chloroplastiques dans le noir chez T. pseudonana (Bailleul et 

al, 2015). Cela peut également être vérifié en utilisant la mesure du champ électrique à travers 

la membrane du thylacoïde avec la « méthode de la parabole » (voir chapitre Quinolones, Fig 

7 de l’article).  

La mesure de l’état redox de la paire spéciale du PSI sera aussi intéressante pour tester notre 

modèle de travail : si l’inhibition du transfert d’électrons photosynthtéique est dû à un 
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ralentissement du cycle CBB par manque d’ATP, cela doit se traduire par une limitation des 

PSI du côté accepteur, visualisable grâce à P700 (voir chapitres 1 et 2).  

Enfin certaines molécules découplantes peuvent affecter le chloroplaste ainsi que les 

mitochondries. Il serait intéressant de mesurer la respiration chez T. pseudonana en présence 

de l’AM-A. Une perturbation de la respiration serait probable puisque l’amphidinol 2 augmente 

la perméabilité membranaire de mitochondries isolées du foie de rat, avec une fuite d’ions Ca2+ 

(Qi et al., 2007).  

 

III. Quels facteurs influencent l’allélopathie d’A. carterae ? 

Dans cette étude, nous n’avons pas abordé les conditions dans lesquels A. carterae libérait ses 

composés allélochimiques. Mais nous avons certaines indications suggérant que les composés 

allélochimiques sont libérés surtout pendant la phase stationnaire de croissance. En effet, pour 

chaque expérience effectuée en phase stationnaire de croissance (~300 000 cellules/mL), les 

cellules d’A.carterae présentaient une forte activité allélopathique. De plus, pendant la 

réalisation des co-culture, nous avons mis en évidence que l’effet allélopathique sur la 

photosynthèse et la croissance était plus intense lorsque les cellules d’A. carterae étaient 

prélevées d’une culture se trouvant, initialement, en phase stationnaire de croissance. Il 

semblerait ainsi que la phase de croissance joue un rôle important dans l’activité allélopathique 

d’A. carterae.  

Afin de déterminer plus précisément les conditions dans lesquelles A. carterae produit ses 

composés allélochimiques et essayer de stimuler leur production, plusieurs expériences 

pourraient être réalisées : 

- Tester au cours du temps, en suivant la courbe de croissance d’A. carterae, son activité 

allélopathique sur T. pseudonana. 

- Varier les paramètres abiotiques au niveau des cultures d’A. carterae (concentrations en 

azote et phosphore, intensité de la lumière, pH, température) et tester l’effet sur 

l’allélopathie.  

- Tester d’autres souches d’A. carterae comme cela a été fait pour le dinoflagellé A. 

minutum (Long et al., 2018a). 
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IV. Activité allélopathique d’A. carterae sur le terrain 

 

Le dinoflagellé Amphidinium carterae est une espèce tychoplanctonique (principalement 

benthique et qui se retrouve par hasard dans la colonne d’eau), qui formait rarement des 

efflorescences. Toutefois, ces dernières années les efflorescences mono-spécifiques d’A. 

carterae semblent avoir augmenté en fréquence dans des environnements où l’activité humaine 

engendre une eutrophisation (Santiago & Sanchez, 1979 ; Sampayo,1985 ; Lee et al., 2003 ; 

Murray et al., 2015). La nature monospécifique de ces efflorescences pourrait refléter la 

libération de composés allélochimiques affectant les autres microalgues et favorisant la seule 

prolifération d’A. carterae. C’est évidemment une hypothèse que j’aimerais tester un jour sur 

le terrain. Cependant il est difficile à ce jour d’étudier l’activité allélopathique d’A. carterae sur 

le terrain, à moins d’être informé rapidement du développement d’une efflorescence et 

suffisamment réactif, car il n’existe apparemment pas de périodicité dans ces efflorescences. 

De plus, en France, cette espèce n’est pas surveillée par le réseau REPHY.  

Afin de déterminer si cette interaction allélopathique peut se mettre en place dans le milieu 

marin et jouer un rôle écologique important, on peut, comme nous l’avons fait pour 

Alexandrium minutum dans le chapitre précédent, comparer les concentrations d’A. carterae 

pour lesquelles nous avons observé l’allélopathie et les concentrations observées sur le terrain. 

Dans notre expérience en co-culture d’A. carterae et de T. pseudonana, le dinoflagellé était 

capable d’affecter la photosynthèse d’une culture concentrée de T. pseudonana (1 million de 

cellules/ml) dès 30.000 cellules/ml. Les concentrations d’A. carterae lors d’efflorescences ont 

déjà atteint un maximum de 180 000 cellules/ml en Australie en septembre 2012 (Murray et al., 

2015), ce qui suggère qu’au moins dans ces conditions, l’allélopathie pourrait avoir joué un rôle 

dans la compétition entre espèces.  

Une autre manière de montrer la présence d’une activité allélopathique sur le terrain serait de 

mettre en évidence le composé allélochimique dans l’environnement pendant le développement 

de l’efflorescence d’A. carterae. Il s’agirait alors de tester la présence d’amphidinols. Jusqu’ici, 

la seule observation d’un métabolite secondaire d’A. carterae est celle du luteophanol A, secrété 

par ce dinoflagellé lors de l’efflorescence en Australie (Murray et al., 2015). Aucune étude n’a 
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testé l’activité allélopathique du luteophanol A, très proche structurellement des amphidinols 

(Figure 57). Il ne présente aucune activité antifongique mais plutôt une activité bactéricide (Doi 

et al., 1997). Il serait ainsi intéressant de tester ce métabolite secondaire sur l’activité 

photosynthétique de T. pseudonana pour voir s’il a la même activité que les amphidinols. 

 

Pendant le déroulement de cette thèse, nous avons établi une collaboration avec Laure Guillou 

et la collection d’algues (UMR 7144) de la station biologique de Roscoff, afin d’étudier le 

spectre d’action d’A. carterae sur différents groupes de microalgues de la collection de Roscoff 

et sur des microalgues provenant du milieu naturel. Dans l’estuaire de la rivière Penzé, proche 

de Roscoff, l’espèce Amphidinium carterae est détectée régulièrement en présence de 

diatomées, dont le genre Thalassiosira, ce qui en fait une plateforme de choix pour tester dans 

le futur le phénomène d’allélopathie étudié dans ce chapitre.  

Dans un premier temps, nous avons ainsi testé l’activité allélopathique d’A. carterae (cultivé 

au laboratoire) en mélange sur deux échantillons naturels (prélevés en Baie de Penzé) qui étaient 

principalement composés de diatomées : Chaetoceros neogracilis (2017) et Guinardia 

delicatula (2018). Grâce à l’approche ECS en mélange, nous avons montré qu’A. carterae 

inhibe quasiment totalement l’activité photosynthétique des diatomées présentes dans les deux 

échantillons naturels : le spectre expérimental obtenu pour le mélange correspond presque à 

celui du dinoflagellé Fig (77).  
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Figure 77 : Activité allélopathique d’A. carterae sur deux échantillons de diatomées prélevés dans la 

baie de Penzé en juin 2017 (A), et juin 2018 (B). A : l’échantillon prélevé dans la baie de Penzé en juin 

2018 est composé à 79% de la diatomée Guinardia delicatula. B : L’échantillon prélevé dans la baie de 

Penzé en juin 2017 est composé 95% de la diatomée Chaetoceros sp. Les deux graphiques représentent 

les spectres de l’activité photosynthétique (la pente de l’ECS à la coupure de la lumière) pour le 

dinoflagellé A. carterae seul (rouge, cercles fermés rouges), des diatomées présentent dans l’échantillon 

naturel seules (en noire) et en mélange avec le dinoflagellé A. carterae (bleu, cercle ouvert), ainsi que 

du mélange théorique attendu en cas d’absence d’inhibition de la photosynthèse pour les deux espèces 

dans le mélange (cercle bleu, ouvert). 
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Discussion Générale 
 

Au cours de ma thèse, j’ai pu observer que l’appareil photosynthétique des diatomées était une 

cible préférentielle des composés allélochimiques libérés par les dinoflagellés comme 

Alexandrium minutum (Lelong et al., 2011), Amphidinium carterae (cette inhibition n’avait pas 

encore été mise en évidence) et Ostreopsis ovata (Ternon et al., 2018). En parallèle de leur effet 

sur la photosynthèse, les métabolites d’Alexandrium minutum, comme ceux d’Alexandrium 

tamarense sont également capables de perturber les membranes cytoplasmiques (Ma et al., 

2011 ; Tillmann et al., 2007 ; Weissbach et al., 2010). Nous avons aussi observé qu’ils affectent 

la membrane thylacoïdienne, au niveau du pool de plastoquinone, sans que nous puissions pour 

autant déterminer le mécanisme exact. Dans le cas d’Amphidinium carterae, nous avons 

également montré un effet découplant sur les membranes thylacoïdiennes de la diatomée T. 

pseudonana, conduisant à une dissipation du gradient électrochimique de proton dans le noir.  

Ainsi, un certain nombre de molécules allélochimiques libérées par des dinoflagellés de marée 

rouge, semblent avoir cette double activité d’inhibition de la photosynthèse et de perturbation 

des membranes des micro-algues ciblées. Dans cette discussion, j’aimerais essayer de résumer 

les observations communes à tous ces effets allélopathiques et déterminer s’ils permettent 

d’esquisser une stratégie commune. Dans un deuxième temps, j’aimerais questionner les 

aspects méthodologiques pour l’étude de l’allélopathie au sein du phytoplancton, au laboratoire 

et sur le terrain. 
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I. L’allélopathie chez les dinoflagellés de marée rouge, une stratégie 

commune ? 

1. Inhibition de la photosynthèse 

Dans la littérature, plusieurs espèces de dinoflagellés formant des marées rouges, sont capables 

d’affecter l’appareil photosynthétique de diatomées comme Alexandrium fundyense 

(Lyczkowski, & Karp‐Boss et al., 2014), Alexandrium tamarense (Zheng et al., 2016 ; Fistarol 

et al., 2004), Alexandrium minutum (Lelong et al., 2011), Ostreopsis ovata (Ternon et al., 2018) 

et K. brevis (Prince et al., 2008 ; Poulson-Ellestad et al., 2014 ; Poulin et al., 2017). L’action de 

ces composés est la plupart du temps rapide, l’activité photosynthétique des diatomées étant 

inhibée après une à deux minutes d’incubation.  

 

2. Perturbation des membranes des micro-algues cibles. 

Un autre point commun entre les effets allélopathiques de ces différentes espèces de 

dinoflagellés est leur propension, à endommager les membranes cytoplasmiques des espèces 

cibles (Ma et al., 2011 ; Prince et al., 2008 ; Poulson-Ellestad et al., 2014 ; Poulin et al., 2017 ; 

Deeds & Place, 2006). Les deux phénotypes d’inhibition de la photosynthèse et de perturbation 

des membranes sont observés de façon concomitante, comme chez K. brevis qui affecte 

l’intégrité des membranes et l’appareil photosynthétique de la diatomée T. pseudonana (Poulin 

et al., 2017). Nous avons fait la même observation pour le couple A. minutum et C. muelleri, 

ainsi que dans l’effet du dinoflagellé A. carterae, sur la diatomée T. pseudonana, 

 

3. Nature et mode d’action des composés allélopathiques  

Dans le cas des phénomènes d’allélopathie en milieu d’eau douce, plusieurs composés 

allélochimiques ont été isolés et caractérisés, permettant d’identifier des cibles ainsi que le 

mécanisme à l’œuvre. Ceci n’est pas le cas pour le monde marin.  

Dans la plupart des cas, le composé allélochimique n’est pas caractérisé, rendant difficile 

l’étude de son activité sur la physiologie des microalgues cibles. Pour tenter de résoudre ce 

mystère, nous avons testé certains métabolites secondaires isolés depuis une culture d’A. 
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carterae, où nous avons montré que les amphidinols sont très probablement les molécules 

allélochimiques à l’œuvre dans l’inhibition de la photosynthèse de la diatomée T. pseudonana. 

Les espèces du genre Amphidinium libèrent d’autres métabolites secondaires, avec une structure 

ressemblant fortement aux amphidinols comme le carteraol E (Figure 60), les karatungiols 

(Figure 59), les lingshuiols (Figure 58) et les lutéophanols (Figure 57), qui pourraient 

éventuellement aussi agir comme composés allélochimiques. Par exemple, un autre 

dinoflagellé, K. veneficum produit des karlotoxines, dont l’activité allélopathique sur plusieurs 

microalgues a déjà été montré (Adolf et al., 2006). Ces karlotoxines, sont des molécules 

possédant la même structure que les amphidinols (Figure 78). Le mode d’action des 

amphidinols, molécule antifongique, a été très étudié à des fins pharmaceutiques et semblent 

avoir le même mode d’action que les karlotoxines sur les membranes biologiques : tous deux 

forment des pores en se liant sur les stérols membranaires (Deeds & Place, 2006 ; Iwamoto et 

al., 2017). Karlodinium armiger produit lui aussi un composé possédant la même structure que 

les amphidinols, la karmitoxine (Figure 78), mais l’effet sur l’appareil photosynthétique n’a 

jamais été étudié (Rasmussen et al., 2017). 

 

 

Figure 78 : Structure plannaire de la karmitoxine. 

 Il serait intéressant de tester l’effet de ces molécules –karlotoxines, karmitoxines – sur l’activité 

photosynthétique des diatomées. Si les amphidinols sont capables d’inhiber l’activité 

photosynthétique et de générer des pores dans les membranes (y compris les thylacoïdes), alors 

ces autres métabolites secondaires connus, ayant la même structure, pourraient agir de la sorte.  
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On a vu que les molécules de type amphidinols se liaient préférentiellement avec les stérols 

membranaires en s’insérant dans les membranes biologiques. Il est intéressant de mentionner 

que le mode d’action des composés de type-amphidinols n’est pas unique, et est aussi retrouvé 

chez les peptides antimicrobiens (PAMs, en anglais AMPs), également appelés peptides de 

défense de l'hôte (Matsuzaki, 2009). Ces peptides font partie de la réponse immunitaire innée, 

trouvée dans un grand nombre de tissus et de cellules chez les plantes, les invertébrés, les 

animaux (Ganz et al., 1998 ; Zasloff, 2002). Ils sont de puissants antibiotiques à large spectre 

qui peuvent entrainer la mort de bactéries à Gram positif et négatif (Brogden 2005 ; Matsuzaki, 

2009). Contrairement à la majorité des antibiotiques classiques, les PAMs déstabilisent les 

membranes biologiques, en formant des pores (Brogden 2005) et l’attraction des PAMs sur les 

membranes bactériennes se fait par l’intermédiaire de liaisons électrostatiques entre ces 

peptides –cationiques- et les phospholipides acides chargés négativement (les 

phosphatidylglycérols et les cardiolipines) (Chou et al., 2008 ; Matsuzaki, 2009), composant la 

couche lipidique externe de la membrane bactérienne (Matsuzaki, 2009). 

Une fois leur cible atteinte, les PAMs déstabilisent les membranes bactériennes en s’insérant 

dans la bicouche lipidique et forment des pores provoquant la lyse cellulaire (Brogden 2005). 

Comme les amphidinols, les PAMs ont plusieurs états de fixations sur la membrane lipidique, 

deux états dits de surface pendant la formation des pores nommés « état S » et « état I » (Huang, 

2000). L’« état S » correspond à l’état où les peptides sont à plat sur la membrane, en 

provoquant ainsi son amincissement (Chen et al., 2003). Cette conformation est retrouvée sur 

les membranes lorsque le ratio peptide/ lipide est faible et l’« état S » est considéré comme un 

état inactif des peptides (Yang et al., 2001). Une augmentation du ratio peptide/ lipide entraine 

un changement d’orientation des peptides au niveau des membranes, qui vont s’orienter 

perpendiculairement à celle-ci et s’y insérer. C’est alors qu’ils vont former des pores 

transmembranaires, c’est l’« état I ». Ainsi, la formation de pores dépend de la concentration 

en PAM. Plusieurs modèles ont été proposés dans le cas des PAMs sur le type de pores formés 

sur les membranes comme les pores de type « douve de tonneaux » ou de type « toroïdaux » 

(Brogden, 2005). C’est encore un point commun avec les amphidinols (voir la discussion du 

Chapitre III). Un troisième modèle a été proposé, nommé modèle « en tapis » (en anglais, 

https://fr.wikipedia.org/wiki/Membrane_(biologie)
https://fr.wikipedia.org/wiki/Membrane_(biologie)
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« carpet model »). A forte concentration, les peptides vont se fixer sur la membrane bactérienne 

grâce à des interactions électrostatiques, sans s’insérer dans la membrane hydrophobe (Shai et 

al. 2001) et vont former un tapis. La forte concentration en peptide va provoquer un 

effondrement de la membrane, une fois qu’une concentration seuil est atteinte (Ehrenstein et al. 

1977). Pour que ceci soit possible, il faut que les peptides recouvrent toute la membrane. Ils 

ont, dans ce modèle, une action plutôt du type détergent. Ainsi, le mode d’action des composés 

de type amphidinols sur la membrane eucaryote semble très proche de celui des PAMs sur les 

membranes bactériennes. 

 

4. Rôle des stérols 

De plus, le composé allélochimique (encore inconnu) libéré par Alexandrium tamarense et 

affectant les membranes cytoplasmiques et chloroplastique des espèces cibles, semble avoir le 

même mode d’action que les composés de types amphidinols, (Ma et al., 2011). Cet aspect 

semble également être commun à plusieurs composés allélochimiques libérés par des 

dinoflagellés de marée rouge ; K. veneficum (Deeds & Place, 2006), Karenia Brevis (Leblond, 

2002), Alexandrium tamarense (Ma et al., 2011). 

L’affinité différente de ces composés allélochimiques pour les différents stérols suggère que 

toutes les microalgues ne présenterons pas la même sensibilité allélopathique (Deeds & Place, 

2006). De plus, la concentration de ces composés joue un rôle important dans la taille des pores 

qui peuvent se former sur les membranes, pouvant entrainer la lyse ou juste dépolariser 

légèrement les membranes des espèces cibles (Iwamoto et al., 2017). Certaines cellules 

pourraient ainsi se retrouver lysées alors que d’autres pourrait résister à l’activité de ces 

composés, ceci dépendrait de la concentration de ces composés sur les membranes de la 

microalgue cible (Iwamoto et al., 2017).  

 

5. Autoprotection des espèces à activité allélopathique 

Les espèces de dinoflagellés, produisant ces composés allélopathiques s’autoprotègent de leur 

propre composés allélopathiques par la présence sur leur membrane de gymnodinostérols 

(Deeds & Place, 2006) ou des dinostérols (Ma et al., 2011), qui sont des 4-alpha-méthyl stérol, 
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qui contrairement aux autres stérols présentent un groupement méthyl supplémentaire en 

position C-4 (Deeds & Place, 2006). Ce type de stérol est retrouvé chez A. carterae (Whiters et 

al., 1978), K. brevis (Leblond, 2012), Alexandrium tamarense (Ma et al., 2011). Il serait 

intéressant de tester l’activité des composés de type-amphidinols sur les différentes espèces de 

dinoflagellés présentant ces stérols sur leurs membranes, afin de voir si elles sont toutes 

résistantes à ces composés allélopathiques. Un tel mécanisme de défense favoriserait dans 

l’environnement les espèces présentant dans leurs membranes des stérols de types 4-alpha-

méthyl stérol, par rapport aux autres microalgues. Cela pourrait avoir une grande influence sur 

la dynamique de la communauté phytoplanctonique, et dans certains cas favoriser la seule 

espèce produisant ces composés lytiques. 
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II. Allélopathie au sein du phytoplancton : quelles méthodes ? 

 

1. Avantages et désavantages de la nouvelle méthode ECS en mélange 

Un des principaux objectifs de cette thèse était de développer une nouvelle méthode qui 

permette de mesurer l’activité photosynthétique de deux microalgues directement dans un 

mélange, afin de mettre en évidence des interactions allélopathique affectant la photosynthèse. 

La méthode basée sur l’ECS que j’ai développé et utilisé dans le Chapitre 3 permet d’éviter 

l’utilisation du filtrat, parfois appauvri en composé allélochimique à cause de leur rétention sur 

les membranes de filtrations. De même, les composés allélochimiques présents dans le filtrat 

peuvent être instables dans le temps. Enfin, certaines interactions allélopathiques nécessitent le 

contact de cellule à cellule pour la libération du composé allélochimique dans le milieu par 

l’espèce allélopathique.  

Comme nous l’avons vu, l’ECS nous permet (i) de mesurer la photosynthèse dans des co-

cultures afin de suivre l’activité photosynthétique de deux micro-algues tout au long de 

l’expérience (ii) de déterminer la cible du composé allélochimique sur l’appareil 

photosynthétique et ceci directement dans le mélange et (iii) d’aider à isoler le composé 

allélochimique lors des différentes étapes de purification. Enfin, nous avons pu observer dans 

le chapitre 2 qu’une interaction allélopathique ciblant la photosynthèse pouvait avoir lieu sans 

donner de phénotype significatif en croissance. Cela suggère que les méthodes basées sur la 

croissance passent à côté de beaucoup d’interactions entre micro-algues, que notre méthode en 

mélange révèle. Cette méthode, relativement rapide surtout par rapport aux méthodes basées 

sur la croissance, peut être mise à profit pour effectuer un criblage permettant de mettre en 

évidence des interactions allélopathiques affectant la photosynthèse entre différentes micro-

algues. Nous ne l’avons pas fait pendant le déroulement de cette thèse, mais notre collaboration 

avec la collection de microalgues de Roscoff va nous permettre d’effectuer ce criblage à large 

échelle en septembre 2020.  

Il serait ainsi intéressant d’étudier, grâce à l’ECS, l’activité allélopathique des dinoflagellés 

libérant des composés proches des amphidinols (karlotoxines, karmitoxines) sur l’appareil 

photosynthétique des diatomées. La vitesse photochimique permet alors de détecter, le cas 
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échéant, une inhibition de la photosynthèse de la diatomée en mélange. Grâce aux deux sondes 

ECS linéaire et quadratique présentes chez les diatomées (Bailleul et al., 2015 ; article du 

chapitre 2), nous pouvons quantifier le gradient électrochimique de protons généré dans le noir 

à travers les membranes du thylacoïde, et déterminer ainsi si les composés allélochimiques 

agissent comme découplant sur les thylacoïdes.  

Parmi les limites de la méthode, il faut noter qu’elle ne permet pas de mesurer l’activité 

photosynthétique dans un mélange de microalgues provenant d’un même clade phylogénique. 

En effet, les spectres ECS semblent conservés dans chaque groupe photosynthétique (par 

exemple les diatomées ou les dinoflagellés) ; il est ainsi impossible de les distinguer dans un 

mélange. Enfin, cette méthode basée sur la spectroscopie d’absorption nécessite des 

échantillons de microalgues concentrés afin d’obtenir un signal sur-bruit suffisant, 

concentrations qui sont pour l’instant bien supérieures aux plus hautes concentrations de 

diatomées et dinoflagellés retrouvées dans l’environnement.  

 

2. Autres méthodes pour l’étude des interactions allélopathique  

La fluorescence de la chlorophylle est une observable de l’activité photosynthétique bien plus 

sensible. Si elle ne permet pas, à l’heure actuelle, de déconvoluer les activités photosynthétiques 

de plusieurs micro-algues dans un mélange, elle reste un outil extrêmement puissant pour 

aborder ces questions. L’approche de fluorescence sur cellule unique, qui s’est développée 

récemment, permet de mesurer grâce à un microscope, l’activité photosynthétique, algue par 

algue, dans un mélange. Il est ainsi possible d’obtenir les différents paramètres de fluorescence 

(Fv/Fm, ΦPSII, NPQ) pour deux micro-algues différentes et d’étudier une interaction 

allélopathique affectant la photosynthèse dans un échantillon dilué.  

Afin de travailler dans des conditions de co-culture plus diluée que les co-cultures que nous 

avons effectuées (et donc plus proche des concentrations trouvées dans l’environnement), il est 

possible de cultiver deux microalgues dans un système de co-culture, avec deux chambres 

séparées par une membrane de dialyse. On peut alors mesurer, grâce à la spectroscopie de 

fluorescence, l’activité photosynthétique de chacune des microalgues dans leurs chambres. 
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Mais ceci doit être fait avec précaution car de la nature de la membrane dépend la diffusion des 

composés allélochimiques impliqués dans l’interaction.  

 

3. Quel paramètre basé sur la fluorescence du PSII utiliser, dans l’étude des 

interactions allélopathiques ? 

Enfin, nous avons remarqué que la mesure du rendement quantique maximale du PSII (Fv/Fm) 

dans les différentes études s’intéressant aux interactions allélopathiques, était utilisé pour 

évaluer l’activité photosynthétique d’une microalgue. Or, cette mesure renseigne sur l’efficacité 

maximale du PSII à effectuer la photochimie (et donc son intégrité) et non sur l’état de la chaîne 

photosynthétique dans son ensemble. Ainsi, le transfert d’électron au sein de la chaîne 

photosynthétique peut être inhibé sans que cela ne provoque de diminution du Fv/Fm. Le 

composé allélochimique pourrait agir sur un autre complexe photosynthétique assez loin du 

PSII sans pour autant provoquer sa dégradation par des phénomènes de photoinhibition. Il est 

donc en partie illusoire d’espérer déterminer la cible d’un composé allélochimique sur l’appareil 

photosynthétique par la seule mesure du Fv/Fm. Afin de mesurer plus rapidement une inhibition 

du transfert d’électron dans la chaîne photosynthétique grâce à la fluorescence, la mesure du 

rendement quantique à la lumière du PSII (ΦPSII) me semble être une mesure plus appropriée 

dans l’étude des interactions allélopathiques ciblant la photosynthèse. Cela est bien illustré dans 

le cas de l’inhibition de la photosynthèse de la diatomée Chaetoceros muelleri par Alexandrium 

minutum : à des temps pour lesquels le Fv/ Fm était inchangé, le ΦPSII était déjà largement 

diminué. 
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Annexe 
 

 

I. Article soumis: Allelochemistry in the dynamics of microalgal species: 

case study of the toxic benthic dinoflagellate Ostreopsis cf. ovata. 

 

 

Une collaboration avec Eva Ternon (Laboratoire d’Océanographie de Villefranche, Sorbonne 

Université, CNRS UMR7093) s’intéresse à l’activité allélopathique du dinoflagellé Ostreopsis 

ovata sur la diatomée Licmophora paradoxa. Nos collaborateurs avaient montré que le 

dinoflagellé était capable d’inhiber l’activité du PSII de la diatomée après des temps 

d’incubation longs, mais la molécule responsable de cette activité reste encore inconnue. 

Ostreopsis ovata produit plusieurs métabolites secondaires, dont les ovatoxines, qui pourraient 

être les agents responsables de l’activité allélopathique du dinoflagellé sur la diatomée. Dans 

ce projet, ma contribution a été relativement mineure (Figure 6 du manuscrit, soumis) : j’ai pu 

montrer que les ovatoxines inhibaient effectivement l’activité photosynthétique de la diatomée 

sans pouvoir identifier la cible exacte de cette inhibition.  
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Résumé 
 

En dépit du rôle central du phytoplancton dans la photosynthèse mondiale et dans les cycles 

biogéochimiques, notre compréhension des forces qui façonnent la dynamique et la 

structuration des communautés phytoplanctoniques reste limitée. Un des paramètres majeurs 

contribuant à la structuration écologique est l'inhibition directe du métabolisme des concurrents 

grâce à l'utilisation de métabolites secondaires ; c’est le phénomène d’allélopathie. La 

photosynthèse est une sonde idéale pour étudier les interactions allélopathiques entre 

microalgues marines, parce qu'elle en est une des cibles principales. Nous avons développé et 

validé une approche nouvelle permettant de disséquer les activités photosynthétiques de chaque 

microalgue au sein de mélanges artificiels ou naturels, permettant de dévoiler les interactions 

allélopathiques affectant la photosynthèse. Cette thèse se concentre sur le plaste des diatomées, 

qui, au-delà d’être le centre énergétique de la cellule, s’avèrent aussi être la cible des composés 

allélochimiques libérés par leurs compétiteurs. 

Cette approche méthodologique a permis de mettre en évidence l’inhibition de l’activité 

photosynthétique de la diatomée Thalassiosira pseudonana par des composés allélochimiques 

libérés par le dinoflagellé de marée rouge Amphidinium carterae. Cette inhibition implique la 

dissipation du gradient électrochimique de proton généré à travers les thylacoïdes, 

probablement par des molécules de type amphidinols formant des pores sur les membranes 

biologiques. Au cours de deux collaborations, nous avons pu montrer deux autres interactions 

allélopathiques ciblant le plaste des diatomées : le rôle des alkyl-quinolones libérées par des 

bactéries, sur les chaînes de transport d’électron photosynthétique et respiratoire de la diatomée 

Phaeodactylum tricornutum, les effets du filtrat du dinoflagellé Alexandrium minutum sur les 

membranes cytoplasmiques et chloroplastiques de la diatomée Chaetoceros muelleri. 

 

Mots clés : allélopathie, marée rouge, dinoflagellés, phytoplancton, photosynthèse, diatomées, 

amphidinols, alkyl-quinolones, Shift électrochromique, effet Stark, compétition biotique 
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Abstract 
 

Despite the central role of phytoplankton in global photosynthesis and in the biogeochemical 

cycles, our understanding of the forces that shape the dynamics and structure of phytoplankton 

communities remains limited. One of the major parameters contributing to ecological 

structuring, is the direct inhibition of the metabolism of competitors thanks to the use of 

secondary metabolites; this is the phenomenon of allelopathy. Photosynthesis is an ideal probe 

to study allelopathic interactions between marine microalgae, simply because it is one of the 

main targets. We have developed and validated a new approach allowing to dissect the 

photosynthetic activities of each microalgae within artificial or natural mixtures, allowing to 

reveal allelopathic interactions affecting photosynthesis. This thesis focuses on diatoms plastid 

which, beyond being the energetic center of the cell, also proves to be a specific target of the 

allelochemical compounds released by their competitors. 

This methodological approach made possible to demonstrate the inhibition of the 

photosynthetic activity of the diatom Thalassiosira pseudonana by allelochemical compounds 

released by the red tide dinoflagellate Amphidinium carterae. This inhibition involves the 

dissipation of the electrochemical proton gradient across the thylakoids, probably by 

amphidinol-like molecules forming pores on biological membranes. Thanks to two 

collaborations, we were able to show two other allelopathic interactions targeting the plastid of 

diatoms: the role of alkyl-quinolones released by bacteria on the photosynthetic and respiratory 

electron transport chains of the diatom Phaeodactylum tricornutum, and the effects of the 

filtrate of the dinoflagellate Alexandrium minutum on the cytoplasmic and plastid membranes 

of the diatom Chaetoceros muelleri. 

 

Keywords: allelopathy, red tides, dinoflagellates, phytoplankton, photosynthesis, diatoms, 

amphidinols, bacteria alkyl-quinolone, Electrochromic-shift, Stark effet, biotic competition 

 


