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Résumé

Dans les écosystèmes lacustres, les différents maillons biologiques sont souvent étudiés via le réseau trophique
de l’écosystème ou alors de manière complètement indépendante. La réponse des communautés aux différents
facteurs abiotiques est alors le principal objectif de ces études mais les interactions biotiques sont très rarement
considérées dans l’analyse des assemblages d’espèces. C’est l’objectif de cette étude qui vise à étudier de manière
synchrone différents taxons biologiques au sein du lac de Lacanau. Plus précisément, l’influence de la saison,
de la variabilité spatiale, de la physcio-chimie de l’eau et des facteurs physiques (e.g. vent, pente) seront testés
sur les communautés de macrophytes, de phytoplancton, de diatomées épiphytes et sur la micro-méiofaune
épiphyte. L’objectif est également de construire des modèles d’interaction entre ces différentes communautés
biologiques et les paramètres environnementaux mesurés. Parallèlement, un autre objectif est aussi de dresser
pour la première fois la liste des taxons de la micro-méiofaune présent dans le lac de Lacanau. Nous avons pour
ceci étudié 6 stations réparties autour de ce lac et échantillonné pendant les 4 saisons. Des quadrats fixes (24
par stations) ont été placés pour quantifier la composition en macrophytes et la biomasse phytoplanctonique.
Des prélèvements d’eaux (3 par stations) ont été effectués sur chaque station pour mesurer la composition de
plus de 20 paramètres physico-chimiques. Cinq espèces de macrophytes ont également été prélevées sur chaque
station afin de quantifier la composition et la biomasse de la flore et de la faune épiphyte. Les résultats ont
montré une forte variation saisonnière de la composition physico-chimique de l’eau. Les différents taxons ne
montrent pas une réponse synchrone au cours du temps, et au sein de chaque groupe taxonomique, la réponse
de la diversité et de la biomasse est elle aussi rarement similaire au cours du temps. Les organismes micro-
scopiques se révèlent être fortement dépendants des variations saisonnières mais il est difficile déconvoluer la
part lié aux paramètres physico-chimiques de celle lié à la succession saisonnière. Les macrophytes apparaissent
en revanche être peu influencés par les paramètres physico-chimiques/saison (à l’exception de leur biomasse)
mais dépendent surtout des conditions hydrodynamiques et hydromorphologiques. Les facteurs physiques se
révèlent être particulièrement structurants pour la diversité et la biomasse phytoplanctonique. La nature et
l’architecture de la plante hôte semble aussi jouer un rôle majeur sur la diversité et la biomasse de la faune et de
la flore épiphyte. Des processus de compétition avec les macrophytes semblent structurer la communauté phyto-
planctonique et la micro-méiofaune apparait être particulièrement dépendante des fluctuations de la micro-flore
épiphyte. L’ensemble de ces processus sont modélisés dans les modèles globaux qui permettent de synthétiser
et de mieux tester l’influence relative des facteurs chimiques saisonniers, physiques et biologiques. Cette étude,
essentiellement fondamentale, apporte des connaissances nouvelles sur le fonctionnement des communautés bio-
logiques au sein du lac de Lacanau et permet de mieux comprendre son fonctionnement et son organisation. Elle
offre cependant quelques perspectives de gestion mais nécessite aussi des études complémentaires pour mieux
comprendre les principaux mécanismes structurant les communautés biologiques.





Abstract

In lake ecosystems, biological taxa are usually studied either through trophic relationships (without consid-
ering environmental factors) or distinctly for each taxonomical group. In the last case, studying the response
of communities to environmental abiotic factors is usually the main objective and biotic interactions are there-
fore rarely considered. This is the objective of the present study which aims to investigate, synchronously,
the response of different biological taxa in the Lacanau’s lake (South-West of France) to abiotic and biotic
factors. More precisely, the effect of season, spatial variation, physico-chemical parameters and physical factors
(e.g. wind, slope) on macrophytes, phytoplankton, epiphytic diatoms and micro-meiofauna communities and
biomass will be tested. The aim is also to construct global models of the ecosystem to determine the relative
effect of environmental factors and biotic relationships. At the same time, another goal is to investigate, for
the first time, epiphytic micro-meiofauna taxa living in Lacanau’s lake. We thus studied 6 stations located
around the littoral shoreline that were sampled during the four temperate seasons. Permanent plots (24 per
station) were installed to study macrophyte composition and phytoplankton biomass. Water samples were
taken (3 per station) and water composition was analyzed through more than 20 parameters. Five macrophytes
species were also sampled in each station to measure the composition and biomass of the epiphytic flora and
fauna. Results revealed a strong seasonal variation of water composition. Taxa did not exhibit a synchronic
response through time and, within taxa group, we often evidenced different variation of diversity and biomass
with time. Microscopic organisms appeared to be strongly dependent of seasonal variation but it was almost
impossible to separate the influence of physico-chemical parameters from those of seasonal succession. Weak in-
fluence of physico-chemical parameters on macrophytes communities was found (except for biomass) but these
communities strongly depends on hydrodynamical and hydromorphological conditions. Physical factors also
appeared to strongly impact phytoplankton diversity and biomass. Nature and architecture of plant host was
found to greatly influence the biomass and diversity of diatoms and micro-meiofauna epiphytic communities.
Considering biotic relationships, competition processes with macrophytes species seems to structure phyto-
plankton communities and the micro-meiofauna biomass and diversity appeared to be controlled by epiphytic
diatoms. All these processes were correctly modeled in final models which allowed to test the relative influence
of chemical, physical and biological factors. This fundamental study bring better knowledge on processes pat-
terning biological communities in the Lacanau’s lake and also contribute to a better understanding of the whole
functioning of this lacustrine ecosystem. Some scientific and management perspectives were drawn from these
results, but supplementary studies are still needed to better understand mechanisms patterning these biological
communities.
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Chapitre 1

Introduction

Les écosystèmes aquatiques sont reconnus comme
les milieux les plus menacées par les activités hu-
maines (Dudgeon et al., 2006; Reid et al., 2018)
et constituent un enjeu majeur pour les politiques
publiques. En conséquence, de nombreux indica-
teurs ont été développés au cours des dernières an-
nées pour caractériser l’état écologique de ces milieux
(Afnor, 2007; Haury et al., 2006; Laplace-Treyture
& Feret, 2016). Parmi ces indicateurs, une place
importante est occupée par les maillons végétaux :
phytoplancton, macrophytes et diatomées. Ces indi-
cateurs sont reconnus comme répondant à des pres-
sions et des forçages différents (Hering et al., 2006)
en raison de l’écologie générale des principaux mail-
lons. En effet, la nature des facteurs environnemen-
taux qui contrôlent l’assemblage des espèces végé-
tales varie en fonction des maillons étudiées. Les
organismes microscopiques, i.e. la flore épiphyte et
le phytoplancton, répondent principalement à des
forçages d’ordre physico-chimique tel que la teneur
en phosphore, la température ou le pH (van Dam
et al., 1994; Reynolds, 2006). Bien que les macro-
phytes soient également reconnus comme sensibles
aux paramètres physico-chimiques (Lougheed et al.,
2001; Bini et al., 1999; Heegaard et al., 2001), les
facteurs physiques tels que le batillage, l’exposition,
la pente ou la remise en suspension sont également
d’une grande importance dans la structuration de
leur diversité (Bornette & Puijalon, 2011; Thomaz
et al., 2003; Duarte et al., 1986; Duarte & Kalff,
1986). Mais le développement de ces indicateurs bio-
logiques reposent uniquement sur la sensibilité de ces
différents taxons aux caractéristiques environnemen-
tales, en ignorant les autres facteurs responsables des
patrons d’organisation, tels que les phénomènes de
dispersion et les relations biotiques, inter et intra-
spécifiques.

Les relations interspécifiques comme la compéti-

tion (Tilman & Pacala, 1993; Tilman, 1994), la pré-
dation (Paine, 1966) et la facilitation (Michalet et al.,
2006) sont pourtant reconnues comme ayant un rôle
important sur les assemblages d’espèces. Dans les
milieux aquatiques les relations de compétition et de
prédation ont été largement étudiées (Asaeda et al.,
2004; Birtel & Matthews, 2016; Cyr & Downing,
1988a; Declerck et al., 2005; Johnson et al., 2007;
Sand-Jensen & Borum, 1984, 1991; Sayer et al.,
2010b; Stansfield et al., 1997; Timms & Moss, 1984;
van Donk & van de Bund, 2002) mais souvent en con-
ditions controlées avec un nombre limité de maillons
biologiques.

Pour les végétaux, la lumière est une ressource im-
portante pour laquelle les espèces entrent fréquem-
ment en compétition. Par exemple, le développe-
ment du phytoplancton diminue la quantité de lu-
mière disponible pour les macrophytes et les diato-
mées épiphytes (Sand-Jensen, 1990) et le développe-
ment des diatomées épiphytes est lui-même lim-
ité par le développement des macrophytes (Kaire-
salo, 1984). Pour limiter cette compétition pour
les ressources ou la lumière les végétaux peuvent
émettre des substances ”toxiques” qui limitent le
développement des autres communautés végétales :
c’est l’allélopathie. De nombreuses relations al-
lélopathiques ont également été mises en évidence
entre les macrophytes (notamment les characées) et
les algues microscopiques (diatomées épiphytes et
phytoplancton) (Wium-Andersen et al., 1982; Jasser,
1995; van Donk & van de Bund, 2002; Erhard
& Gross, 2006; Vanderstukken et al., 2011). Ces
phénomènes sont responsables d’associations spéci-
fiques entre certaines espèces de macrophytes et les
algues microscopiques et contribuent à l’organisation
des patrons d’assemblages (Blindow, 1987; Laugaste
& Reunanen, 2005; Hinojosa-Garro et al., 2010).

Les prédateurs brouteurs des micro-organismes
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végétaux (micro-méiofaune) sont un maillon supplé-
mentaire dans ce système et peuvent permettre de le
réguler ou d’éviter les dysfonctionnements (Timms
& Moss, 1984). En limitant la prolifération du
phytoplancton et du phytobenthos, les prédateurs-
brouteurs peuvent avoir un effet positif sur la diver-
sité des communautés de macrophytes en diminuant
la pression de compétition. Inversement, les commu-
nautés de macrophytes offrent un habitat et portent
la ressource de ces communautés prédatrices. Ces
relations peuvent être caractérisées comme des rela-
tions de facilitation (Michalet & Pugnaire, 2016) et
vont avoir un effet positif sur la diversité des deux
communautés concernées.

Ainsi, et comme la plupart des écosystèmes na-
turels, les lacs constituent des écosystèmes complexes
au sein desquelles agissent de nombreux mécanismes,
liés aux facteurs environnementaux abiotiques et aux
relations inter- et intra-spécifiques, qui condition-
nent les assemblages d’espèces. Pourtant la biodiver-
sité animale et végétale est souvent étudiée unique-
ment sous le prisme des filtres environnementaux et
pour des groupes taxonomiques distincts. Ou alors,
les études se focalisent sur un type de relation bio-
tique sans considérer l’influence des paramètres en-
vironnementaux. Pourtant, pour mieux gérer ces
écosystèmes fortement impactés par les activités hu-
maines, il est nécessaire d’avoir une vision globale
de ce fonctionnement, d’intégrer des approches mul-
titaxonomiques (Seibold et al., 2018), multidimen-
sionnelles (Naeem et al., 2016) et de considérer simul-
tanément non seulement les filtres environnementaux
abiotiques mais aussi les différentes interactions en-
tre les espèces (Heino, 2013b).

C’est l’objectif de ce projet de recherche qui vise à
la fois à comprendre l’organisation des communautés
des différents maillons biologiques en fonction des
paramètres physiques, chimiques et régionaux, mais
aussi de mesurer l’importance des relations biotiques
entre les différents maillons du système. Plus précisé-
ment il s’agit d’étudier au cours d’une même cam-
pagne de terrain différents maillons biologiques du
lac de Lacanau (macrophytes, phytoplancton, dia-
tomées épiphytes et micro-méiofaune épiphyte) avec
les objectifs généraux de tester sur chacun d’entre
eux l’influence de la localisation spatiale autour du
lac, de la saison et des variables physio-chimiques de
l’eau, mais aussi l’influence des relations biotiques,
positives ou négatives, avec les autres maillons bio-

logiques.
Dans ce cadre nous présenterons dans un pre-

mier chapitre le protocole d’échantillonnage pour la
physico-chimie et les différents maillons biologiques.
Ensuite nous évaluerons la variation saisonnière et
stationnaire des conditions environnementales, et
plus précisément celle de la qualité physico-chimique
de l’eau. Puis, un chapitre spécifique sera consacré
à chaque maillon biologique : macrophytes, phyto-
plancton, diatomées épiphytes et micro-méiofaune
épiphyte. Les principaux résultats seront ensuite
repris dans un chapitre de synthèse qui visera à cons-
truire des modèles globaux multitaxonomique de la
richesse et de la biomasse des différents maillons
étudiés. Enfin un chapitre de conclusion permettra
de résumer les principales informations, de discuter
des pistes de gestion apportées par ces résultats et
de dresser les perspectives engendrées par ce travail.
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Chapitre 2

Matériels et Méthodes

2.1 Site et stations d’étude

Le site d’étude choisi est le lac de Lacanau, car
il a déjà fait l’objet de plusieurs autres études au
sein de notre équipe de recherche ayant permis
l’accumulation d’une certaine quantité de connais-
sances. C’est un lac naturel formé par l’accumulation
d’eau à l’arrière des dunes du littoral aquitain (Fig.
2.1), d’une superficie de 20 km2 et d’une profondeur
moyenne de 2.6 m avec une profondeur maximale de
8 m. Le climat est de type océanique caractérisé
par une température de l’air et une pluviométrie
moyenne annuelle de 13,8°C et 944 mm respective-
ment. C’est un lac considéré comme mésotrophe
selon les critères de l’OCDE (Cellamare, 2009) et
suivi dans le cadre de la Directive Cadre sur l’Eau
(DCE).

Un ensemble de 6 stations a été choisi sur le lac
pour mener cette étude (Fig. 2.1). Plusieurs critères
sont intervenus dans le choix de ces stations :

• stations connues dans le cadre de plusieurs
études réalisées par notre équipe et sur lesquelles
un ensemble de variables biologiques et environ-
nementales a déjà été récolté (Ribaudo et al.,
2017b; Bertrin, 2018),

• stations réparties de manière homogène sur
l’ensemble du lac,

• stations abritant dans la mesure du possible
l’ensemble des espèces de macrophytes néces-
saires pour mener à bien le protocole.

Sur chacune de ces stations, 3 zones ont été définies
en avril 2015 en fonction de la hauteur de l’eau (Fig.
2.2) :

• Zone A : profondeur entre 0 et 30 cm,

• Zone B : profondeur entre 30 et 60 cm,

• Zone C : profondeur entre 60 cm et 100 cm.

Sur chacune des zones de profondeur, et pour chaque
station, 4 points de relevé ont été définis en fonc-
tion de la composition végétale des macrophytes
(déterminée visuellement sur le terrain) de manière
à représenter le plus exhaustivement possible les dif-
férentes communautés. Afin d’avoir un suivi annuel
sur chacun de ces points de relevés, des corps morts
en béton ont été immergés (points de relevé perma-
nent) et leurs positions GPS relevées avec précision
(tous les corps morts ont été récupérés à la fin de
l’étude, Annexe 11.1). Les différents relevés physico-
chimiques et biologiques ont été réalisés en avril 2015
(T1), juillet 2015 (T2), octobre 2015 (T3) et janvier
2016 (T4).

2.2 Relevés physico-chimiques

Des prélèvements d’eau ont été effectués pour cha-
cune des zones de profondeur, sur chacune des sta-
tions d’étude. Pour ceci, un échantillon intégré, i.e.
provenant du mélange de prélèvements réalisés sur
chaque point de relevé (1L sur chaque point), a été
réalisé et 25 paramètres ont été analysés (Tableau
2.1, hors pH, conductivité, oxygène dissous et tem-
pérature réalisés directement sur le terrain avec une
sonde multiparamètre WTW).

En plus de ces prélèvements ponctuels, des dis-
positifs à gradient de concentration (”Diffusive Gra-
dients in Thin films”, DGT) ont été installés sur un
point de prélèvement de la zone B de chaque station,
accompagné d’une sonde de mesure de la tempéra-
ture avec une acquisition horaire (Gemini Tinytag
Aquatic 2, Fig. 2.3). Ces dispositifs ont été déposés
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Figure 2.1: Localisation du lac de Lacanau (en haut,
cercle noir) et des différentes stations d’étude sur le
lac (en bas).

Figure 2.2: Représentation schématique d’une sta-
tion d’étude, avec les différentes zones de profondeur
et les différents points de relevés.

une semaine (T1 et T2) à quinze jours (T3 et T4)
avant la date du prélèvement ponctuel et constitu-
aient un premier test du développement de cet outil.
Les DGT avaient pour objectif de mesurer la concen-
tration intégrée, sur la durée d’immersion, en phos-
phore biodisponible. L’intérêt des DGT est égale-
ment de pouvoir détecter des concentrations en or-
thophosphates en dessous des seuils de quantification
des méthodes habituellement utilisées (voir Tableau
2.1). Des prélèvements d’eau ponctuels, associés à la
mise en place de ces DGT et à leur récupération, ont
en plus été effectués pour une analyse de la composi-
tion chimique et physico-chimique (pH, conductivité,
température, oxygène dissous) avec une sonde multi-
paramètres WTW. Dans le cadre de cette étude
nous avons considéré les valeurs physico-chimiques
mesurées lors du dépôt et de la reprise des DGT
comme une seule et même date de prélèvement (va-
riation de 15j).

Dans le même temps, des échantillons d’eau ont
aussi été prélevés au centre du lac sur l’ensemble de
la zone euphotique et 1 m au dessus du fond du lac et
analysés pour l’ensemble des 25 composés (Tableau
2.1), hors pH, conductivité, oxygène dissous et tem-
pérature qui ont été mesurés directement in situ
à une profondeur de 2 m (sonde multi-paramètres
WTW). Des DGT et des sondes de mesure de la
température ont aussi été installés au centre du lac
(-2 m) pendant la même période.
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Figure 2.3: Photographie représentant le dispositif à
gradient de concentration (DGT, objets blancs) ac-
compagné de la sonde de température (objet jaune)
dans le milieu naturel.

Pour chaque station, des données hydromor-
phologiques (pente) et hydrodynamiques (indice de
Keddy), issues de Grigoletto (2014), Boudier (2016)
et Bertrin (2018) ont aussi été utilisées. Les pentes
des rives, exprimées en degré, ont été calculées à par-
tir de mesures réalisées in situ, en utilisant la dis-
tance entre la berge et les isobathes de profondeur
(30 cm, 60 cm et 100 cm). Les indices de Keddy
(Keddy, 1982) ont été calculés à une résolution de
17m en utilisant les vents mesurées à la station
météorologique de Vendays-Montalivet entre février
2013 et janvier 2014 (Grigoletto, 2014).

2.3 Relevés phytoplanctoniques

Les différentes espèces de phytoplancton ont été
identifiées à partir d’un prélèvement intégré sur
l’ensemble de la zone de profondeur B (1L sur chaque
point de relevé puis prélèvement de 50ml sur ces 4L),
aussitôt complété de 5 gouttes d’une solution de Lu-
gol (0,5% v/v). Les espèces présentes au centre du
lac ont également été identifiées par un prélèvement
effectué en zone euphotique au niveau du point de
plus grande profondeur. La préparation des échan-
tillons a ensuite été effectuée en suivant la norme
Afnor (Afnor 2006). La détermination est, dans la
mesure du possible, effectuée au niveau spécifique,
avec les principaux ouvrages appropriés à la zone
d’étude (Ettl, 1978; Komarek et al., 1983; Starmach,
1985; Krammer & Lange Bertalot, 1991; Komarek
& Anagnostidis, 1999, 2005; John et al., 2011; Ko-
marek, 2013; Wehr et al., 2015; Moestrup & Calado,
2018)). L’abondance des espèces mesurée en nombre
de cellules par millilitre et en biomasse (mg.ml−1)
avec le logiciel “Phytobs” (Hadoux et al., 2015).

Des échantillons d’eau ont également été prélevés
au niveau de chaque point de relevé (en limitant
au maximum la remise en suspension du sédiment)
ainsi qu’au niveau de la zone la plus profonde du lac
(prélèvement à 2m de profondeur), puis conservés
au frais afin d’être analysés le lendemain en labora-
toire avec la fluoroprobeTM (Moldaenke, Kiel, Alle-
magne). Cette sonde permet de déterminer les con-
centrations en chlorophylle des principaux groupes
algaux : algues vertes, diatomées, cyanobactéries,
cryptophytes ainsi que la concentration totale de
l’ensemble des groupes algaux (µg.l−1).

2.4 Relevés macrophytes

Sur chacun des points de relevé (12 par station soit
4 relevés par zone de profondeur), des quadrats per-
manents de 50 cm de coté (eux-mêmes subdivisés en
4 sous-quadrats) ont été positionnés pour mesurer
l’abondance des différentes espèces de macrophytes.
Pour chaque espèce, le recouvrement (en %) a été
évalué, la hauteur maximum mesurée et le nombre
d’individus a été compté (uniquement pour les es-
pèces dont la forme de vie permettait ce comptage
comme par exemple Schoenoplectus pungens, Phrag-
mites australis, Lobelia dortmanna). La profondeur
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Tableau 2.1: Liste des 30 paramètres chimiques et physico-chimiques analysés/calculés dans l’eau et méthode
d’analyse correspondante.

Paramètres chimiques Méthodes de mesure Unités
Azote amoniacal (NH4) Méthode interne cations 1 mg.l−1

Azote amoniacal (N) Méthode interne 1 mg.l−1

Azote minéral soluble (N) Méthode interne1 mg.l−1

Azote Kjedahl (N) NF EN 25663 01/94 2 mg.l−1

Azote organique (N) Méthode interne 1 mg.l−1

Orthophosphate (PO4) NF EN ISO 6878 1 mg.l−1

Orthophosphate (P) Méthode interne anions 1 mg.l−1

Phosphore total (PO4) NF T90-023 09/82 3 mg.l−1

Phosphore total (P) NF T90-023 09/82 3 mg.l−1

Silice NF T 90-007 02/01 3 mg.l−1

Calcium Méthode interne cations 1 mg.l−1

Chlorure Méthode interne anions 1 mg.l−1

Potassium Méthode interne cations 1 mg.l−1

Sodium Méthode interne cations 1 mg.l−1

Sulfate Méthode interne anions 1 mg.l−1

Magnésium Méthode interne cations 1 mg.l−1

Matières en suspension (MES) NF EN 872 04/96 4 mg.l−1

Fraction minérale des MES méthode interne (calcination 550°C°, 60 minutes) 5 % MES
Fraction organique des MES méthode interne (calcination 550°C°, 60 minutes) 5 % MES
Nitrate (NO3) NF EN ISO 10304 1 mg.l−1

Nitrate (N) Méthode interne anions 1 mg.l−1

Nitrite (NO2) NF EN 26777 1 mg.l−1

Nitrite (N) Méthode interne anions 1 mg.l−1

Carbone organique total NF EN 1484 07/97 6 mg.l−1

Carbone organique dissous NF EN 1484 07/97 6 mg.l−1

pH sonde multi-paramètres WTW
Conductivité sonde multi-paramètres WTW µS.cm−1

Concentration en O2 sonde multi-paramètres WTW mg.l−1

Saturation en O2 sonde multi-paramètres WTW %
Température sonde multi-paramètres WTW °C

Equipement utilisé : 1 Chromatographie ionique - methohm 881 compact IC pro ; 2 Minéralisateur et Distillateur
BUCCHI ; 3 Spectrophotomètre Shimadzu UV 1800 ; 4 Pompe à vide + appareil à filtration ; 5 Four à moufles
; 6 COTmètre Shimadzu.
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Figure 2.4: Photographie représentant le quadrat
utilisé pour effectuer les relevés de végétation de
macrophytes.

d’eau au niveau de chaque sous-quadrats a égale-
ment été relevée. Comme l’objectif de cette étude
est d’étudier les relations entre les différents mail-
lons biologiques, la hauteur et le nombre de tiges des
individus morts ou sénescents des espèces annuelles
comme P. australis et S. pungens ont également été
relevés.

2.5 Relevés de la flore et de la

faune épiphytes

2.5.1 Méthode de prélèvement

Sur chacune des 6 stations, 5 espèces de macro-
phytes ont été prélevées en dehors des quadrats per-
manents : Juncus bulbosus, Chara fragifera, Lobelia
dortmanna, Phragmites australis et Lagarosiphon
major. Ces espèces ont été choisies de manière à
représentatives des communautés végétales du lac,
en termes de fréquence et de forme de vie : es-
pèce commune hydrophyte vasculaire pour J. bulbo-
sus, espèce commune algale pour C. fragifera, espèce
rare d’isoétide pour L. dortmanna, espèce commune
hélophyte pour P. australis, et espèce exotique en-
vahissante pour L. major.

A chaque fois, 3 individus de chaque espèce ont été
échantillonnés, mais l’échantillon était dépendant de
l’architecture de la plante : plusieurs feuilles pour
J. bulbosus, plusieurs tiges pour C. fragifera, la par-
tie immergée de la tige pour P. australis, une tige

pour L. major et une feuille pour L. dortmanna.
Cette dernière espèce étant menacée et protégée,
nous avons obtenu une autorisaton ministérielle pour
cette étude, et nous avons pris soin, sur le terrain,
d’avoir le minimum d’impact sur les populations. La
plupart des espèces étaient présentes à chaque sta-
tion à l’exception de J. bulbosus (absente de la sta-
tion 96, Fig. 2.1) et de L. major (absente des stations
52 et 231, et prélevés une seule fois au mois de juillet
sur les stations 144 et 280).

Chaque échantillon de macrophyte était tout
d’abord légèrement rincé à l’eau déminéralisée afin
d’éliminer le phyto- et zooplancton, puis placé dans
un tube contenant 30 ml d’eau de Volvic (100 ml
pour les prélèvements du mois d’avril 2015) et agité
vigoureusement pendant 2 minutes afin de détacher
la faune et la flore épiphyte (Fig. 2.5). Cette
méthode permet normalement de récupérer 90%
des diatomées épiphytes (Zimba & Hopson, 1997;
Cejudo-Figueiras et al., 2010). Les échantillons de
macrophytes étaient ensuite retirés et stockés dans
un autre tube (d’eau déminéralisée) pour mesurer
en laboratoire la surface foliaire et la biomasse (sec-
tion 2.5.2). Les 30 ml d’eau contenant les épiphytes
étaient ensuite divisés en plusieurs fractions pour
l’identification de la flore et de la faune (Fig. 2.5).
Cette identification taxonomique étant extrêmement
chronophage, des échantillons intégrés par espèce de
macrophyte ont été constitués :

1. pour l’estimation quantitative des densités de
cellules vivantes et mortes, et l’identification des
diatomées, 2.45 ml ont été prélevés dans chaque
échantillon (x3) de manière à obtenir un échan-
tillon final de 7,35 ml pour chaque espèce de
macrophyte. Quelques gouttes de formol étaient
ensuite ajoutées à cet échantillon.

2. pour l’identification de la micro-méiofaune, 5 ml
(10 ml pour le mois d’avril 2015) ont été prélevés
dans chaque échantillon de manière à obtenir un
échantillon final de 15 ml (30 ml pour le mois
d’avril 2015) pour chaque espèce de macrophyte.

3. le reste de chacun des échantillons (22,55 ml)
était ensuite conservé pour une analyse de la
chlorophylle-a et de la teneur en matière or-
ganique.
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Figure 2.5: Schéma méthodologique du mode de prélèvement de la flore et de la faune épiphytes. D : diatomées,
F : micro-méiofaune ; ChA : chlorophylle A ; A/H : autotrophe / hétérotrophe.

2.5.2 Mesure de la biomasse et de la
surface des macrophytes

Chaque individu de macrophyte a été scanné (300
dpi) et mesuré avec le logiciel ImageJ. La méthode
pour la mesure de la surface foliaire varie en fonction
de la morphologie du macrophyte :

• pour L. dortmanna et J. bulbosus la surface de
la feuille a été mesurée et multipliée par 2 (pour
les deux faces de la feuille),

• pour P. australis et C. fragifera la longueur et
la largeur de chaque tige et de chaque verti-
cille (pour C. fragifera) a été mesurée, et la for-
mule de la surface latérale d’un cylindre util-
isée pour déterminer la surface (Surface =

2×π× longueur× largeur
2 ). A noter que pour C.

fragifera la largeur a été mesurée à 10 positions
différentes et la moyenne utilisée pour le calcul
de la surface,

• pour L. major les deux méthodes précédentes
ont été uilisée: surface de chaque feuille multi-
plié par 2 et mesure de la surface de la tige avec
la formule du cylindre.

La biomasse de matière sèche a ensuite été mesurée
après avoir laissé sécher les individus pendant 3 jours
dans une étuve (©Memmert ULE 600) à 60°C.

2.5.3 Identification et quantification
de la flore épiphyte

Quantification des densités de diatomées et de
la mortalité

Les échantillons intégrés par espèce de macrophyte
ont été observés sur cellule de Nageotte en micro-
scopie optique x400 (Olympus IX51) pour quantifier
les densités de diatomées et la proportion de cellules
mortes (suivant le protocole décrit dans Morin et al.,
2010a), avant leur préparation pour identification.
Pour ceci, une série de 10 champs de la cellule de
comptage a été observée pour chaque échantillon, et
le nombre d’individus morts et vivants a été compté.

Préparation des échantillons

Pour permettre l’identification et le comptage des
différents taxons de diatomées, les échantillons ont
été préparés selon la norme NF T90-354 : at-
taque au peroxyde d’hydrogène (H2O2) à chaud de
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l’échantillon, montage entre lame et lamelle avec une
résine réfringente (Naphrax), puis observation sur
photo-microscope Leitz DMRB à contraste Nomarski
et sous objectif 100 à immersion.

Identification des espèces

Les numérations ont porté sur un minimum de 200
individus. L’analyse floristique a été réalisée à par-
tir des flores européennes classiques (Krammer &
Lange-Bertalot, 1986) et de divers ouvrages récents
parus dans les collections « Diatoms of Europe »
et « Iconographia Diatomologica ». Des informa-
tions complémentaires ont pu être obtenues à partir
de nombreuses publications sur les flores algales eu-
ropéennes.

2.5.4 Détermination et dénombre-
ment de la faune épiphyte

Fixation des échantillons

En préambule, il est nécessaire de préciser qu’aucun
fixateur universel de la microméiofaune ne per-
met de bloquer l’évolution des échantillons tout
en conservant les critères d’identification nécessaires
sur l’ensemble des microinvertébrés et protozoaires.
Les protozoaires sont habituellement observés tout
d’abord à l’état frais avant fixation, ce qui n’était pas
envisageable lors de ce suivi compte tenu du nombre
important d’échantillons. Les échantillons ont donc
été fixés avec du lugol, car des comparaisons effec-
tuées au laboratoire nous ont permis de valider cette
fixation pour la plupart des microinvertébrés rencon-
trés sur les épiphytes de macrophytes, en accord avec
la littérature (Pourriot & Francez, 1986; Van Wiche-
len et al., 2013). Le lugol ne permet cependant pas
de garantir le maintien en bon état de l’ensemble
des protozoaires initialement présents (notamment
des amibes), ni de certains rotifères qui se rétractent
(Pourriot & Francez, 1986) et deviennent non iden-
tifiables (quel que soit d’ailleurs le fixateur utilisé).

Par conséquent, chaque échantillon a été fixé
sur site au lugol basique à différentes concen-
trations (de 4% à 0,5% v/v) en fonction de
l’expérience de l’observateur, des individus, des
délais d’observations et du souhait d’améliorer cer-
tains critères d’identification. Tous les échantillons
fixés ont été stockés à 4°C, à l’obscurité jusqu’à ob-
servation.

Préparation des échantillons

Chaque sous-échantillon a été sédimenté selon la mé-
thode d’Uthermöhl (1958) normalisée (Afnor, 2006).
Il est nécessaire d’ajuster le volume à décanter
en fonction de la densité de particules (fragments
de macrophytes, amas de matières organiques et
minérales, algues) observée dans chaque échantillon
au laboratoire. De 5 à 15mL d’échantillon dilué ou
non ont été décantés, ceci nécessitant un temps de
sédimentation minimum allant de 5 à 16 heures, mais
largement dépassé ici.

Détermination et dénombrement des taxons

Les identifications et comptages ont été réalisés
à l’aide d’un microscope inversé (Olympus IX70).
Les plus gros individus (principalement les microin-
vertébrés mais aussi les macroinvertébrés) ont été
comptés à l’aide d’un objectif x10 en balayant toute
la surface de la chambre de sédimentation (cor-
respondant au volume total d’échantillon décanté).
Puis des observations complémentaires à l’objectif
x40 ont été réalisées pour l’identification et le comp-
tage des plus petits individus (protozoaires princi-
palement). Au moins 30 champs, judicieusement ré-
partis sur l’ensemble de la chambre, ont été observés.
L’identification a parfois nécessité d’utiliser un objec-
tif x60.

Un inventaire taxonomique le plus précis possible
a été réalisé en tenant compte des contraintes liées
à la méthode de sédimentation décrite ci-dessus. En
effet, il n’était pas concevable d’essayer d’identifier à
l’espèce ou genre l’ensemble des individus (les indi-
vidus n’étant pas forcément orientés dans une con-
figuration permettant une identification précise).

2.5.5 Estimation de l’indice
d’autotrophie

Afin d’évaluer la quantité d’organismes autotrophes
et hétérotrophes présents dans les échantillon, la con-
centration en chorophylle-a et la quantité de matière
organique des matières en suspension ont été déter-
minés pour tous les échantillons prélevés sur chaque
individu de macrophyte. La concentration totale en
chlorophylle-a a été déterminée avec le Phytopam©
(Heinz Walz GmbH, Allemagne) qui se base sur
l’intensité de la fluorescence des organismes photo-
synthétiques. Les proportions de matière organique
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et minérale de l’échantillon ont été quantifiées suiv-
ant la norme NF EN 872. Après filtration des
échantillons et séchage des filtres à l’étuve (105°C),
le poids sec total a été déterminé, puis la fraction
minérale quantifiée après passage au four à moufle
(550°C). Les filtrats étaient pesés avant et après pas-
sage au four à moufle afin de déterminer la quan-
tité de matière organique. A partir des estimations
de biomasse autotrophe (au travers de la mesure de
la chlorophylle) et de la biomasse organique totale
(poids sec - fraction minérale) a été calculé un in-
dice d’hétérotrophie qui traduit la proportion rela-
tive d’organismes hétérotrophes dans la biomasse vi-
vante totale (voir Chapitre 7).
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Chapitre 3

Les facteurs abiotiques

3.1 Introduction

Les végétaux aquatiques, en tant que producteurs
primaires, sont fortement dépendants des paramètres
physico-chimiques du milieu. Dans le cadre du suivi
de la qualité écologique des lacs, les mesures physico-
chimiques sont effectuées au niveau de la zone la plus
profonde de chaque masse d’eau. Cependant, la na-
ture de la rive, les interactions locales, la présence
de certaines espèces de macrophytes sont autant de
facteurs susceptibles de modifier localement la com-
position de l’eau. Alors que les usages se concen-
trent principalement sur les rives des lacs, la varia-
tion physico-chimique entre les rives et le centre (i.e.
le point le plus profond où sont effectuées les mesures
réglementaires) n’a, à notre connaissance, pourtant
jamais été vérifiée dans l’eau libre des lacs du littoral
aquitain. Seule Cellamare (2009) compare les con-
centrations en nutriments dans les sédiments entre
les rives et le centre, et montre des concentrations en
nutriments bien plus importantes au centre du lac.

La nature des rives (composition paysagère) est
cependant reconnue comme ayant un rôle important
sur la composition physico-chimique de l’eau et sur
la structure de la diversité (Soininen & Luoto, 2012;
Joniak et al., 2017; Rimet et al., 2016). Dans le lac de
Lacanau, les rives ouest sont occupées par les dunes
recouvertes d’une forêt de pins, alors qu’à l’est, les
marais représentent l’occupation du sol majoritaire à
proximité immédiate des rives. Ainsi, les rives ouest
sont plus ombragées que les rives est, et présentent
de surcroît, une pente généralement plus importante.
A l’est, en s’éloignant des rives, la sylviculture de
pins représente la grande majorité du bassin versant,
même si ces dernières années, les champs cultivés et
les régions urbaines occupent de plus en plus d’espace
(Percaille, 2015). C’est également le long de cette

côte est que se jettent tous les tributaires du bassin
versant. La pente, l’ombrage, l’apport de matières
organiques et de litière, et la nature du bassin ver-
sant sont ainsi autant de facteurs qui peuvent influ-
encer directement la composition physico-chimique
de l’eau.

A ces différents facteurs, se rajoutent également
ceux responsables des processus hydrodynamiques
locaux. Par exemple, le vent et les courants
sont reconnus comme favorisant les échanges avec
l’atmosphère et peuvent donc influencer localement
les concentrations en oxygène dissous (Ribaudo
et al., 2017b; McNair et al., 2013). Le vent et les
courants, en agitant la masse d’eau, sont également
susceptibles d’entraîner une accumulation et/ou une
resuspension de certaines substances des rives du lac
et ainsi d’influencer la structure spatiale des com-
posés chimiques (Håkanson, 1977; Gons et al., 1986;
Penning et al., 2013).

Les processus écologiques agissant à l’échelle d’une
masse d’eau sont également fortement dépendants de
la saison, en raison notamment des conditions clima-
tiques, de l’activité photosynthétique et de l’activité
biologique (photosynthèse, respiration, prédation,
décomposition ..., Gaillard, 1995). Ainsi, la com-
position physico-chimique de l’eau varie également
en fonction des saisons (Gaillard, 1995). Un exem-
ple simple est la variation saisonnière de tempéra-
ture de l’eau, qui influence directement les échanges
d’oxygène entre le milieu aquatique et l’atmosphère.
De même, pendant les saisons les plus pluvieuses,
les apports du bassin versant par lessivage des sols
sont susceptibles d’être plus importants et de mo-
difier saisonnièrement la composition de l’eau. De
manière indirecte, la production primaire associée à
cette variation saisonnière de la composition physico-
chimique de l’eau va être modifiée, et par consé-
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quent, le fonctionnement global de l’ensemble de
l’écosystème. Ainsi, pour mieux comprendre le fonc-
tionnement des différents maillons biologiques lacus-
tres au cours de l’année, il est indispensable d’avoir
une meilleure connaissance de la variation saison-
nière des paramètres physico-chimiques du milieu.

Nos objectifs sont donc ici de i) tester si la compo-
sition de l’eau à proximité des berges est similaire à
celle relevée au centre du lac, ii) quantifier la varia-
tion saisonnière de la composition physico-chimique
de l’eau et iii) tester si la profondeur a un effet sur
la composition physico-chimique de l’eau.

3.2 Matériels & Méthodes

3.2.1 Les données physico-chimiques

Les données de chimie des rives sont obtenues par
analyses des échantillons collectés ou des mesures
effectuées in situ sur chaque station (N=6), pour
chaque zone de profondeur (N=3, notés A, B et C
voir Ch. 2) et pour chaque saison (N=4) . Les don-
nées du centre du lac sont les données prises à la fois
sur la colonne d’eau correspondant à la zone eupho-
tique (noté ABCDE, Laplace-Treyture et al. 2009),
à 2 m de profondeur (noté D) et environ 1 m au
dessus du fond du lac (noté E, voir Ch. 2). Au to-
tal, 30 variables ont ainsi été mesurées/quantifiées
sur l’ensemble des stations, zones de profondeur et
saisons. En outre, des données de température,
mesurées en continu par un système d’acquisition
autonome de la température (1 mesure ponctuelle
toute les heures), ont été acquises sur une période
de 7 jours (printemps, été) et de 15 jours (automne,
hiver) pour les différentes stations (y compris le cen-
tre du lac, voir Ch. 2).

3.2.2 Analyses des données

Des tests de Kruskal-Wallis ont été réalisés pour
tester si les valeurs étaient significativement dif-
férentes entre les stations, les saisons et les différentes
zones de profondeur. Des tests de corrélation de
Pearson ont aussi été effectués pour identifier les
variables fortement corrélées entre elles et réduire le
nombre de variables pour la réalisation d’une ana-
lyse en composantes principale (ACP), afin d’isoler
les principales tendances de variation.

Afin d’intégrer à l’ACP les valeurs de conductiv-

ité, de température de l’eau, de pH, de concentration
et de saturation en oxygène qui ont été mesurées
uniquement au niveau de la zone de profondeur B
(30-60 cm) de chaque station de rive, nous avons at-
tribué des valeurs identiques aux zones de profondeur
A et C. Les variations de ces paramètres ne seront
donc pas étudiées entre classes de profondeur.

Les variations des mesures en continue de tempéra-
ture en fonction des saisons et des stations ont aussi
été analysées, en calculant i) le coefficient de varia-
tion de la température ainsi que ii) l’amplitude jour-
nalière de température (différence entre les valeurs
maximale et minimale dans une journée). Afin de
tester la différence d’amplitude journalière de tem-
pérature entre les sites, une analyse de variance
(ANOVA à 1 facteur) a été réalisée (après transfor-
mation logarithmique des données) suivi d’un test
post-hoc de Tukey.

3.2.3 Les données météorologiques et
hydromorphologiques

Afin de mieux comprendre la variation des don-
nées physico-chimiques, les données météorologiques
mensuelles de l’année 2015 et de janvier 2016 ont
été téléchargées depuis le site de Météo-France
(chroniques mensuelles disponibles gratuitement).
Les valeurs de température moyennes de l’air am-
biant (°C) et de pluviométrie totale (mm) de la sta-
tion de Mérignac-aéroport (station la plus proche du
lac de Lacanau) ont été sélectionnées pour la con-
struction d’un diagramme ombrothermique.

3.3 Résultats

3.3.1 Variation des paramètres
physico-chimiques

Pour l’ensemble des paramètres mesurés, les résul-
tats ne montrent pas de différences significatives en
fonction des stations (Tableau 3.1) alors que toutes
les valeurs varient significativement en fonction des
saisons (Tableau 3.2). Les matières en suspension et
sa fraction minérale sont les deux seules variables qui
varient significativement avec la zone de profondeur
(Tableau 3.3), en raison de concentrations nettement
supérieures dans la zone la moins profonde, i.e. à
proximité immédiate de la berge.
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Parmi les variables quantifiées, beaucoup montrent
de fortes corrélations entre elles (Fig. 3.1). Par
conséquent, nous n’avons conservé que 20 variables
pour le calcul de l’ACP (voir Fig. 3.2). Les deux pre-
miers axes de l’ACP expliquent 57% de la variance
totale et l’ordination des variables montre que ces
dernières sont principalement dépendantes de l’effet
saisonnier (Fig. 3.2). La saison estivale se carac-
térise essentiellement par des valeurs de pH et de
température plus élevées. La teneur en oxygène de
l’eau semble aussi être supérieure au printemps et en
été par rapport à la saison automnale et hivernale
(voir aussi Tableau 3.2). La saison automnale se car-
actérise principalement par une plus forte conductiv-
ité et des concentrations en sulfates et chlorures plus
importantes. C’est également en automne et en hiver
que les concentrations en azote organique, en phos-
phore total et en nitrite sont les plus importantes.
En hiver, les concentrations en calcium et magné-
sium sont les plus fortes alors que le printemps est
principalement associé à de fortes concentrations en
silice et en nitrates (Fig. 3.2). En accord avec les
tests de Kruskal-Wallis (Tableaux 3.1 et 3.3), l’ACP
ne permet pas de mettre en évidence une variation
en fonction des stations et des zones de profondeur.

3.3.2 La fraction biodisponible du
phosphore

Les capteurs passifs (DGT) pour la mesure de la frac-
tion biodisponible du phosphore avaient été installés
de manière expérimentale dans le but de (i) dévelop-
per cette technique et (ii) mesurer des concentrations
en orthophosphates inférieures au seuil de détection
des outils habituellement utilisés (chromatographie
ionique). Par conséquent les résultats sont issus
d’une méthodologie non finalisée, et sont donc à in-
terpréter avec prudence. En effet, les valeurs du mois
d’avril sont non utilisables en raison de valeurs plus
importantes retrouvées dans les témoins que dans les
dispositifs installés sur le terrain (la résine utilisée

s’est avérée comme étant déjà contaminée en phos-
phore, Géry et al., 2017). Pour l’ensemble des autres
campagnes, les DGT n’ont pas permis de mesurer
la concentration en orthophosphates dans le lac car
toutes les valeurs se situaient en dessous du seuil de
quantification de 0.042 mg.l−1. Le lac de Lacanau
apparaît donc comme ayant des concentrations en
orthophosphates extrêmement faibles, confirmant les
résultats précédents (Tableaux 3.1, 3.2 et 3.3).

3.3.3 Variation de la température

Bien que les profondeurs de mesures soient relati-
vement identiques entre les stations en fonction des
saisons (à l’exception des données mesurées au centre
à une profondeur de 2 m), les valeurs de température,
acquises en continu, semblent varier avec une inten-
sité différente en fonction des stations (Fig. 3.3). En
particulier, la station 144 présente des fluctuations
de température beaucoup plus importantes que les
autres stations (mais non significatif au printemps
pour la variation journalière de température, Fig.
3.4) alors que la station du centre (CEN) montre des
variations de températures significativement moins
importantes que les stations des rives quelle que soit
la saison (Tableau 3.4, Fig. 3.4).

3.3.4 Données météorologiques et hy-
dromorphologiques

Les données météorologiques se caractérisent essen-
tiellement par un mois d’août 2015 particulièrement
pluvieux (90 mm alors que la normale saisonnière
pour ce mois est de 56 mm), et surtout, par un mois
de janvier 2016 totalisant 234 mm de précipitations
alors que la normale saisonnière pour ce mois est de
87 mm (Fig. 3.5). Le nombre de jours où la vitesse
du vent était supérieure à 10m/s tend à être légère-
ment supérieur pendant la période hivernale et prin-
tanière.

Ce sont les stations 231 et 280 qui possèdent
l’indice de Keddy (mesurant l’intensité du vent et
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Figure 3.1: Graphique représentant les corrélations de Pearson entre les différentes variables environnementales.
La taille et la couleur des points représentent le signe et l’intensité de la corrélation (-1 corrélation négative
maximale et +1 corrélation positive maximale entre les deux variables).

Tableau 3.4: Valeurs des coefficients de variation (et variance) de la température en fonction des stations et
des saisons.

Saisons
Stations T1 T2 T3 T4
7 0.14 (4.73) 0.05 (1.83) 0.07 (1.54) 0.11 (0.83)
52 0.16 (6.16) 0.06 (2.15) 0.09 (2.36) 0.09 (0.60)
96 0.14 (4.46) 0.04 (0.93) 0.07 (1.38) 0.07 (0.37)
144 0.15 (6.37) 0.09 (6.28) 0.14 (6.26) 0.19 (2.48)
231 0.10 (2.12) 0.07 (3.49) 0.10 (3.28) 0.13 (1.14)
280 0.12 (3.12) 0.05 (1.83) 0.08 (2.06) 0.10 (0.72)
CEN 0.08 (1.24) 0.02 (0.27) 0.04 (0.53) 0.05 (0.15)
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Figure 3.2: Représentation graphique de l’analyse en composantes principales sur les deux premiers axes de
l’ordination. Les axes 1 et 2 expliquent respectivement 32 et 25% de la variance totale. Les sigles utilisés
correspondent aux valeurs suivantes : TP - Phosphore total (en P, mg.l−1) ; N Orga - Azote organique (en
N, mg.l−1) ; NH4 - azote ammoniacal (en N, mg.l−1) ; NO2 - Nitrite (en N, mg.l−1) ; NO3 - nitrates (en
N, mg.l−1) ; Conduct. - conductivité (µS.cm−1) ; MES - matières en suspension (mg.l−1) ; MES minéral -
fraction minérale des MES (%) ; MES Orga - fraction organique des MES (%) ; COD - Carbone organique
dissous (mg.l−1); O2 - saturation en oxygène (%) ; T°C - température de l’eau ; Mg, Ca, Cl, SO4, Na, K
et Si les concentrations (mg.l−1) en ions magnésium, calcium, chlorures, sulfates, sodium, potassium et silice
respectivement.
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Figure 3.3: Variation de la température sur la période d’échantillonnage en fonction des stations et des saisons.
Les valeurs indiquées (en cm) correspondent à la profondeur de l’eau au moment de la mesure (le capteur de
température étant situé entre 5 et 10 cm au dessus du fond).
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Figure 3.4: Variation journalière de la température (différence entre les valeurs maximales et minimales) en
fonction des stations et des saisons (en log). Les lettres indiquent les différences significatives entre stations
après une ANOVA suivi d’un test post-hoc de Tukey.
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Figure 3.5: Diagramme ombrothermique de la station de Mérignac-aéroport pendant la période d’étude élargie
(janvier 2015 - janvier 2016) accompagné du nombre de jours où la vitesse du vent était supérieure à 10m/s
(triangles noirs).
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Tableau 3.5: Valeurs des coefficients de Keddy et de
la pente de la station en fonction des stations.

Stations Keddy (.105) Pente (en °)
7 3,01 5,12
52 6,35 2,16
96 4,53 3,95
144 6,52 0,56
231 12,19 1,03
280 10,65 2,26

des vagues) le plus élevé alors que les stations appa-
raissant comme les plus abritées sont les stations 7
et 96 (Tableau 3.5). Ce sont sur ces stations que la
pente est la plus forte alors qu’elle apparait beaucoup
plus faible sur la station 144.

3.4 Discussion

Variation horizontale des facteurs physico-
chimiques

Nos résultats ne permettent pas de mettre en avant
une variation de la composition physico-chimique
de la colonne d’eau en fonction des stations, sug-
gérant que les analyses effectuées au centre du lac
sont représentatives des valeurs de l’ensemble du lac.
Ces résultats sont cohérents avec ceux de Gebrehi-
wot et al. (2017), qui ont trouvé peu de différences
significatives de la composition chimique entre dif-
férentes stations d’un même lac. Notre hypothèse
selon laquelle des effets locaux dus aux caractéris-
tiques des rives, à l’exposition au vent ne semble
donc pas vérifiée. Cependant, Cellamare (2009) avait
mis en évidence une variation entre la composition
chimique des sédiments entre le centre et les rives,
suggérant que les activités microbiennes présentes
dans le sédiment varient en fonction de la localisation
spatiale mais ne modifient pas la composition de la
colonne d’eau.

Mais alors que les paramètres plutôt chimiques se
révèlent être relativement homogènes sur l’ensemble
du lac, les paramètres physiques semblent quant à
eux être beaucoup plus dépendants de la localisa-
tion des stations. En effet, nos résultats montrent
que la variation de la température de l’eau est beau-
coup plus importante sur certaines stations, et no-
tamment sur la station 144. Cette station correspond
à la station qui possède la plus faible pente (Tableau

3.5), et une grande probabilité de remise en suspen-
sion (Boudier, 2016). C’est donc une station avec
une eau davantage brassée, ce qui permet d’expliquer
cette plus grande variation journalière de tempéra-
ture. La présence d’une strate arborée sur les rives
des stations de 7 et 96 de la rive ouest permet en
partie d’expliquer les plus faibles variations journal-
ières observées sur ces stations, en particulier en été
et en automne (Fig. 3.4).

De même la profondeur de l’eau (dans la gamme
mesurée) n’influence pas la composition physico-
chimique de l’eau à l’exception des matières en sus-
pension et du carbone organique dissous plus élevés
dans les zones les moins profondes. L’effet des
vagues, plus intense sur les zones les moins profondes,
permet d’expliquer ce résultat en accord avec les
travaux de (Gons et al., 1986) qui montraient une
forte remobilisation du carbone organique pendant
les périodes de vent. On pourrait aussi envisager
le fait que ce résultat soit aussi la conséquence du
protocole de prélèvement, et de la difficulté (avec
les moyens utilisés) de prélever un échantillon d’eau
sans remettre en suspension le sédiment dans la zone
comprise entre 0 et 30 cm. Cependant aucun autre
paramètre physico-chimique ne varie avec la pro-
fondeur, et en particulier la fraction organique des
matières en suspension, ce qui suggère que l’effet
opérateur doit rester assez faible.

Variation saisonnière de la composition
physico-chimique de l’eau

Contrairement à la faible variation horizontale ob-
servée, l’effet saison semble particulièrement impor-
tant sur la composition physico-chimique de l’eau
du lac de Lacanau. En effet, toutes les variables
mesurées (à l’exception des orthophosphates pour
lesquelles les concentrations étaient inférieures à
la limite de quantification) montrent des valeurs
significativement différentes en fonction des saisons
(Tableau 3.2).

La période estivale se caractérise, logiquement, par
une température de l’eau plus élevée, mais également
par des valeurs de pH et d’oxygène dissous plus im-
portantes. Ces résultats s’expliquent très vraisem-
blablement par la forte activité photosynthétique des
organismes végétaux pendant cette période, qui pro-
duisent de l’oxygène (mesures toujours réalisées en
journée) et consomment simultanément le dioxyde
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de carbone, réduisant ainsi l’acidité du milieu (i.e.
augmentant le pH).

La période automnale se caractérise princi-
palement par de plus fortes conductivités, qui
s’expliquent notamment par une augmentation des
concentrations en ions chlorures, sulfates et sodium
pendant cette période. Les plus fortes concen-
trations de ces ions pendant la saison automnale
est probablement la conséquence des conditions
météorologiques lors des relevés de cette saison,
puisque les jours de prélèvement, il pleuvait forte-
ment et le vent était soutenu. Or l’ensemble de ces
ions (sulfates, chlorures, sodium et potassium) sont
reconnus comme étant particulièrement abondants
dans l’eau de pluie (Hutchinson, 1957b; Stumm,
2004) ou dans les embruns (Buquet, 2017), et en
particulier les sulfates et les chlorures (les ions les
plus associés à la période automnale, Fig. 3.2). La
remise en suspension consécutive au vent et vagues
produites pendant les journées de prélèvement pour-
rait également expliquer ces concentrations mais son
importance est probablement relativement moindre
puisqu’aucune variation n’est observée entre les sta-
tions (i.e. les concentrations ne sont pas plus faibles
sur les stations les plus abritées, résultats non af-
fichés).

Les conditions météorologiques lors des prélève-
ments de la saison automnale expliquent aussi po-
tentiellement les plus fortes concentrations en phos-
phore total et en azote organique qui serait issu de
la remise en suspension de la matière organique, vi-
vante ou morte, déposé au fond. Mais étant donné
que i) les fortes concentrations de ces éléments sont
retrouvées entre l’automne et l’hiver, ii) que la remise
en suspension n’a probablement qu’un effet limité
(voir § précédent) et iii) que la fraction organique des
MES n’apparait pas être la plus importante à cette
période les conditions météorologiques seules ne peu-
vent expliquer ces fortes concentrations. Comme les
fortes teneurs en MES organiques sont associées au
printemps et à l’été (ce qui est logique puisque corres-
pondant au pic de biomasse phytoplanctonique), les
fortes concentrations en azote organique et en phos-
phore totale correspondent vraisemblablement à des
composés dissous dans le milieu (étant donné que
les concentrations en orthophosphates sont nulles).
Ces fortes concentrations peuvent donc être at-
tribuées soit à de la matière végétale (ou animale)

morte, en attente de dégradation et d’assimilation
par les micro-organismes hétérotrophes, et/ou à de
la matière organique d’origine bactérienne. On ne
retrouve pas le carbone organique dissous comme un
composant associé à cette période car le COD est
estimé suite à une filtration sur des filtres avec des
pores beaucoup plus fins que pour les MES (0,45 vs.
1-2 µm), éliminant ainsi la quasi totalité de la com-
munauté bactérienne, alors que la porosité des filtres
à MES ne filtre que très grossièrement les bactéries
du milieu. Ces résultats suggèrent donc une plus
forte activité hétérotrophe pendant la période au-
tomnale résultant de l’accumulation de biomasse or-
ganique morte et confirme ainsi les résultats de la lit-
térature (Scavia & Laird, 1987; Lavandier, 1990), qui
montraient un déséquilibre saisonnier entre la pro-
duction primaire et bactérienne. Ainsi au printemps
la production primaire est en excès par rapport à la
production bactérienne, et en automne, la matière
organique accumulée et les produits de lyse cellu-
laire sont consommés par la communauté bactérienne
(Servais et al., 1995). Aussi, la biomasse bactérienne
plus importante en automne a également été asso-
ciée à la période de sénescence des macrophytes et
le dépôt des feuilles mortes des forêts/arbres à pro-
ximité de la rive (Andersson, 1983; Johansson, 1983;
Servais et al., 1995).

La forte activité bactérienne observée en automne
semble être fortement limitée par les faibles tem-
pératures de la saison hivernale. Les températures
basses (<10°C) réduisent l’activité métabolique et la
nitrification (transformation de l’ammonium en ni-
trate) par les bactéries nitrifiantes (Randall & Buth,
1984; Shammas, 1986). La nitrification comporte
2 phases successives que sont la transformation de
l’ammonium en nitrites par des bactéries du genre
Nitrosomonas (c’est la nitritation) puis la transfor-
mation des nitrites en nitrates par les bactéries du
genre Nitrobacter (c’est la nitratation). Or Randall
& Buth (1984) ont montré que la nitratation était
plus fortement inhibé par les basses température que
ne l’était la nitritation). Ces observations semblent
refléter les processus observés dans le lac de Lacanau,
puisque de fortes concentrations de nitrites apparais-
sent être caractéristiques de la saison hivernale (Fig.
3.2). Le processus de nitrification semble ainsi être
”bloqué” avant de reprendre au printemps.

C’est en effet au printemps que l’on retrouve les
concentrations en nitrates les plus importantes (con-
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firmant notamment le rôle de la reprise de la nitrata-
tion à cette période), mais aussi les concentrations en
silice et ammonium les plus fortes. Les fortes con-
centrations en silice observées peuvent être la con-
séquence de la dissolution des frustules de diatomées
accumulées depuis la fin de la saison végétative, et
les faibles concentrations observées pendant la saison
estivale à la remobilisation du silice dissous par ces
organismes pendant leur pic de biomasse. Mais les
apports principaux de la silice viennent en général du
bassin versant (Hutchinson, 1957b) et les fortes con-
centrations en silice pendant cette période sont pro-
bablement essentiellement la conséquence des préci-
pitations plus importantes pendant l’hiver (Fig. 3.5)
qui lessivent les sols du bassin versant (essentielle-
ment composés de sables acides) et charient ces élé-
ments dans le lac (Buquet, 2017).

Le rôle important du lessivage des sols et des ap-
ports par le bassin versant explique également les
plus fortes concentrations en ammonium et en ni-
trates observées. En effet, c’est aussi à cette sai-
son, au début de la saison végétative, que les ap-
ports en fertilisants (formes azotés ammonium et ni-
trates) dans les champs cultivés sont les plus impor-
tants. Bien que plus de 60% du bassin versant du
lac de Lacanau soit composé de surface forestière, et
que les champs cultivés ne représentent qu’environ
12% de l’occupation du sol (Percaille, 2015), leur
influence semble pourtant être significative à cette
échelle (il y a aussi sûrement de la fertilisation sur
les parcelles forestières mais probablement d’une in-
tensité moindre). La surface occupée par les champs
a été presque multipliée par 4 depuis la fin de la sec-
onde guerre mondiale (Percaille, 2015), et si cette dy-
namique temporelle se poursuit, on peut donc crain-
dre des concentrations en nitrates encore plus im-
portantes dans les années à venir. Ce pic de nitrates
et de silice au printemps s’explique aussi par le fait
que le printemps soit à la fois le début et la fin d’un
cycle saisonnier végétatif. Ainsi, pendant les fortes
saisons de production primaire (i.e. surtout en été),
le phytoplancton assimile fortement toute l’azote et
la silice présents dans le milieu, diminuant ainsi leur
concentration dans la colonne d’eau (Gaillard, 1995).

Bien que l’ammonium doivent provenir essentielle-
ment du lessivage du bassin versant, sa forte concen-
tration au printemps est probablement aussi accen-
tuée par l’ammonification de la matière organique
qui est probablement largement ”excédentaire” en

Tableau 3.6: Valeurs des paramètres physico-
chimiques moyens (± écart type) relevés pendant
la même période dans l’étude de Ribaudo et al.
(2017b). Uniquement les mesures effectuées le jour,
en surface et sur les stations non choisies dans la
présente étude ont été synthétisées dans ce tableau.
Les valeurs de nitrates (NO3), d’ammonium (NH4),
nitrites (NO2) et d’orthophosphates (PO4) sont
exprimées en mg.l−1 et l’O2 en %.

Saisons
Variables Printemps Eté Automne
pH 6.88 (0.40) 8.31 (0.76) 7.27 (0.738)
T°C 15.07 (2.71) 25.30 (3.00) 16.83 (3.10)
O2 88.65 (12.96) 104.81 (11.39) 85.00 (13.82)
NO3 11.96 (7.16) 2.03 (1.72) 0.39 (0.31)
NH4 0.63 (0.41) 0.25 (0.33) 0.33 (0.29)
NO2 0.00 (0.00) 0.01 (0.02) 0.00 (0.00)
PO4 0.14 (0.10) 3.29 (6.11) 18.36 (17.93)

hiver et au début du printemps (période de plus
faible productivité primaire), conduisant à une ac-
cumulation dans le milieu et expliquant les fortes
concentrations observées au printemps. En effet, la
transformation de l’azote organique, dont les con-
centrations sont maximales en automne, en azote
minéral (ammonification) nécessite un certain temps
et est ralentie par les faibles températures (Labroue
et al., 1995), ce qui explique probablement en partie
les fortes concentrations printanières. De même, la
formation de cette azote ammoniacal au printemps
permet aux bactéries nitrifiantes de métaboliser cet
ammonium en nitrates, augmentant ainsi les concen-
trations à cette saison (en lien avec le lessivage des
sols).

L’ensemble de ces résultats est cohérent avec ceux
d’une autre étude réalisée sur le même lac, la même
année, mais sur d’autres secteurs de rives (Ribaudo
et al., 2017b). Conformément à nos résultats, ces
auteurs trouvent également un pH et des saturations
en oxygène (et des températures) plus importantes
pendant l’été, un pic de nitrate et d’ammonium au
printemps et des concentrations en phosphore plus
importantes en automne (Tableau 3.6).

Conclusions

Nos résultats montrent que les facteurs physico-
chimiques sont extrêmement dépendants de la saison
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mais spatialement homogène sur l’ensemble du lac.
Les cycles biologiques des différents organismes ex-
pliquent fortement la composition physico-chimique
de l’eau. La forte production primaire au printemps
et en été assimile fortement les nutriments et aug-
mente la quantité d’oxygène et le pH du milieu. La
biomasse végétale meure ensuite résultant en une ac-
cumulation de matière organique et de lyse cellulaire
pendant la période automnale. Cette augmentation
de la matière organique induit un déséquilibre entre
la production primaire et la production hétérotro-
phe qui se retrouve particulièrement intense pen-
dant cette période. En hiver, les faibles tempéra-
tures semblent bloquer l’activité microbienne et la
nitrification, résultant en une accumulation de ni-
trites dans les eaux. Cette nitrification reprend au
printemps suivant, générant une forte concentration
de nitrates accentuée par les apports du bassin ver-
sant (nitrate et ammonium) particulièrement impor-
tants pendant cette période. A titre plus marginal,
nous avons également pu observer l’influence des pré-
cipitations sur la composition de l’eau, et notamment
par l’apport d’ions sulfates et chlorures responsables
d’une légère augmentation de la conductivité.
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Chapitre 4

Macrophytes

4.1 Introduction

Les macrophytes sont des éléments structurant ma-
jeurs des écosystèmes aquatiques et contribuent no-
tamment, en tant que producteurs primaires, aux
processus écologiques fondammentaux (e.g. cycle
des nutriments). Ils offrent également une source de
nourriture et des refuges pour les populations pisci-
coles (Hatzenbeler et al., 2000) et représentent le sup-
port physique de nombreux organismes épiphytes,
tels que les diatomées ou la micro-méiofaune (Blin-
dow, 1987; Cyr & Downing, 1988a; Laugaste & Re-
unanen, 2005).

En tant que producteurs primaires, les macro-
phytes sont reconnus comme étant directement in-
fluencés par la composition chimique de l’eau et
par sa trophie (Bini et al., 1999; Heegaard et al.,
2001; Lougheed et al., 2001; Thomaz et al., 2003).
Les réponses à ces facteurs apparaissent cepen-
dant dépendre des formes de vie des espèces (e.g.
hélophytes, hydrophytes à feuilles flottantes ou im-
mergées ..., Baattrup-Pedersen et al., 2016). En ef-
fet, les espèces à feuilles flottantes semblent répon-
dre particulièrement à l’augmentation des nutri-
ments (Bini et al., 1999; Thomaz et al., 2003)
alors que les hélophytes semblent être plus sensi-
bles aux paramètres hydromorphologiques comme
l’exposition au vent, la pente ou l’aménagement des
berges (Duarte & Kalff, 1986; Penning et al., 2008;
Alahuhta et al., 2012, mais voir Bertrin et al., 2017).

Dans le lac de Lacanau, les macrophytes ont, dans
le passé, rarement été étudiés et/ou de manière assez
ponctuelle (Vanden Berghen, 1968, 1969; Cellamare,
2009) mais grâce au soutien de l’Agence de l’Eau
Adour Garonne, ils ont fait l’objet d’études plus
intenses au cours de ces dernières années (Bertrin
et al., 2013, 2012a; Ribaudo et al., 2017a,b; Bertrin

et al., 2017). Ces études ont notamment mis en évi-
dence une composition spécifique différente entre les
rives ouest et est (Bertrin et al., 2012a, 2017). Les
rives ouest, caractérisées par de fortes pentes et à
l’abri des vents dominants, sont occupées majori-
tairement par des roselières (Phragmites australis)
et par des herbiers d’Egeria densa dans les anses
les plus abritées, alors que les rives est, avec des
pentes douces directement exposées aux vents dom-
inants, sont essentiellement occupées par des végé-
tations moins denses dominées par le scirpe piquant
(Schoenoplectus pungens). Les espèces patrimoniales
(Littorella uniflora et Lobelia dortmanna) sont da-
vantage représentées en rive est, même si de fortes
densités d’individus peuvent localement être retrou-
vées en rive ouest (Bertrin et al., 2012a).

Les macrophytes étant des végétaux, leur crois-
sance et leur cycle de développement est générale-
ment dépendant des saisons (température, apport
de lumière). Certaines espèces étant annuelles et
d’autres pérennes, certaines possédant un appareil
végétatif aérien continuellement présent alors que
d’autres ont un organe de conservation souterrain,
la composition spécifique observée localement est
donc susceptible de varier dans le temps. Dans
les milieux tempérés, la biomasse des macrophytes
est généralement considérée comme augmentant du
printemps à l’été avant de diminuer à la fin de
l’été et à l’automne (Sayer et al., 2010b). La va-
riation saisonnière de biomasse des macrophytes a
fait l’objet de nombreuses études, in- ou ex -situ
en s’intéressant généralement au comportement indi-
viduel des espèces (Albert et al., 2013; Andersen &
Andersen, 2006; Asaeda et al., 2007; Best & Visser,
1987; Luu et al., 1990; Madsen, 1997; Wersal et al.,
2013). A l’échelle des lacs la variation saisonnière de
biomasse a aussi souvent été quantifiée avec l’objectif
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de mesurer la productivité du milieu (Hatzenbeler
et al., 2000; Sayer et al., 2010b) mais peu d’études se
sont intéressées à la variation de la diversité et de la
composition en fonction des saisons (mais voir Mor-
mul et al., 2015). Sur les lacs du littoral aquitain, la
variation saisonnière de la diversité, de biomasse et
de la composition spécifique des espèces de macro-
phytes n’a, à notre connaissance, encore jamais été
étudiée.

L’objectif de cette étude est donc de i) tester
localement et à petite échelle la réponse des pa-
trons de diversité des macrophytes aux facteurs en-
vironnementaux, ii) quantifier la biomasse présente
en fonction de la localisation autour du lac et iii)
tester si la diversité, la biomasse et la composi-
tion spécifique des macrophytes varient avec la sai-
son. Pour tester ces objectifs, nous chercherons à
estimer la biomasse des principales espèces de macro-
phytes par des méthodes indirectes. Dans le cadre de
cette étude multimaillon, la finalité étant d’étudier
la réponse des différents maillons biologiques et de
tester d’éventuelles relations entre eux, les objec-
tifs précédents sont aussi développés dans le but
d’utiliser les résultats pour l’analyse des autres mail-
lons.

4.2 Matériels et Méthodes

4.2.1 Les mesures de diversité

Afin de mesurer la diversité des macrophytes, nous
avons calculé la richesse spécifique (S ), l’indice de
Shannon (H ) et l’indice de Piélou (J ) pour chaque
quadrat et pour chaque saison. La richesse spécifique
correspond au nombre d’espèces présentes sur un
échantillon, l’indice de Shannon est un indice de di-
versité qui permet de prendre en compte l’abondance
des espèces (en donnant davantage d’importance aux
espèces rares) et l’indice de Piélou est un indice
de diversité qui permet de quantifier l’équitabilité
dans l’abondance des espèces (une forte valeur in-
dique que toutes les espèces ont une abondance simi-
laire alors qu’un indice faible indique que seulement
quelques espèces de la communautés représentent la
majorité de l’abondance). Pour le calcul de H et J,
la moyenne d’abondance des 4 sous-quadrats a été
utilisée comme mesure d’abondance du quadrat.

La composition en espèces a été analysée avec une
NMS (Non-metrical Muldimensional Scaling) après

avoir transformé la matrice des communautés par
une transformation de Hellinger. Afin de choisir le
nombre de dimensions optimal décrivant au mieux
la structure des données, des NMS ont été calculées
pour 1 à 10 dimensions. La distribution des valeurs
de stress a été ensuite analysée afin de choisir le nom-
bre de dimensions (faible diminution de stress entre
la dimension et la suivante).

4.2.2 Variation de la diversité en fonc-
tion des variables abiotiques

Des ANOVA à un facteur ont été utilisées pour
tester la différence des indices de richesse (S, H et
J ) en fonction des stations, de l’orientation (est-
ouest), des saisons et de la zone de profondeur. Dans
le but d’améliorer la distribution des données et
l’homocédasticité, le logarithme de S a été utilisé.
A noter que 3 distributions ne remplissaient pas le
critère d’homocédasticité (test de Bartlett) : H en
fonction de la profondeur (p-value = 0.008 ), J en
fonction de la station (p-value = 0.04 ) et de la sai-
son (p-value = 0.02 ). Cependant, les p-values sont
assez proche du seuil de 0,05 et les tests de Kruskal-
Wallis effectuées montrent des résultats identiques à
ceux de l’ANOVA. Par conséquent, uniquement les
résultats de l’ANOVA seront reportés. En raison de
l’auto-corrélation temporelle et spatiale dans les don-
nées :

• la saison et le quadrat ont été intégrés comme
termes d’erreur pour tester l’effet station ;

• la saison a été intégrée comme terme d’erreur
pour tester l’effet orientation (impossible
d’intégrer également la station en raison d’un
nombre de degrés de liberté insuffisant) ;

• la station a été intégrée comme terme d’erreur
pour tester l’effet saison ;

• la saison et la station ont été intégrées comme
termes d’erreur pour tester l’effet profondeur.

Des tests post-hoc de Tukey ont ensuite été calculés
afin de tester la différence entre les différents groupes
(basés sur l’ANOVA sans termes d’erreur).

Afin de confirmer les tendances observées sur la
NMS, la distribution des valeurs des coordonnées
de chacun des axes en fonction des stations, de
l’orientation, de la saison et de la zone de profondeur
a été testée avec un test de Kruskal-Wallis, et une
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MRPP (Multi Response Permutation Procedure) a
été utilisée pour tester si la composition variait signi-
ficativement en fonction de ces différents groupes
(basée sur la dissimilarité de Sørensen).

Les corrélations entre les variables physico-
chimiques et les indices de richesse spécifique, de
Shannon, de Piélou ainsi que pour les coordonnées
des quadrats sur les 3 premiers axes de la NMS ont
été testées avec des tests de corrélations de Spear-
man. Les variables physico-chimiques utilisées sont
les 20 variables physico-chimiques les plus représen-
tatives (cf. Chapitre 3) ainsi que les variables de
température relevées les jours précédents les relevés
(cf. Chapitre 2 et 3), incluant la température
moyenne de l’eau (T°C moy), sa variance (T°C var),
le coefficient de variation (T°C CV) et la variation
journalière (T°C var. journ.). Pour chaque sta-
tion, la pente observée et l’indice de Keddy (Keddy,
1982), permettant de quantifier l’exposition au vent,
ont également été utilisés comme variables environ-
nementales (valeurs issues du travail de Boudier,
2016).

4.2.3 Estimation et variation de la
biomasse des espèces les plus
fréquentes

4.2.3.1 Liens entre la biomasse et la hauteur
totale des individus

Afin de tester si la hauteur des individus peut être
utilisée comme un indicateur de biomasse, nous
avons utilisé les mesures effectuées sur les prélève-
ments de macrophytes (Chara fragifera, Phragmites
australis, Juncus bulbosus et Lagarosiphon major)
destinés à l’étude de la faune et la flore épiphyte. Sur
les individus prélevés, la hauteur totale des individus
a été mesurée (voir Chapitre 2) et mise en corrélation
avec leur biomasse par des modèles linéaires (après
transformation puissance des valeurs afin d’améliorer
leur normalité et la linéarité de la réponse). Des ana-
lyses de covariance (ANCOVA) ont été réalisées pour
chacune des espèces afin de tester si la pente variait
significativement en fonction des saisons, en utilisant
la biomasse comme variable dépendante, la hauteur
comme covariable et la saison comme facteur.

4.2.3.2 Variation des traits d’histoire de vie
des plantes

A partir de la relation entre biomasse et hauteur des
individus précédemment définie et en supposant que
la hauteur maximale des plantes mesurée sur le ter-
rain soit directement liée à une hauteur moyenne des
individus, la hauteur maximale des plantes peut être
envisagée comme un estimateur de la biomasse végé-
tale de l’espèce.

Pour les 6 espèces les plus fréquentes et abondantes
pour lesquelles la forme de vie a permis de mesurer
la hauteur maximale (Chara fragifera, Phragmites
australis, Scirpus pungens, Juncus bulbosus, Nitella
spp et Littorella uniflora), la variation de hauteur
en fonction des saisons, des stations et de la zone de
profondeur a été testée par des ANOVA. A noter que
pendant la saison hivernale et printanière, la hau-
teur maximale des espèces annuelles (P. australis et
S. pungens) est représentée majoritairement par des
individus morts ou sénescents (voir Ch. 2).

Les ANOVA réalisées pour tester l’effet station
on été réalisées en utilisant la saison comme terme
d’erreur, les ANOVA réalisées pour tester l’effet sai-
son ont été réalisées en utilisant la station comme
terme d’erreur et les ANOVA réalisées pour tester
l’effet profondeur ont été réalisées en utilisant la sai-
son et station comme termes d’erreur. Si la dis-
tribution des données ne vérifiait pas la condition
d’homocédasticité, un test de Kruskal-Wallis a été
réalisé à la place de l’ANOVA. Cependant, afin de
prendre en compte la pseudoréplication des données,
l’ANOVA a quand même été réalisée afin de tester si
le résultat obtenu était similaire.

Pour Lobelia dortmanna (autre espèce fréquente
mais dont la mesure de la hauteur était impossi-
ble car formant une rosette) le nombre de pieds de
chaque sous-quadrats a été étudié de manière simi-
laire. L’ensemble des valeurs a préalablement été
transformé par une transformation puissance. La
variation en fonction de la zone de profondeur a
également été testée de manière continue avec la
profondeur relevée sur le terrain pour chaque sous-
quadrat.

Des régressions linéaires entre la hauteur maximale
ou nombre de pieds et la hauteur d’eau mesurée ont
été effectuées, mais peu des modèles remplissaient
les conditions d’application (distribution normale des
résidus, testé avec un test de Shapiro). Afin néan-
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moins d’évaluer la tendance, un lissage des données
(coefficient de lissage de 2) a été effectué.

4.2.3.3 Variation de la biomasse en fonction
des saisons, des stations et des zones
de profondeur

La biomasse de chacune des 7 espèces les plus
fréquentes a été estimée pour chaque quadrat.
L’estimation de cette biomasse varie en fonction des
espèces et a été calculée, dans tous les cas, à partir
de mesures de poids sec des individus.

Pour C. fragifera, la biomasse a été estimée en utili-
sant les coefficients de régression définis au para-
graphe 4.2.3.1 en utilisant, pour chaque quadrat,
la hauteur maximale moyenne mesurée sur cha-
cun des sous-quadrats. Cette biomasse estimée
pour une tige a ensuite été divisée par la sur-
face d’occupation d’une tige (mesurée à partir
de la longueur médiane de l’ensemble des feuilles
mesurées sur tous les échantillons prélevés pour
toutes les saisons N = 10163) puis multipliée
par le recouvrement moyen estimé pour chaque
quadrat (moyenne du recouvrement de chaque
sous-quadrat) .

BCHAFRA =
B̂

π × 0, 672.10−4
× recouvr (4.1)

avec B̂ la biomasse (g) estimée à partir de
la hauteur maximale moyenne (en cm) pour une
tige recouvrant approximativement 1.41 cm2 (π ×
0, 672.10−4m2), et recouvr le recouvrement moyen
de l’espèce sur le quadrat (en m2).

Pour S. pungens, la biomasse a été calculée en
s’appuyant sur les données bibliographiques (Al-
bert et al., 2013; Giroux & Bédard, 1988) qui
évaluaient une biomasse par unité de surface
d’environ 250 g.m−2, et le diamètre moyen d’une
tige de 6 mm. Le recouvrement de l’espèce a été
calculé à partir du nombre de pieds comptés sur
le terrain et de la surface d’une tige calculée à
partir de son rayon (3 mm). Aucune correction
n’a été appliquée en fonction de la saison ce qui
surestime probablement légèrement la biomasse
des saisons hivernale et printanière.

BSCNPUN = 250×
(
nbpds× π × 0, 0032

)
(4.2)

avec nbpds le nombre de pieds total de chaque
quadrat.

Pour P. australis, la biomasse a été estimée en utili-
sant les coefficients de régression définis au para-
graphe 4.2.3.1 en utilisant, pour chaque quadrat,
la hauteur moyenne de l’eau mesurée sur chacun
des sous-quadrats. La hauteur d’eau moyenne
a été utilisée car nous sommes intéressés à re-
garder uniquement la biomasse immergée, et
le modèle défini au paragraphe 4.2.3.1 consid-
érait la hauteur immergée de chacun des indi-
vidus. Cette biomasse estimée (pour une tige)
a ensuite été multipliée par le nombre total de
tiges sur chaque quadrat. Les individus de la
saison hivernale et printanière étant essentielle-
ment morts ou sénescents, la biomasse de ces
saisons est probablement légèrement surestimée
(essentiellement pour la saison printanière, voir
Jamoneau et al., 2017).

BPHRAUS = B̂ × nbpds (4.3)

avec B̂ la biomasse estimée à partir de la hauteur
d’eau moyenne (en cm) et nbpds le nombre de pieds
total de chaque quadrat.

Pour L. dortmanna, la biomasse a été estimée en
utilisant le poids moyen d’un individu (0,181 g
pour la partie aérienne) mesuré en juin-juillet
2017 dans le lac de Cazaux-Sanguinet sur 32
individus (Benelli, S. comm. pers). Ce poids
moyen a ensuite été multiplié par le nombre de
pieds de chaque quadrat.

BLOBDOR = 0, 181× nbpds (4.4)

avec nbpds le nombre de pieds total de chaque
quadrat.

Pour J. bulbosus, la biomasse a été calculée à par-
tir de mesures effectuées par Ribaudo (unpub-
lished) sur 6 individus de J. bulbosus en 2013.
Le poids moyen mesuré était de 780 mg. La
biomasse a été calculée en multipliant cette
valeur par le nombre de pieds observés dans
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chaque quadrat. A noter que pour quelques
rares relevés, le nombre de pieds n’avait pas été
compté sur le terrain. Dans la plupart des cas,
et en comparant avec les mêmes relevés à des
dates différentes, le nombre de pieds est de 1.
Par conséquent toutes les valeurs manquantes
ont été utilisées comme représentant 1 pied.

BJUNBUL = 0, 78× nbpds (4.5)

avec nbpds le nombre de pieds total de chaque
quadrat.

Pour L. uniflora et Nitella spp. la biomasse a
été calculée en se basant sur les données bib-
liographiques, la biomasse n’ayant pas été di-
rectement mesurée sur le terrain. Ainsi, nous
avons arbitrairement utilisé une biomasse de 50
g.m−2 pour L. uniflora (Andersen & Andersen,
2006; Boston & Adams, 1987; Adema & Groot-
jans, 2003; Sand-Jensen & Søndergaard, 1979;
Holmera et al., 1998) comme la biomasse de
la partie végétative au dessus du sol, et une
biomasse de 30 g.m−2 pour Nitella spp. (Ga-
cia et al., 2009; Asaeda et al., 2007; Sanderson
et al., 2008; Espinar et al., 2002). Pour chaque
quadrat, la biomasse a ensuite été calculée en
fonction de la surface occupée par chacune des
espèces mesurée sur le terrain.

BLITUNI = 50× recouvr (4.6)

BNITSPP = 30× recouvr (4.7)

avec recouvr le recouvrement moyen de l’espèce
sur le quadrat (en m2).

La variation de biomasse en fonction des saisons,
des stations et des zones de profondeur pour chaque
espèce a ensuite été analysée de la même manière
que pour la variation de la hauteur maximale : une
ANOVA ou un test de Kruskal-Wallis si les données

ne vérifiaient pas la condition d’homocédasticité.
L’ensemble des valeurs a préalablement été trans-
formé par une transformation puissance. La varia-
tion en fonction de la zone de profondeur a également
été estimée de manière continue avec la profondeur
relevée sur le terrain, pour chaque sous-quadrat,
grâce un lissage des données (coefficient de lissage de
2). Les ANOVA utilisées pour tester l’effet station
ont été réalisées en utilisant la saison comme terme
d’erreur, les ANOVA utilisées pour tester l’effet sai-
son ont été réalisées en utilisant la station comme
terme d’erreur et les ANOVA réalisées pour tester
l’effet profondeur ont été réalisées en utilisant la sai-
son et station comme termes d’erreur. De plus, les
corrélations entre les mesures de biomasse estimée
pour chaque quadrat et les différentes variables en-
vironnementales physico-chimiques (voir § 4.2.2) ont
été testées avec des corrélations de Spearman pour
chaque espèce de macrophyte.

Afin de mesurer la variation de composition des
principales espèces, une NMS a été réalisée en uti-
lisant la biomasse par quadrat de ces 7 principales
espèces. Pour tester si la composition en biomasse
des quadrats variait en fonction de la saison, des sta-
tions et de la zone de profondeur, des MRPP ont été
utilisées. Des tests de corrélations de Spearman en-
tre les variables environnementales et les scores des
quadrats sur les deux premiers axes ont également
été effectués afin d’identifier d’éventuels gradients en-
vironnementaux.

4.3 Résultats

Tous les quadrats n’ont pas pu être échantillon-
nés au printemps en raison du manque de visi-
bilité dû au dépôt de pollen de pin à la sur-
face de l’eau (64 quadrats ont été inventoriés au
lieu des 72). Au total 17 espèces ont été iden-
tifiées, et les 6 espèces les plus fréquentes sont
Chara fragifera (CHAFRA), Schoenoplectus pun-
gens (SCNPUN ), Phragmites australis (PHRAUS ),
Lobelia dortmanna (LOBDOR), Littorella uniflora
(LITUNI ), Juncus bulbosus (JUNBUL), Nitella spp
(NITSPP) présentes dans respectivement 75, 30, 23,
15, 11, 8 et 8% des sous-quadrats. Les autres espèces
inventoriées apparaissent dans moins de 5% des sous-
quadrats.
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4.3.1 Les indices/mesures de diversité

L’ensemble des indices de diversité varie signifi-
cativement en fonction des stations (Tableau 4.1,
Fig. 4.1a-c). En particulier, les stations 52, 96
et 144 (stations situées au nord de l’étang) possè-
dent une richesse spécifique et un indice de Shan-
non supérieurs à celles des autres stations. L’indice
de Piélou est significativement plus important sur la
station 144 que sur la station 7, mais reste similaire
entre les autres stations.

On observe également une richesse et une diversité
(H ) significativement plus importantes sur les sta-
tions situées à l’ouest que sur les stations situées à
l’est, alors qu’aucune différence significative n’est ob-
servée pour les valeurs de l’indice de Piélou (Tableau
4.1, Fig. 4.1d-f).

L’indice de Piélou est le seul des indices de di-
versité qui varie significativement en fonction de la
saison, avec des valeurs significativement plus impor-
tantes à l’automne qu’au printemps (Fig. 4.1g-i).

La diversité semble également être influencée par
la zone de profondeur (Tableau 4.1) : la zone située
entre 30 et 60 cm (zone B) affiche une richesse
spécifique et un indice de Shannon plus important.
L’indice de Piélou est quand à lui plus faible dans la
zone la plus proche du littoral (Fig. 4.1j-l).

La richesse spécifique n’est pas significativement
corrélée aux variables physico-chimiques de l’eau,
alors que l’indice de Shannon se révèle être corrélé
(bien que faiblement) à la concentration en phos-
phore et en sulfates (de manière positive, Tableau
4.2). C’est l’indice de Piélou qui varie significati-
vement le plus en fonction des variables physico-
chimiques. Il est en effet positivement corrélé à
l’azote organique, au calcium, aux chlorures, au mag-
nésium et aux sulfates.

4.3.2 La composition spécifique

La composition taxonomique varie significativement
en fonction de la station, de la saison, de la zone
de profondeur et de l’orientation (toutes les analyses
MRPP sont significatives). L’analyse du stress sur
des NMS réalisées entre 1 et 10 dimensions révèle

que le nombre de dimensions permettant de décrire
au mieux les données est de 3 (résultats non présen-
tés ; stress pour 3 dimensions = 0,11). La représen-
tation des sites et des espèces sur ces 3 dimensions
montre que l’axe 1 représente principalement un gra-
dient géographique est / ouest (Tableau 4.3) et est
de manière logique principalement associée négative-
ment à la variation de température (Tableau 4.2).
On retrouve en effet sur les valeurs positives le long
de cet axe les relevés correspondant aux sites 7, 96
et 52 (sites des rives ouest qui se caractérisent par
de plus faibles variation de température) et sur les
valeurs négatives les sites 144, 231 et 280 correspon-
dant aux sites des rives est (Fig. 4.2-a). Les rives
ouest apparaissent être essentiellement caractérisées
par Iris pseudacorus, Lagarosiphon major et Phrag-
mites australis alors que Juncus bulbosus semble être
plutôt caractéristique des rives est (Fig. 4.2-b).
L’axe 2 de la NMS semble être principalement associé
à un gradient négatif de richesse spécifique (Tableau
4.3, Fig. 4.2-a) et n’est corrélé à aucune variable
physico-chimique (Tableau 4.2). On retrouve sur
les valeurs négatives de cet axe, i.e. associé à une
forte richesse spécifique, le groupe des espèces pa-
trimoniales : Lobelia dortmanna, Littorella uniflora
et Caropsis verticillato-inundata. L’axe 3 apparaît
être essentiellement associé positivement au gradi-
ent de profondeur, principalement caractérisé par La-
garosiphon major dans ses valeurs positives, alors
que Schoenus nigricans et Schoenoplectus lacustris
apparaissent être davantage associés aux faibles pro-
fondeurs. L’effet de la saison apparait comme in-
fluençant très légèrement la composition des espèces
de macrophytes le long de l’axe 3, les valeurs po-
sitives étant associées aux relevés printaniers et les
valeurs négatives aux relevés hivernaux, en cohérence
avec les corrélations significatives retrouvées avec les
variables environnementales chimiques pour cet axe
(Tableau 4.2).
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Figure 4.1: Variation de la richesse spécifique (S en log, a, d, g, j), de l’indice de Shannon (H, b, e, h, k) et
de l’indice de Piélou (J, c, f, i, l) en fonction des stations (a-c), de l’orientation (d-f), de la saison (g-i) et de
la zone de profondeur (j-l). Les lettres représentent la différence significative entre les groupes (ANOVA suivie
d’un test post-hoc de Tukey).
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Figure 4.2: Représentation des sites (a, c) et des espèces (b, d) sur les trois axes de la NMS (a, b : axes 1 et 2 ;
c, d : axes 1 et 3). La taille des symboles varie en fonction de la richesse. Les ellipses représentent l’écart type
autour du centroïde de chaque groupe (a : orientation E/O ; c : zone de profondeur, A : 0-30 cm, B : 30-60 cm
et C : 60-100 cm). Les numéros des stations sont indiqués au niveau du centroïde des valeurs. Les centroïdes
correspondant aux relevés pour chaque saison (T1 : printemps ; T2 : été ; T3 : automne ; T4 : hiver) sont
représentés par une ligne (c). Les symboles des espèces sont : CHAFRA - Chara fragifera ; EGEDEN - Egeria
densa ; ELEMUL - Eleocharis multicolis ; IRIPSE - Iris pseudacorus ; JUNBUL - Juncus bulbosus ; JUNSP. -
Juncus sp. ; LAGMAJ - Lagarosiphon major ; LITUNI - Littorella uniflora ; LOBDOR - Lobelia dortmanna ;
MYRSPI - Myriophyllum spicatum ; NITSPP - Nitella spp. ; PHRAUS - Phragmites australis ; RANFLA
- Ranunculus flammula ; SCHNIG - Schoenus nigricans ; SCILAC - Schoenoplectus lacustris ; SCNPUN -
Schoenoplectus pungens ; CRPVER - Caropsis verticillato-inundata.
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Tableau 4.1: Coefficients F des ANOVA à 1 facteur réalisées sur la richesse spécifique (S ), l’indice de Shannon
(H ) et l’indice de Piélou (J ) en fonction de la station (N=6 ), de l’orientation (N=2 ), de la saison (N=4 ) et de
la zone de profondeur (N=3 ). Pour tester l’effet station, les tests ont été réalisés avec la saison et le quadrat
comme termes d’erreur. Pour tester l’effet profondeur, les tests ont été réalisés avec la saison comme terme
d’erreur. Pour tester l’effet saison, les tests ont été réalisés avec l’effet station comme terme d’erreur. Pour
tester l’effet profondeur, les tests ont été réalisés avec l’effet saison et station comme termes d’erreur.

S (log) H J
Station F5,219 = 13, 56∗∗∗ F5,219 = 12, 07∗∗∗ F5,155 = 3, 69∗∗

Orientation F1,267 = 13, 65∗∗∗ F1,267 = 5, 06∗ F1,203 = 2, 40
Saison F3,263 = 1, 19 F3,263 = 0, 76 F3,199 = 4, 56∗∗

Profondeur F2,246 = 11, 75∗∗∗ F2,246 = 10, 74∗∗∗ F2,182 = 7, 30∗∗∗

4.3.3 La biomasse des espèces les plus
fréquentes / abondantes

4.3.3.1 Liens entre la biomasse et la hauteur
totale des individus

Les régressions entre la biomasse des échantillons de
macrophytes prélevés et la hauteur totale montrent
de bonnes corrélations entre ces deux valeurs, en
particulier pour C. fragifera et J. bulbosus (Tableau
4.4 et Fig. 4.3). Bien que significative, la corréla-
tion est légèrement moins bonne pour P. autralis
(R2

aj = 0.36). Les ANCOVA réalisées pour tester
une variation de la pente en fonction des saisons ne
montrent aucun effet significatif de la saison sur la
régression quelle que soit l’espèce considérée.

4.3.3.2 Variation des traits d’histoire de vie
des plantes

Pour 4 des 6 espèces analysées, la hauteur maximale
de la plante varie significativement en fonction des
saisons (Tableau 4.5 et Fig. 4.4). Pour C. fragi-
fera la hauteur maximale est significativement plus
faible en automne et en hiver et pour P. australis
la hauteur tend à être plus importante en été et en
automne. Pour S. pungens, la hauteur maximale est
significativement différente entre toutes les saisons,
avec des valeurs minimales au printemps, maximales
en été et qui diminuent ensuite progressivement en
automne et en hiver (Fig. 4.4). Pour J. bulbosus c’est
au printemps que la hauteur maximale est significati-
vement supérieure, et tend à diminuer ensuite en été
et en automne avant de remonter en hiver. Pour L.
uniflora, Nitella spp. et L. dortmanna nous n’avons
pas observé de variation significative de la hauteur

maximale ou du nombre de pieds en fonction de la
saison (Tableau 4.5 ).

La hauteur maximale des espèces varie égale-
ment significativement en fonction des stations à
l’exception de L. uniflora (Tableau 4.5 et Fig. 4.4).
Pour C. fragifera, S. pungens et P. australis, les
hauteurs tendent à être significativement plus im-
portantes sur la station 96. Pour C. fragifera et P.
australis la hauteur est également particulièrement
élevée sur la station 7 (pas de différence significative
avec la station 96) alors que pour S. pungens, c’est
sur la station 52 que les valeurs sont similaires à celles
de la station 96. Par contre, c’est sur cette station
52 que les valeurs tendent à être les plus faibles pour
C. fragifera, P. australis et Nitella spp. Concernant
J. bulbosus, cette espèce est moins présente sur les
rives ouest que sur les rives est (Fig. 4.2) et c’est
sur ces rives est que l’on retrouve les hauteurs max-
imales les plus importantes (Fig. 4.4). Le nombre
de pieds de L. dortmanna varie également significa-
tivement en fonction de la station, avec des densités
significativement inférieures pour la station 96 com-
parativement aux stations 7 et 52 (Tableau 4.5 et
Fig. 4.5).

Pour C. fragifera, S. pungens, Nitella spp., L. uni-
flora et L. dortmanna la hauteur maximale/nombre
de pieds varie également significativement en fonc-
tion de la zone de profondeur (Tableau 4.5, Figs.
4.4 et 4.5), et apparait être significativement plus
basse dans les faibles profondeurs (mais le lissage des
données montre une diminution dans les profondeurs
les plus importantes pour S. pungens). Bien que
la différence entre les zones de profondeur ne soit
pas significative pour P. australis, le lissage des don-
nées montre une diminution progressive de la hau-
teur maximale des plantes avec l’augmentation de la
profondeur de l’eau (Fig. 4.4). En revanche, les hau-
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Figure 4.3: Relation entre la biomasse (en g, transformée en fonction puissance, voir Tableau 4.4) et la hauteur
totale des individus prélevés (en cm, transformée en fonction puissance, voir Tableau 4.4) pour Chara fragifera
(a- CHAFRA), Phragmites australis (b - PHRAUS ) et Juncus bulbosus (c - JUNBUL). Les droites représentent
les droites de régression (p-value < 0,001 ). Les symboles représentent les différentes stations et la couleur varie
en fonction de la saison.

Tableau 4.3: Coefficients χ2 des tests de Kruskal-
Wallis réalisés sur les coordonnées des points le long
des axes 1, 2 et 3 de la NMS en fonction des sites, de
l’orientation (E/O), de la saison, de la profondeur
et de la richesse spécifique (utilisée comme facteur,
variant de 1 à 7).

Axe 1 Axe 2 Axe 3
Stations 123, 59∗∗∗ 39, 69∗∗∗ 18, 29∗∗

Orientation 98, 48∗∗∗ 10, 97∗∗∗ 1,25
Saison 2,77 0,23 11, 40∗∗

Profondeur 27, 92∗∗∗ 19, 99∗∗∗ 92, 48∗∗∗

Richesse 15, 12∗ 142, 6∗∗∗ 55, 41∗∗∗

Tableau 4.4: Valeurs des coefficients de transforma-
tion puissance des de la biomasse et de la hauteur
(λ) et coefficients des régressions linéaires (ordonnée
à l’origine, pente, R2

aj et p-value) effectuées entre
la biomasse et la hauteur totale des échantillons
prélevés.

CHAFRA PHRAUS JUNBUL
λ Biomasse -0,07 0,44 0,04
λ Hauteur -0,007 0,59 0,27
Ordonnée -7,90 -1,50 -5,43
Pente 1,23 0,09 0,14
R2

aj 0,59 0,36 0,70
p-value < 0,001 < 0,001 < 0,001

teurs maximales de J. bulbosus ne montrent aucune
tendance particulière en fonction de la profondeur de
l’eau.

4.3.3.3 Variation de la biomasse en fonction
des saisons, des stations et des zones
de profondeur

De manière générale, la biomasse totale sur chacun
des quadrats est significativement plus importante
au printemps et en été par rapport à l’automne et
l’hiver (Fig. 4.6a) et est significativement plus faible
à proximité du rivage (Fig. 4.6c). La biomasse
de macrophyte apparaît être également significati-
vement plus importante sur les quadrats situés sur
la station 7 par rapport à ceux des stations 52, 144
et 231 qui présentent les biomasses les plus faibles
(Fig. 4.6b). Parmi les espèces étudiées, c’est P. aus-
tralis qui représente la biomasse la plus importante
(7,0 g en moyenne) suivi de C. fragifera (moyenne
de 5,3 g), puis de J. bulbosus, L. dortmanna et L.
uniflora (2,7, 2,2 et 2,0 g respectivement, Fig. 4.6).
Nitella spp. et S. pungens sont en revanche représen-
tées par une biomasse bien plus faible (0,1 et 0,3 g
respectivement).
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Figure 4.4: Hauteur maximale des plantes (cm, transformée en fonction puissance voir Tableau 4.5) en fonction
des saisons, des stations et de la profondeur de l’eau dans chaque sous-quadrat. Les lettres indiquent les
différences significatives entre groupes (ANOVA ou Kruskal-Wallis, voir Tableau 4.5). Pour la profondeur de
l’eau, les points représentent la profondeur réellement mesurée au niveau de chaque sous-quadrat, la ligne rouge
un lissage des données alors que les violons sont calculés en fonction de chaque classe de profondeur. Les
symboles des espèces sont : CHAFRA - Chara fragifera ; PHRAUS - Phragmites australis ; JUNBUL - Juncus
bulbosus ; SCNPUN - Schoenoplectus pungens ; NITSPP - Nitella spp. ; LITUNI - Littorella uniflora.
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Tableau 4.5: Valeurs des coefficients de transformation puissance des données (λ) et des tests de comparaison
réalisés entre la hauteur maximale et le nombre de pieds en fonction des saisons, des stations et des zones de
profondeur (ANOVA - F et Kruskal-Wallis - H ). *** p-value < 0,001 ; ** p-value < 0,01 ; ** p-value < 0,05 ;
(*) p-value = 0,06. (a) indique que les résultats de l’ANOVA donnent une conclusion identique et (b) indique
au contraire que l’ANOVA donne des résultats différents.

λ Saisons Stations Profondeurs
Hauteur maximale
CHAFRA 0,11 F3,864 = 68, 81∗∗∗ H = 93, 93∗∗∗(a) H = 30, 13∗∗∗(a)

SCNPUN 0,58 H = 185, 11∗∗∗(a) H = 67, 66∗∗∗(a) H = 12, 02∗∗(a)

PHRAUS 0,59 F3,257 = 5, 00∗∗ H = 54, 14∗∗∗(b) F2,252 = 0, 30
LITUNI 0.74 F3,125 = 0, 71 F1,125 = 1, 98 H = 7, 31∗(b)

JUNBUL 0,54 H = 21, 97∗∗∗(a) F1,91 = 6, 86∗ F2,86 = 0, 84
NITCON 0,01 F3,83 = 0, 63 H = 25, 54∗∗∗(a) F2,78 = 5, 47∗∗

Nombre de pieds
LOBDOR 0,05 F3,163 = 0, 18 F1,163 = 3, 47(∗) F2,158 = 7, 33∗∗∗

Figure 4.5: Nombre de pieds de L. dortmanna dans chaque sous-quadrat (transformé en fonction puissance voir
Tableau 4.5) en fonction des saisons (a), des stations (b) et de la profondeur de l’eau (c). Les lettres indiquent
les différences significatives entre groupes (ANOVA, voir Tableau 4.5). Pour la profondeur de l’eau, les points
représentent la profondeur réellement mesurée au niveau de chaque sous-quadrat, la ligne rouge un lissage des
données alors que les violons sont calculés en fonction de chaque classe de profondeur.
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D’après nos résultats seuls C. fragifera, S. pungens
et P. australis ont une biomasse qui semble signifi-
cativement varier avec la saison (Tab. 4.6), avec une
biomasse plus importante au printemps et/ou en été
(Fig. 4.7). En cohérence avec ces résultats, des cor-
rélations significatives entre la biomasse mesurée par
quadrat et les variables physico-chimiques sont ob-
servées quasiment exclusivement pour ces 3 espèces
(Tableau 4.2). Et comme C. fragifera et P. aus-
tralis représentent les espèces portant l’essentielle de
la biomasse, la biomasse totale est significativement
corrélée aux mêmes variables environnementales que
ces deux espèces. Parmi les principales variables
corrélées à ces biomasses, on retrouve une corréla-
tion négative avec les variables associées à la péri-
ode automnale et hivernale (azote organique, cal-
cium, chlorures, magnésium, nitrites, phosphore to-
tal et sulfates) et une corrélation positive avec les
variables associées à la saison printanière (nitrates,
silice) mais surtout à la saison estivale (pH, satura-
tion en oxygène et température). La biomasse semble
également diminuer significativement avec l’indice de
Keddy mais augmente avec l’intensité de la pente
(Tableau 4.2).

Un effet station est observé pour l’ensemble des
biomasses estimées sur les espèces de macrophytes,
mais cet effet semble variable en fonction des espèces
(Fig. 4.7). La biomasse varie également en fonc-
tion de la profondeur de l’eau pour 5 des 7 espèces
(Tab. 4.6). La biomasse apparait significativement
plus faible dans la zone la plus profonde pour S. pun-
gens et L. uniflora et plus importante dans la zone la
plus profonde pour J. bulbosus et P. australis. Pour
P. australis cette relation (quasi-linéaire) est cepen-
dant uniquement dûe à la méthode de calcul de sa
biomasse (eqn. 4.3) qui ne considérait que la par-
tie immergée de la plante. La biomasse maximale
semble être observée pour la zone de profondeur in-
termédiaire pour C. fragifera. Etrangement, la pro-
fondeur de l’eau n’apparait pas avoir d’influence sur
la biomasse estimée de L. dortmanna (calculée di-
rectement à partir du nombre de pieds présents) alors
qu’un nombre de pieds significativement plus impor-
tant avait été observé dans la zone la plus profonde
(Fig. 4.5). Aucun effet significatif de la profondeur
de l’eau n’est observé sur la biomasse de Nitella spp.,
même si le lissage des points semble montrer une aug-
mentation de la biomasse avec la profondeur.

La NMS réalisée avec les données de biomasse per-

met clairement d’identifier une variation de la com-
position en fonction des stations (MRPP, A=0,10,
p-value=0,001 ) et de la zone de profondeur (MRPP,
A=0,03, p-value=0,001, Fig. 4.8). Bien que la va-
riation de biomasse varie significativement avec la
saison (MRPP, A=0,01, p-value=0,001 ) la position
des sites sur les deux axes ne permet pas d’identifier
un tel gradient. L’axe 1 semble être essentiellement
associé à une pente plus forte dans les valeurs positi-
ves (stations 7 et 96) alors que l’axe 2 apparaît être
principalement associé à la pente (positivement) et à
l’indice de Keddy (négativement)(Tabeau 4.2). Les
variables mesurant la variation de température et la
saturation en oxygène sont aussi assez fortement as-
sociées, négativement, à ces deux axes.

4.4 Discussion

La structure de la diversité

Dans le cadre de cette étude, la structure de la diver-
sité de la flore macrophyte semble principalement in-
fluencée par la position des stations autour du lac du
Lacanau. Bien que notre méthodologie n’ait pas été
définie pour étudier exhaustivement la distribution
des communautés de macrophytes (choix des sites
en fonction de la présence de certaines espèces, cf.
Ch. 2), nos résultats restent cependant en accord
avec ceux des précédentes études réalisées sur ce lac
et sur les autres grands lacs du sud-ouest de la France
(Bertrin et al., 2012a; Boudier, 2016; Bertrin et al.,
2017). En particulier les rives est et ouest présen-
tent une composition taxonomique différente, avec
Iris pseudacorus, Lagarosiphon major et Phragmites
australis plus abondants sur les rives ouest et Juncus
bulbosus caractérisant essentiellement les rives est
(Fig. 4.2). La plus grande abondance et occurrence
de L. major sur les rives ouest peut être associée à
son intense développement dans les anses, zones plus
calmes avec beaucoup de sédiments, essentiellement
présentes en rive ouest (Bertrin et al., 2012a, 2017;
Bertrin, 2018). Dans notre étude, nous n’avons pas
précisément étudié la végétation dans ces anses où
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Tableau 4.6: Valeurs des coefficients de transformation puissance des données (λ) et des tests de comparaison
réalisés sur la biomasse estimée en fonction des saisons, des stations et des zones de profondeur (ANOVA - F
et Kruskal-Wallis - H ). *** p-value < 0,001 ; ** p-value < 0,01 ; ** p-value < 0,05 ; (*) p-value < 0,08.

λ Saisons Stations Profondeurs
CHAFRA 0,25 F3,226 = 18, 81∗∗∗ F5,226 = 5, 96∗∗∗ H = 7, 93∗

SCNPUN 0,09 F3,111 = 2, 49(∗) F5,111 = 4, 09∗∗ H = 21, 66∗∗∗

PHRAUS 0,04 F3,100 = 11, 42∗∗∗ F5,100 = 13, 29∗∗∗ F2,84 = 9, 01∗∗∗

LOBDOR 0,10 F3,62 = 0, 80 H = 16, 17∗∗ F2,47 = 1, 77
LITUNI 0,29 F3,30 = 0, 34 H = 11, 5∗ F2,18 = 5, 44∗

JUNBUL – H = 0, 74 H = 16, 46∗∗ H = 6, 58∗

NITCON 0,08 F3,34 = 0, 72 F4,34 = 2, 39(∗) F2,23 = 1, 82

la biomasse de cette espèce est particulièrement im-
portante, mais nos résultats semblent indiquer que
leur proximité géographique influence directement la
composition des stations proches. En revanche et en
raison de notre méthodologie sur le choix des stations
étudiées, les isoétides (L. dortmanna, L. uniflora et
C. verticillato-inundata) ne semblent pas associées
à l’orientation est-ouest, contrairement aux observa-
tions effectuées par Bertrin et al. (2012a).

A une échelle spatiale plus fine, la présence des
isoétides est en revanche associée à une richesse
taxonomique locale plus importante. Cette cor-
rélation s’explique principalement par le fait que
la richesse spécifique mesurée sur nos quadrats est
relativement faible (richesse maximum de 7 espèces)
et que les 3 espèces d’isoétides sont généralement
retrouvées en co-occurrence sur les quadrats, ce qui
augmente significativement la richesse locale. Cepen-
dant ces résultats montrent que les communautés
à isoétides sont généralement plus riches que les
autres communautés. Les espèces d’isoétides sont
reconnues comme étant des espèces tolérantes au
stress (Farmer & Spence, 1986) et en particulier dans
les milieux fortement perturbés par le vent et les
vagues (Szmeja, 1994b). On pourrait ainsi émettre
l’hypothèse que la co-occurrence locale de ces trois
espèces est le résultat de processus de facilitation, qui
leur permettrait d’avoir physiquement une meilleur
résistance aux vagues (e.g. meilleur ancrage dans le
substrat).

Nos résultats montrent également que la richesse
spécifique et l’indice de Shannon sont significati-
vement plus importants sur les stations situées à
l’ouest que sur celle de l’est (Fig. 4.1). Ce résul-
tat s’oppose aux résultats de Bertrin et al. (2012a)
qui montraient une diversité plus importante sur
les rives est, mais encore une fois, cette différence

s’explique principalement par notre méthodologie.
Dans notre étude, la diversité plus forte sur les rives
ouest est dûe aux stations 52 et 96 qui affichent
une diversité significativement plus importante que
celle des autres stations. Cette richesse plus im-
portante s’explique difficilement par les caractéris-
tiques environnementales des stations (quasiment au-
cune corrélation de la richesse et de l’indice de Shan-
non avec les variables environnementales). En terme
de caractéristiques physiques, ces deux stations sont
généralement situées à une position intermédiaire en-
tre la station 7 et les autres stations (matière or-
ganique du sédiment, granulométrie, pente, exposi-
tion au vent, Boudier, 2016). Ces résultats suggér-
eraient que la diversité serait plus importante dans
une gamme de variations physico-chimiques intermé-
diaires, répondant ainsi de façon unimodale à ces car-
actéristiques, en accord avec de nombreuses réponses
biologiques dans les écosystèmes (Connell, 1978).
Ces deux stations sont également celles qui sont le
plus influencées par les activités humaines, la sta-
tion 96 étant à proximité d’un camping et la station
52 sur la pointe de Longarisse, soit deux zones très
fréquentées pendant la saison estivale. En écologie,
les perturbations relativement limitées sont recon-
nues pour avoir un effet favorable sur la diversité, en
réduisant l’importance des mécanismes d’exclusion
compétitive, alors que des perturbations trop impor-
tantes ont un effet néfaste sur cette même diversité
(théorie des perturbations intermédiaires, Connell,
1978). On pourrait émettre l’hypothèse que les per-
turbations humaines à proximité seraient suffisam-
ment modérées pour permettre une augmentation de
la diversité en réduisant les interactions biotiques.
En termes de gestion, ces zones constitueraient des
lieux où une attention particulière devrait être portée
afin de limiter l’augmentation de cette pression an-
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Figure 4.6: Variation de la biomasse par quadrat
en fonction des saisons (a), des stations (b), de la
zone de profondeur (c) et de l’espèce de macro-
phyte (d). Les lettres différentes représentent les
différences significatives entre les différents groupes
suite à une ANOVA suivi d’un test post-hoc de Tukey
(a-c) et d’un test de Kruskal-Wallis suivi d’un test
post-hoc de Nemenyi (d).

thropique. La diversité de la station 144 tend égale-
ment à être (avec celle des stations 52 et 96) plus
importante que sur les autres stations. La présence
du principal tributaire du lac de Lacanau à proxi-
mité de la station 144, provenant directement du
lac d’Hourtin, laisse suggérer la présence d’un effet
du pool régional d’espèces : l’arrivée de propagules
permettant d’augmenter la diversité. A l’inverse, on
peut aussi noter que la diversité est la plus faible sur
la station 7, positionnée à proximité de l’exutoire du
lac. Cette station présente cependant la biomasse la
plus importante, suggérant que la présence d’espèces
dominantes sur cette station (i.e. produisant une
forte biomasse) limite l’installation des autres es-
pèces et diminue ainsi la diversité locale.

La composition et la diversité des macrophytes
varie également en fonction de la zone de profondeur
(Figs. 4.1 et 4.2). On retrouve les hélophytes
comme Schoenus nigricans, Schoenoplectus lacus-
tris, Eleocharis multicolis et Schoenoplectus pungens
plutôt associées aux quadrats situés dans les zones
les moins profondes, et les hydrophytes comme La-
garosiphon major, Egeria densa et les deux taxons
appartenant à la famille des characées plutôt asso-
ciées aux zones plus profondes (en particulier Nitella
spp. Bertrin et al., 2013). La zone de profondeur
intermédiaire se retrouve donc comme une zone de
transition, un écotone, entre la zone peu profonde à
proximité immédiate de la berge, caractérisée surtout
par des hélophytes, et la zone plus profonde carac-
térisée par les hydrophytes. C’est probablement pour
cette raison que la diversité maximum est retrouvée
dans cette zone (richesse spécifique et indice de Shan-
non). De plus, cet effet écotone est probablement
accentué par un effet lumière. En effet, au niveau
des zones de plus faible profondeur, 2 des 6 stations
possédaient une végétation riveraine forestière qui
diminuait la quantité de lumière incidente disponible
et apportait une plus grande quantité de matière or-
ganique. Ces deux stations contribuent à la faible
diversité observée dans la zone la moins profonde.
Dans les zones les plus profondes, la plus faible diver-
sité pourrait s’expliquer par une plus faible quantité
de lumière disponible, limitant le développement des
espèces les plus sensibles à cette ressource (Spence
et al., 1973; Bornette & Puijalon, 2011).

Les saisons semblent en revanche avoir un effet
assez limité sur la composition et la diversité des
macrophytes. En effet, parmi les espèces relevées sur
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Figure 4.7: Biomasse estimée des plantes pour chaque sous-quadrat (g, transformée en fonction puissance
voir Tableau 4.6, sauf pour JUNBUL) en fonction des saisons, des stations et de la profondeur de l’eau. Les
lettres indiquent les différences significatives entre groupes (ANOVA ou Kruskal-Wallis, voir Tableau 4.6). Pour
la profondeur de l’eau, les points représentent la profondeur réellement mesurée au niveau de chaque sous-
quadrat, la ligne rouge un lissage des données alors que les violons sont calculées en fonction de chaque classe de
profondeur. Les symboles des espèces sont : CHAFRA - Chara fragifera ; SCNPUN - Schoenoplectus pungens ;
PHRAUS - Phragmites australis ; LOBDOR - Lobelia dortmanna ; LITUNI - Littorella uniflora ; JUNBUL -
Juncus bulbosus et NITSPP - Nitella spp.
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Figure 4.8: Représentation des stations et des espèces sur les deux premiers axes de la NMS (stress = 0,19)
réalisée avec les données de biomasse par quadrat. Les différents symboles représentent les différentes stations,
les barres représentent l’écart type autour du centroïde de chacune de ces stations, et les ellipses représen-
tent l’écart type autour du centroïde des zones de profondeurs. Les symboles des espèces sont : CHAFRA -
Chara fragifera ; SCNPUN - Schoenoplectus pungens ; PHRAUS - Phragmites australis ; LOBDOR - Lobelia
dortmanna ; LITUNI - Littorella uniflora ; JUNBUL - Juncus bulbosus et NITSPP - Nitella spp.
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le terrain seules 2 d’entre elles (Iris pseudacorus et
Ranunculus flammula), soit 12% des espèces, présen-
tent un cycle annuel avec disparition totale des par-
ties aériennes des individus pendant certaines saisons
(d’autres espèces annuelles comme Schoenoplectus
lacustris ou P. australis sont néanmoins toujours vi-
sibles et présentes, dans un état plus ou moins sé-
nescent à chaque saison). De fait, la composition ou
la richesse spécifique ne sont pas influencées par les
saisons, ni par les conditions physico-chimiques qui
sont strictement dépendantes des saisons (voir Ch.
3). En revanche, la variation saisonnière semble da-
vantage agir sur l’abondance relative de chacune des
espèces, et donc sur l’indice de Piélou. Cet indice est
maximal en automne et en hiver (et est par consé-
quent positivement corrélé aux variables chimiques
associées à ces saisons) et minimal au printemps et
en été. Ainsi, pendant la saison végétative le plus
fort développement de certaines espèces (comme les
characées ou les scirpes, Fig. 4.4) tend à déséquili-
brer l’abondance relative entre les espèces.

La biomasse de macrophytes

Influence de la saison sur la biomasse des
macrophytes

Les espèces qui représentent la biomasse la plus im-
portante à l’échelle de nos quadrats sont C. fragifera
et P. australis. Pour P. australis cette biomasse est
probablement légèrement surestimée par le fait que
les individus mesurés sont majoritairement des indi-
vidus sénescents pour certaines périodes de l’année.
Jamoneau et al. (2017) ont en effet montré que la
relation entre surface et biomasse était significati-
vement plus faible au printemps pour P. australis.
Cependant, les ANCOVA réalisées dans cette étude
pour tester si la relation entre biomasse et hauteur
(utilisé pour l’estimation de la biomasse) variait en
fonction des saisons ne montrent pas d’effet signifi-
catif de la saison. La surestimation de la biomasse
en fonction de la saison, si elle existe, semble donc
relativement limitée.

En général, la hauteur maximale des individus et
la biomasse estimée varient de manière similaire. Ce
résultat est plutôt rassurant dans la mesure où les
biomasses ont été estimées dans la plupart des cas
grâce à des valeurs retrouvées dans la littérature.
Il est cependant nécessaire de rester très prudent
sur l’interprétation de ces mesures qui n’ont pas été

relevées directement sur le terrain.
La seule exception semble être P. australis qui af-

fiche une biomasse maximale au printemps pour une
hauteur maximale minimum à cette période (Fig.
4.4). Ce résultat s’explique par le mode de cal-
cul de la biomasse, construit pour mesurer seule-
ment la biomasse immergée. Comme cette estima-
tion est basée sur la hauteur d’eau (avec le postulat
que la hauteur d’eau était équivalente à la hauteur de
l’individu) et que la hauteur d’eau est maximale au
printemps, la biomasse immergée est par conséquente
plus importante à cette période. Parallèlement, la
hauteur maximale plus faible au printemps concorde
vraisemblablement avec la reprise de végétation à
cette période (individus n’ayant pas encore atteint
leur hauteur maximale). Cette différence serait en-
core plus marquée si seules les nouvelles pousses
de l’année avait été considérées. Avec l’objectif
d’utiliser ces valeurs dans la suite de l’étude pour
étudier les liens éventuels entre les différents mail-
lons biologiques, l’estimation de la biomasse est donc
probablement plus pertinente que l’utilisation de la
hauteur maximale pour les individus de P. australis.

Les deux autres espèces qui ont une biomasse (et
une hauteur maximale) qui varie significativement
en fonction des saisons sont S. pungens et C. fra-
gifera. La biomasse est la plus faible au printemps
avant d’atteindre son maximum en été, puis redi-
minue graduellement en automne et en hiver pour
S. pungens. Cette variation semble bien refléter la
biologie de cette espèce annuelle, même si quelques
individus sénescents ont pu être quantifiés en hiver et
au printemps. Pour C. fragifera, c’est au printemps
et en été que la biomasse (et la hauteur maximale)
apparaît être la plus importante. Ces résultats ne
sont pas tout à fait en accord avec la littérature
existante. Différents auteurs montrent en effet que
c’est plutôt en été et en fin de saison végétative (au-
tomne) que la biomasse des characées est la plus
importante (Fernández-Aláez et al., 2002; Pukacz
et al., 2014; Jamoneau et al., 2017). L’équation
4.1 utilisée pour estimer la biomasse de C. fragi-
fera repose sur l’utilisation de la hauteur des plantes
mesurées sur le terrain. Or, la hauteur des individus
est significativement plus importante dans les zones
les plus profondes, i.e. quand la hauteur d’eau est
plus importante (Fig. 4.4). Les plus grandes hau-
teurs d’eau observées au printemps dans le cadre de
cette étude peuvent ainsi expliquer cette observation.

44



D’ailleurs, Fernández-Aláez et al. (2002) concluent
que la biomasse des characées est fortement dépen-
dante des conditions hydrologiques et du climat.

La biomasse des quatre autres espèces (L. dort-
manna, J. bulbosus, L. uniflora et Nitella spp.) ne
semble pas varier en fonction des saisons, ce qui peut
paraître cohérent au regard de l’écologie de ces es-
pèces (présentes toute l’année) et du mode de calcul
de leur biomasse. Pour L. dortmanna et J. bulbo-
sus le nombre de pieds a été utilisé et multiplié par
le poids moyen d’un individu qui ne prenait pas en
compte la variation saisonnière. Or dans notre étude
le nombre de pieds ne variait pas - ou peu - en fonc-
tion de la saison (hormis un éventuel biais opéra-
teur), ce qui explique pourquoi la biomasse reste
stable. Ces résultats sont probablement cohérents
pour J. bulbosus, car les relations surface foliaires -
biomasse étudiées dans le cadre de cette étude ne
montraient pas de variation saisonnière (Jamoneau
et al., 2017). En revanche, L. dortmanna est recon-
nue pour avoir une biomasse par unité de surface plus
faible en été et en automne (Jamoneau et al., 2017),
en cohérence avec un stockage de réserves pendant la
période hivernale (Moeller, 1978). Comme le poids
moyen d’un individu utilisé pour estimer la biomasse
de cette espèce est issu de mesures effectuées pen-
dant l’été, la biomasse de Lobélie de la période hiver-
nale et printanière est probablement ici légèrement
sous-estimée. L’absence de variation saisonnière de
biomasse pour L. uniflora et Nitella spp. s’explique
également par le mode de calcul puisque le recou-
vrement à été multiplié par une masse par unité
de surface issue de la littérature. Pour L. uniflora
ces résultats restent cohérents puisque Sand-Jensen
& Søndergaard (1979) et Boston & Adams (1987)
montraient également que la biomasse et la quantité
de nutriments dans les tissus des plantes variaient
relativement peu en fonction des saisons (mais voir
Robe & Griffiths, 1998). De même, pour Nitella spp.
l’absence de variation de biomasse en fonction des
saisons reste cohérent par rapport aux données de
la littérature (Sanderson et al., 2008; Asaeda et al.,
2007; Fernández-Aláez et al., 2002).

La biomasse totale, à l’instar des deux principales
espèces influençant cette variable (P. australis et
C. fragifera), est maximale au printemps et en été
et minimale en automne et en hiver. On retrouve
par conséquent des corrélations positives entre ces
valeurs de biomasses et les principales variables

physico-chimiques représentative de ces saisons. En
particulier, on observe une relation positive entre la
concentration en nitrates et la la biomasse totale,
celle de C. fragifera et celle de P. australis. Bien
que ces résultats soient vraisemblablement biaisés
par les niveaux d’eaux pour P. australis, la relation
entre la biomasse de C. fragifera et la concentra-
tion en nitrate (quoique beaucoup plus faible) ap-
parait quant à elle refléter un réel processus. La
relation entre la biomasse de certains macrophytes
et les concentrations en nutriments (et notamment
en nitrates) est de nombreuses fois décrite dans la
littérature (Goulder & Boatman, 1971; Feijoó et al.,
1996; Kennedy et al., 2009; Dülger et al., 2017). Les
nitrates représentent en effet un nutriment essentiel
à la croissance des végétaux et sont directement im-
pliqués dans les phénomènes d’eutrophisation (Pinay
et al., 2017). Nos résultats semblent donc confirmer
cette tendance mais montrent également que l’effet
nitrates est espèce-dépendant (à l’image des résul-
tats de Barker et al., 2008) puisqu’aucune relation
n’est observée avec la biomasse des isoétides (voir
aussi Robe & Griffiths, 1994), J. bulbosus et Nitella
spp. et qu’une relation négative est même observée
avec S. pungens. L’effet des nitrates sur le développe-
ment des macrophytes n’est ainsi pas toujours positif
puisque de trop fortes concentrations en nutriments
sont également susceptibles de favoriser la croissance
des algues filamenteuses, qui entrent en compéti-
tion pour la lumière avec les macrophytes et diminue
ainsi leur biomasse et leur abondance (Phillips et al.,
1978a; Arts et al., 1990).

Parmi les autres corrélations entre la biomasse des
macrophytes et les facteurs physico-chimiques, seule
la biomasse de C. fragifera apparaît être corrélée à la
concentration en oxygène et au pH. Ces résultats sug-
gèrent un rôle particulièrement important de cette
espèce dans le fonctionnement de l’écosystème, en
laissant supposer qu’il est le macrophyte le plus con-
tributeur à l’oxygénation de l’eau. Ce résultat est
cohérent avec le fait que ce soit l’une des espèces avec
la plus forte biomasse et que ce soit une espèce hy-
drophyte, i.e. l’oxygène produit par la photosynthèse
est entièrement libéré dans l’eau ce qui n’est pas le
cas des espèces hélophytes. Les autres relations signi-
ficatives observées entre la biomasse des macrophytes
et les caractéristiques physico-chimiques de l’eau sont
probablement davantage des corrélations indirectes
(liées aux fluctuations saisonnières des macrophytes
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et de la physico-chimie de l’eau) que de réels liens de
causalité.

Influence de la profondeur sur la biomasse des
macrophytes

La profondeur de l’eau apparait avoir un effet sur
les traits d’histoire de vie de l’ensemble des espèces
étudiées (Fig. 4.4 et 4.5). Pour C. fragifera, on
observe une augmentation de la hauteur maximale
et de la biomasse dans les zones les plus profondes.
La plus grande hauteur des individus de characées
dans les zones les plus profondes est en accord avec
les résultats de Asaeda et al. (2007), qui mettent en
avant des inter-noeuds plus courts dans les zones les
moins profondes qu’ils associent à des cycles de vie
des tiges plus courts. En raison de l’équation utilisée
pour le calcul de la biomasse de C. fragifera (directe-
ment basée sur la hauteur des individus mesurées,
équation 4.1), la biomasse tend également à aug-
menter en fonction de la profondeur, alors qu’une
relation inverse est plus usuellement décrite pour
d’autres espèces de characées (Sanderson et al., 2008;
Fernández-Aláez et al., 2002). Cependant, Asaeda
et al. (2007) montrent que les biomasses de C. fibrosa
ainsi que celles de Nitella hyalina varient plutôt de
façon unimodale en fonction de la profondeur en at-
teignant un maximum entre 1 et 2,5 m de profondeur.
Cette observation semble relativement conforme à
nos résultats puisque nous observons une augmen-
tation de la biomasse de C. fragifera entre la zone la
moins profonde (0 - 30 cm) et la zone médiane (30 -
60 cm) alors que la biomasse ne varie pas significati-
vement entre la zone médiane et la zone la plus pro-
fonde (60 - 100 cm). Ainsi, les résultats obtenus pour
la hauteur et la biomasse de C. fragifera s’accordent
parfaitement avec ceux de Asaeda et al. (2007), ce
qui tend à valider l’utilisation de l’équation élaborée
pour le calcul de la biomasse de cette espèce. Même
si l’on n’observe pas d’augmentation significative de
la biomasse en fonction de la zone de profondeur
pour Nitella spp., le lissage des données (Fig. 4.4
et 4.7) tend à montrer une augmentation en accord
avec les résultats précédemment décrits de Asaeda
et al. (2007) (relation unimodale). En revanche, on
retrouve pour cette espèce une augmentation de la
hauteur maximale en fonction de la hauteur d’eau
en accord avec la littérature (Fernández-Aláez et al.,
2002; Asaeda et al., 2007).

La biomasse de L. dortmanna ne varie pas signifi-
cativement en fonction de la profondeur de l’eau con-
trairement à la densité de pieds par unité de surface
(nombre de pieds par sous-quadrat, Fig. 4.5) qui
diminue en fonction de la profondeur. Ce résultat
peut paraître surprenant au regard du calcul utilisé
pour l’estimation de la biomasse (équation 4.4), mais
s’explique probablement par le fait que la biomasse
est estimée à l’échelle du quadrat alors que la varia-
tion du nombre de pieds en fonction de la profondeur
a été testée à l’échelle du sous-quadrat (afin de max-
imiser le nombre de réplicats). La diminution du
nombre d’individus en fonction de la profondeur est
en accord avec les données bibliographiques (Moeller,
1978; Kansanen & Niemi, 1974), mais les individus
ont tendance à augmenter leur biomasse dans les
zones les plus profondes en élargissant leurs feuilles
(Moeller, 1978; Farmer & Spence, 1986). Cette va-
riation n’a pas été prise en compte dans le calcul de
la biomasse, mais puisque les profondeurs de notre
zone d’étude restent relativement limitées (moins de
1 m), cette variation reste probablement négligeable.

Pour l’autre espèce d’isoétide, L. uniflora, la hau-
teur maximale des pelouses tend à augmenter avec
la profondeur de l’eau alors que la biomasse, au con-
traire, diminue. La diminution de la biomasse en
fonction de la profondeur semble logique par rap-
port aux observations de terrain, pour cette espèce
essentiellement retrouvée à proximité des rives et re-
connue pour bien tolérer l’exondation (Robe & Grif-
fiths, 1998). En effet l’équation utilisée (équation
4.6) repose sur l’estimation du recouvrement de cette
espèce, qui laisse présager d’un recouvrement bien
plus important dans les zones les moins profondes,
en accord avec les résultats de Sand-Jensen & Søn-
dergaard (1979). Même si certains auteurs tendent à
montrer une augmentation de la biomasse entre 0 et
1m à l’échelle individuelle (Sand-Jensen & Sønder-
gaard, 1979), cette tendance reste très probablement
minime à l’échelle populationnelle (au regard du re-
couvrement).

Pour S. pungens qui est une espèce plutôt associée
aux rives peu profondes, la biomasse est significati-
vement plus faible dans la zone la plus profonde. Ce
résultat est cohérent avec le nombre de pieds beau-
coup moins important dans la zone la plus profonde
où l’espèce est quasiment absente. En revanche, la
hauteur maximale des individus est significativement
plus importante dans les zones les plus profondes
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(Fig. 4.4) en accord avec les résultats de Albert et al.
(2013). Cette espèce étant une espèce hélophyte,
i.e. avec les parties florifères en dehors de l’eau, les
individus des zones les plus profondes doivent donc
physiquement atteindre une hauteur plus importante
pour émerger. Cependant et même si la hauteur des
individus tend à être plus importante dans la zone de
profondeur médiane que dans la zone la moins pro-
fonde, la biomasse ne varie significativement pas en-
tre ces deux zones de profondeur (mais est significa-
tivement beaucoup moins importante dans la zone la
plus profonde). Cette différence (non cohérente avec
l’équation 4.2) s’explique par le fait que la biomasse
est calculée à l’échelle des quadrats alors que la varia-
tion de hauteur maximale avait été testée à l’échelle
des sous-quadrats (il n’y a pas de différences signifi-
catives entre la hauteur maximale moyenne des zones
de profondeur A et B). La biomasse est cependant
beaucoup moins importante dans la zone la plus pro-
fonde en cohérence avec les résultats de Albert et al.
(2013).

Conclusions

Nos résultats montrent que les espèces de macro-
phytes apparaissent être principalement influencées
par leur localisation autour du lac et la profondeur
de l’eau et donc aux facteurs physiques associées à ces
stations (pente, exposition, ombrage). En revanche
l’effet de la saison et de la composition physico-
chimique de l’eau associée à cette saisonnalité, n’a
que peu d’influence sur la composition et la structure
de la biodiversité. Les gradients physico-chimiques
sont probablement trop faibles pour avoir un effet
marqué. De même, les biomasses estimées varient
de manière assez modérées en fonction de la saison,
suggérant une biomasse relativement stable au cours
du temps pour les espèces étudiées (espèces princi-
palement pérennes), mais ces résultats sont aussi en
partie dûs aux modes de calcul utilisés pour leurs
estimations.
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Chapitre 5

Le phytoplancton

5.1 Introduction

Le phytoplancton est composé d’organismes végé-
taux microscopiques (0,2 µm - 2 mm) flottants libre-
ment dans la colonne d’eau. Le phytoplancton est
reconnu comme étant très dépendant des conditions
physico-chimiques du milieu dans lequel il vit, et par-
ticulièrement de la teneur des eaux en nutriments.
Cette forte dépendance aux conditions trophiques,
associée à un taux de reproduction élevé, permet
au phytoplancton de réagir rapidement aux change-
ments environnementaux. C’est pour cette raison
qu’il constitue un excellent bioindicateur, et qu’il est,
à ce titre, largement utilisé dans le cadre de la direc-
tive cadre européenne sur l’eau comme indicateur de
la qualité biologique du milieu (Laplace-Treyture &
Feret, 2016).

Dans le cadre du suivi réglementaire des masses
d’eau, l’analyse de la composition phytoplanctonique
en plan d’eau est réalisée au niveau du point le plus
profond du lac (“centre”), alors que la plupart des
activités anthropiques se concentrent sur les rives.
La modification de l’environnement induite par ces
activités est susceptible de modifier la composition
du phytoplancton par la présence de polluants (e.g.
ports), de molécules pharmaceutiques (e.g. plages)
et par l’apport de nutriments (e.g. tributaires). Il
est donc légitime de se demander si les données
de composition du phytoplancton utilisées dans le
cadre des suivis réglementaires sont représentatives
de l’ensemble du lac (i.e. variabilité spatiale du phy-
toplancton). De plus, puisque les organismes phy-
toplanctoniques sont des organismes libres dans la
colonne d’eau, d’autres facteurs physiques tels que
les vents et les courants, peuvent aussi influencer
spatialement leurs distributions en générant le dé-
placement de ces organismes (George & Heaney,

1978). Le phytoplancton étant composé pour partie
de cyanobactéries (pouvant produire des composés
toxiques pour l’homme), comprendre les processus
responsables de sa répartition spatiale est donc d’un
intérêt majeur, notamment dans le cadre du suivi
sanitaire des eaux.

Les organismes phytoplanctoniques étant égale-
ment des organismes photosynthétiques, ils sont par
conséquent fortement dépendants de la saison, i.e.
de la quantité de lumière disponible et de la tem-
pérature. La succession temporelle des principaux
groupes algaux est à ce titre bien connu dans la lit-
térature (Sommer et al., 1986; Padisák, 2005) : les
diatomées et les cryptophycées sont plus abondantes
à la sortie de l’hiver, suivies par les algues vertes au
printemps qui sont remplacées par les dinoflagellés
et cyanobactéries pendant la saison estivale. C’est
notamment en raison de cette succession saisonnière
que l’indice réglementaire se base sur 3 prélèvements
répartis entre le printemps (mai) et l’automne (octo-
bre) (Laplace-Treyture & Feret, 2016).

Mais le phytoplancton interagit également avec les
autres organismes du milieu. Il entre notamment en
compétition pour la lumière et les nutriments avec
les autres organismes végétaux tels que les macro-
phytes et le phytobenthos (Sand-Jensen & Borum,
1991). Ainsi, la disparition des macrophytes dans
les milieux eutrophes, est en partie expliquée par
l’intense développement de phytoplancton, qui ré-
duit la quantité de lumière disponible pour les organ-
ismes épiphytes et encore davantage pour les macro-
phytes (Sand-Jensen, 1990). Mais en réponse à cette
compétition, les macrophytes développent aussi des
substances de défense qui peuvent limiter la pro-
lifération des algues à proximité (Erhard & Gross,
2006; Jasser, 1995). Ainsi, la composition de la com-
munauté de macrophytes peut significativement in-
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fluencer la structure de la communauté phytoplanc-
tonique (Takamura et al., 2003; Søndergaard &Moss,
1998; Vanderstukken et al., 2011).

Pour mieux comprendre le rôle du phytoplancton
dans l’écosystème, et en particulier ses interactions
avec les autres organismes végétaux et animaux, il
est nécessaire de mieux comprendre son organisation
spatiale et temporelle. Sur les lacs aquitains, seule
Cellamare (2009) a déjà abordé cette question mais
sur un nombre de station littoral limité (2 par lac).
Les objectifs de la présente étude sont donc de i)
vérifier la variation saisonnière de la composition du
phytoplancton et son lien avec les paramètres envi-
ronnementaux, ii) tester l’existence d’une répartition
spatiale du phytoplancton et de l’influence des pro-
cessus physiques, et iii) tester l’interaction entre la
composition locale des macrophytes et la composi-
tion phytoplanctonique.

5.2 Matériels & Méthodes

5.2.1 Analyse de la distribution des
principaux groupes algaux

Des échantillons d’eau ont été prélevés sur chaque
quadrat de chaque zone de profondeur afin d’être
analysés avec la fluoroprobeTM (Moldaenke, Kiel,
Allemagne) (voir Ch. 2). Des tests de Kruskal-Wallis
(suivis des tests post-hoc de Nemenyi) ont été utilisés
pour tester la variation des concentrations mesurées
pour chaque groupe algal (algues vertes, diatomées,
cyanobactéries et cryptophycées) ainsi que la concen-
tration totale en algue en fonction de la saison, de la
localisation des stations et de la zone de profondeur.
Afin d’identifier les principales variations en fonction
des saisons, des stations et des zones de profondeur,
une analyse en composante principale (ACP) a égale-
ment été réalisée sur les concentrations de ces prin-
cipaux groupes algaux.

Les corrélations entre la concentration algale to-
tale et les concentrations des principaux groupes al-
gaux (exprimée en équivalent de chlorophylle-a) avec
les valeurs des différentes variables environnemen-
tales ont été testées avec des tests de Kruskal-Wallis.
Les variables physico-chimiques utilisées sont les 20
variables physico-chimiques les plus représentatives
(cf. Chapitre 3) ainsi que les variables de tem-
pérature relevées les jours précédents les relevés (cf.
Chapitre 2 et 3), incluant la température moyenne

de l’eau (T°C moy), sa variance (T°C var), le coeffi-
cient de variation (T°C CV) et la variation journal-
ière médiane (T°C var. journ.). Pour chaque sta-
tion, la pente et l’indice de Keddy (Keddy, 1982),
permettant de quantifier l’exposition liée au vent,
ont également été utilisés comme variables environ-
nementales (valeurs issues du travail de Boudier,
2016).

5.2.2 Analyse de la structure de la di-
versité phytoplanctonique

Un échantillon intégré sur la zone de profondeur mé-
diane (zone B entre 30 et 60 cm de profondeur) a
été prélevé pour l’identification et l’évaluation de la
biomasse du phytoplancton au niveau taxonomique
(voir Ch. 2). Dans le cadre de cette étude nous avons
utilisé le biovolume (ou biomasse) comme un indica-
teur de l’abondance des taxons. Le biovolume est cal-
culé à partir du nombre de cellules observées et est
considéré comme plus représentatif de l’abondance
des espèces car il tient compte de l’occupation de
l’espace par les taxons ce qui illustre mieux la mo-
bilisation de ressources nutritives.

La richesse taxonomique (S ), l’indice de diversité
de Shannon (H ) et l’indice d’équitabilité de Piélou
(J ) ont été calculées, et une ANOVA à 2 facteurs a
été utilisée sur chacune de ces variables de diversité
pour tester l’effet station et l’effet saison. Un test
post-hoc de Tukey a ensuite été utilisé pour identifier
les principales différences inter-groupe. La composi-
tion taxonomique a été étudiée par une NMS (”Non-
metric Multidimensional Scaling”) en 2 dimensions
(i.e. nombre de dimensions choisies après une ana-
lyse du stress jusqu’à 10 dimensions) en utilisant les
données de biovolume transformées par une transfor-
mation de Hellinger. Une analyse des espèces indica-
trices (De Cáceres et al., 2010) de chaque saison et de
chaque station a aussi été effectuée afin d’identifier
les principales espèces caractéristiques de ces groupes
(et aussi de plusieurs groupes).

Les différents indices de diversité (S, H, J ainsi
que les coordonnées des échantillons sur les deux pre-
miers axes de la NMS) ont ensuite été mis en corréla-
tions avec les différentes variables environnementales
précédemment décrites en utilisant un test de cor-
rélation de Spearman. Les variables chimiques util-
isées dans le cadre de ces tests correspondent aux
valeurs observées sur la zone de profondeur médi-
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ane (zone sur laquelle les prélèvements utilisés pour
l’identification des taxons ont été effectués).

5.2.3 Effet de la composition en
macrophytes sur la diversité
phytoplanctonique

5.2.3.1 Variation de biomasse algale en fonc-
tion de la composition des macro-
phytes

La biomasse totale de macrophyte pour chaque
quadrat (somme de la biomasse estimée des prin-
cipales espèces de macrophytes, voir Ch. 4) a été
calculée et corrélée à la biomasse totale de phy-
toplancton mesurée par la fluoroprobe sur chaque
quadrat. Les corrélations ont été testées par des mo-
dèles linéaires sur les données préalablement trans-
formées par une fonction puissance (transformation
box-cox) afin d’améliorer la normalité et la linéar-
ité. Un lissage des données (coefficient de lissage des
données de 2) sur les valeurs moyennes de biomasse
algale et de macrophytes par station a également été
réalisé.

L’influence de la présence des principales espèces
de macrophytes sur la concentration des principaux
groupes algaux a aussi été testée par des modèles
linéaires mixtes, en utilisant l’effet station comme
effet aléatoire. Ces modèles permettent de tester si
la concentration varie significativement en fonction
de la présence-absence des macrophytes en prenant
en considération un éventuel effet station.

5.2.3.2 Influence de la composition des
macrophytes sur la composition phy-
toplanctonique

Afin de tester l’influence relative de la composition
des macrophytes sur la composition du phytoplanc-
ton, nous avons utilisé une analyse des redondances
(RDA) suivie d’une partition de variance, avec la
communauté de phytoplancton (biovolumes transfor-
més par Hellinger) comme variable de réponse, et la
physico-chimie, la composition des macrophytes, la
station et la saison comme variables explicatives.

Les variables physico-chimiques utilisées sont
celles décrites au paragraphe 5.2.1, relevés unique-
ment sur la zone de profondeur B, et ont été in-
tégrées dans une analyse en composante principale
(ACP). Les deux premiers axes de l’ACP expliquent

Figure 5.1: Représentation de la position des stations
en fonction des saisons sur les deux premiers axes de
la NMS réalisée sur la matrice de composition de
macrophytes situés entre 30 et 60 cm de profondeur
(basée sur les recouvrement moyen sur 4 quadrats).
Les symboles représentent les stations et les couleurs
les différentes saisons. La position des espèces sur les
deux premiers axes est également indiquée. Pour la
nomenclature, voir Fig. 4.2.

55% de la variance, et sont similaires à ceux observés
au chapitre 3 (Fig. 3.2). Les coordonnées des sta-
tions x saisons sur ces deux premiers axes ont été
utilisées pour la partition de variance.

L’abondance moyenne (recouvrement) des macro-
phytes présents sur la zone de profondeur B a été
extraite pour chaque station et chaque saison et in-
tégrés dans une NMS à deux dimensions, après avoir
transformé les valeurs par une transformation de
Hellinger (stress = 0,11, Fig. 5.1). Les coordonnées
des stations x saisons sur ces deux premiers axes ont
été utilisées pour la partition de variance. En accord
avec les résultats observés au chapitre 4, la saison a
relativement peu d’influence sur la composition des
macrophytes contrairement aux stations (Fig. 5.1).

5.2.3.3 Evaluation des interactions entre les
espèces de macrophytes et de phyto-
plancton

Afin de mesurer les interactions entre les taxons de
macrophytes et de phytoplancton, nous avons effec-
tué une analyse de réseau d’interactions (classique-
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ment utilisé pour analyser les réseaux trophiques
proies-prédateurs) en utilisant les indices dévelop-
pés par Blüthgen et al. (2006) : H2 et d′. H2 per-
met de quantifier la spécialisation de l’ensemble du
réseau d’interactions, et varie entre 0 et 1, quantifiant
respectivement l’extrême généralisation et l’extrême
spécialisation des taxons. De même, d′ est un in-
dice qui permet de mesurer le degré de spécialisation
de chacune des espèces du réseau (macrophytes et
phytoplancton), et varie également entre 0 (spéciali-
sation minimale) et 1 (spécialisation maximale). Ces
deux indices ont l’avantage d’être indépendants de la
taille du réseau.

Pour calculer ces indices, nous avons réalisé des
matrices d’interactions (en lignes les taxons de phy-
toplancton et en colonnes les taxons de macrophytes)
quantifiant le nombre de fois où le couple ”taxon
macrophyte x phytoplancton” était observé simul-
tanément. Différentes matrices ont été créées en
fonction des saisons et des stations, et les indices
de spécialisation (H2 et d′) correspondants calculés
dans chacun des cas. Nous avons également testé,
pour chacun des taxons, si le coefficient de spécialisa-
tion était significativement différent de celui obtenu
par des modèles nuls, i.e. en mélangeant aléatoire-
ment la matrice d’interactions (99 fois en conservant
le nombre total d’interactions). La valeur observée
sur les stations a ensuite été comparée à la distribu-
tion des valeurs des modèles nuls avec un test-t. La
variation des valeurs des indices de spécialisation d′

pour les taxons de macrophytes et de phytoplancton
en fonction des saisons et des stations a ensuite été
testée avec un test de Kruskal-Wallis, suivi d’un test
post-hoc de Nemenyi quand une différence significa-
tive était observée entre les groupes.

5.3 Résultats

5.3.1 Distribution des principaux
groupes algaux

D’une manière générale, la composition totale du
phytoplancton, mesurée par la Fluoroprobe, est es-
sentiellement représentée par les algues vertes et les
diatomées quelque soit la saison, la localisation des
stations ou la zone de profondeur (Fig. 5.2, Tableau
5.1). Cependant, les tests de Kruskal-Wallis révè-
lent des différences significatives de concentrations
de tous les groupes algaux en fonction des saisons et

des stations mais aucune variation significative des
concentrations en fonction des zones de profondeur
(Tableau 5.1). En revanche on observe que la pro-
portion de cyanobactéries tend à suivre un gradient
de profondeur : les valeurs sont plus importantes à
proximité immédiate des berges et diminuent vers
le large pour être minimales au centre du lac (Fig.
5.2c).

Les concentrations en algues sont significativement
plus fortes en été et en automne, et les concentra-
tions les plus faibles sont observées en hiver (Fig.
5.2). C’est cependant à cette saison que la répar-
tition dans les différents groupes algaux est la plus
équitable. Les algues vertes représentent le groupe
algal majoritaire au printemps et en été (50% du la
composition du phytoplancton, Fig. 5.2), et c’est
en été que l’on observe les concentrations les plus
importantes (Fig. 5.2, Tableau 5.1). Les concen-
trations en diatomées sont significativement plus im-
portantes en été et en automne (Tableau 5.1) mais
c’est en automne qu’elles représentent le groupe algal
majoritaire (48%). Les concentrations en cyanobac-
téries sont quant à elle plus importantes en automne
(Tableau 5.1) mais leur proportion dans le phyto-
plancton est la plus importante en hiver (Fig. 5.2).
Les cryptophycées sont également mieux représen-
tés en hiver (Fig. 5.2), mais leur concentration est
significativement plus importante en été et en au-
tomne (Tableau 5.1). L’analyse en composante prin-
cipale confirme les précédents résultats et montre que
globalement la composition des principaux groupes
algaux dépend essentiellement de la saison et que
les périodes estivales et automnales ont des composi-
tions algales relativement proches, caractérisées par
de fortes concentrations en algues vertes et diatomées
(Fig. 5.3).

Les variations de concentration en fonction des sta-
tions suggèrent une hétérogénéité spatiale dans la
composition du phytoplancton. Ainsi, les stations
144 et 231 affichent les concentrations totales, en
algues vertes et en diatomées les plus importantes,
contrairement à la station 7 qui présente les con-
centrations les plus faibles. La concentration en
cyanobactéries se révèle être significativement plus
faible sur les stations 52 et 280 alors que les cryp-
tophycées tendent à être significativement plus im-
portantes sur les stations situées à l’ouest (7, 52 et
96). Les concentrations en algues vertes et diato-
mées (mais aussi concentration totale) observées au
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centre sont assez représentatives des données prises
sur les rives (les valeurs se situent dans la gamme des
valeurs observées sur les rives). Par contre, les con-
centrations en cyanobactéries et cryptophycées du
centre figurent parmi les plus faibles concentrations
observées (Tableau 5.1).

La concentration des différents groupes algaux est
significativement corrélée à de nombreuses variables
environnementales (Tableau 5.2). Pour les algues
vertes et les diatomées, les corrélations positives les
plus fortes sont retrouvées avec les valeurs de tem-
pérature de l’eau, les valeurs moyennes de tempéra-
ture de l’eau des jours précédents et la variation jour-
nalière de température de l’eau. Leurs concentra-
tions sont également fortement et positivement as-
sociées aux valeurs de pH et à la concentration en
matières en suspension, et négativement corrélée aux
concentrations en ammonium, en nitrites et en ni-
trates. Les algues vertes et les diatomées étant les
groupes algaux majoritaires dans la composition du
phytoplancton (Fig. 5.2), la concentration phyto-
planctonique totale est donc principalement corrélée
aux mêmes variables environnementales que ces deux
groupes.

Les corrélations entre la concentration en
cyanobactéries et en cryptophytes avec les variables
environnementales sont un peu moins fortes que
pour celles des algues vertes et des diatomées.
Cependant, la concentration en cyanobactéries est
positivement corrélée à la concentration en phos-
phore (ce qui n’est pas le cas pour les autres groupes
algaux), en potassium et en sodium et négativement
avec la concentration en ammonium, en nitrate et
en silice. La concentration en cryptophytes apparait
être principalement corrélée négativement avec la
concentration en ammonium, en silice et en nitrate,
et corrélée positivement à la concentration en
potassium. La concentration des principaux groupes
algaux est faiblement corrélée aux variables hydro-
morphologiques, les algues vertes et les diatomées
étant positivement corrélées à l’indice de Keddy et
négativement à la pente de la berge.

Figure 5.2: Concentrations moyennes (µg/L) rela-
tives (histogrammes) et absolues (points) des prin-
cipaux groupes algaux mesurées par la Fluoroprobe
en fonction de la saison (a), des stations (b) et de la
zone de profondeur (c). Les barres d’erreur affichées
sur les points représentent l’erreur standard. Pour la
nomenclature des saisons et de la zone de profondeur,
cf. Ch. 2.
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Tableau 5.1: Valeurs moyennes (erreur standard) des concentrations (µg/L) des principaux groupes algaux en
fonction des saisons, des stations et des zones de profondeurs. Les valeurs de χ2 des tests de Kruskal-Wallis
sont également renseignées (*** p-value < 0,001). Pour chaque groupe algal les concentrations avec les mêmes
lettres indiquent qu’elles ne sont pas significativement différentes en fonction des saisons ou des stations (test
post-hoc de Nemenyi).

Algues vertes Diatomées Cyanobactéries Cryptophycées Total
Saisons
T1 1,18 (0,02)a 1,14 (0,03)a 0,05 (0,01)a 0,13 (0,01)a 2,50 (0,06)a
T2 4,75 (0,08)b 3,06 (0,07)b 0,60 (0,03)b 0,44 (0,03)b 8,84 (0,15)b
T3 1,99 (0,06)c 3,05 (0,08)b 0,85 (0,04)c 0,45 (0,04)c 6,34 (0,16)c
T4 0,13 (0,02)d 0,26 (0,02)c 0,19 (0,04)d 0,17 (0,01)d 0,74 (0,07)d
χ2 1181 *** 1049 *** 856 *** 195 *** 1144 ***
Stations
7 1,43 (0,08)a 1,36 (0,06)a 0,43 (0,04)b 0,29 (0,02)bc 3,50 (0,16)a

52 1,92 (0,13)ab 2,00 (0,13)abc 0,22 (0,02)a 0,62 (0,06)c 4,75 (0,28)ab

96 1,76 (0,12)ab 1,53 (0,08)ab 0,50 (0,05)b 0,29 (0,02)bc 4,08 (0,22)ab

144 2,77 (0,17)c 2,15 (0,12)c 0,54 (0,05)b 0,26(0,04)ab 5,72 (0,32)c

231 2,32 (0,14) bc 2,28 (0,13)c 0,57 (0,05)b 0,18 (0,02)a 5,36 (0,29)bc

280 1,84 (0,10)abc 1,80 (0,08)bc 0,25 (0,03)a 0,14 (0,01)a 4,02 (0,18)abc

CEN 1,95 (0,46)abc 1,86 (0,35)abc 0,22 (0,04)ab 0,17 (0,05)abc 4,20 (0,78)abc

χ2 32 *** 30 *** 51 *** 67 *** 27 ***
Profondeur
0-30 2,07 (0,09) 2,02 (0,09) 0,54 (0,04) 0,39 (0,03) 5,01 (0,21)
30-60 1,99 (0,09) 1,83 (0,07) 0,35 (0,02) 0,28 (0,02) 4,44 (0,17)
60-100 1,963 (0,09) 1,72 (0,06) 0,37 (0,02) 0,22 (0,02) 4,28 (0,16)
200 1,95 (0,46) 1,86 (0,35) 0,22 (0,04) 0,17 (0,05) 4,20 (0,78)
χ2 1,92 1,97 6,90 7,24 3,29

Figure 5.3: Analyse en composante principale des
concentrations en algues vertes (Alg. vert.), dia-
tomées (Diato), cyanobactéries (Cyano.) et cryp-
tophycées (Crypto.). Les couleurs représentent les
différentes saisons et les symboles les différentes sta-
tions. Les axes 1 et 2 expliquent respectivement 61
et 24 % de la variance.

5.3.2 La structure de la diversité

Un total de 243 taxons a été identifié sur l’ensemble
des stations au cours de la période d’étude.
L’ANOVA réalisée sur la richesse taxonomique mon-
tre un effet station (F6,18 = 5, 7, p = 0, 02), et un ef-
fet saison (F3,18 = 40, 2, p < 0, 001) significatif, alors
qu’aucun effet station ni saison n’est observé pour
la diversité calculée avec l’indice de Shannon ni avec
l’indice d’équitabilité de Piélou (Fig. 5.4). Les tests
post-hoc montrent que l’effet station est uniquement
dû à la station 144 qui possède une richesse taxono-
mique forte et significativement plus importante que
celle des stations 231 et 280 (Fig. 5.4). La richesse
taxonomique est significativement plus forte et été,
puis en automne mais les tests post-hoc ne montrent
pas de différences significatives de richesse entre le
printemps et l’hiver.

L’analyse de la composition montre qu’elle
varie principalement en fonction des saisons, avec
une composition taxonomique très proche entre
l’automne et l’été (Fig. 5.5), en cohérence avec
les résultats obtenus pour les différents groupe al-
gaux (Fig. 5.3). L’axe 1 différencie clairement
l’été et l’automne (valeurs positives) du printemps
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et de l’hiver (valeurs négatives), alors que l’axe 2
tend à isoler les périodes les plus froides (hiver et
automne) dans les valeurs positives et les périodes
les plus chaudes (été et printemps) dans les valeurs
négatives. La représentation des espèces montre
que la saison estivale et la saison automnale appa-
raissent être surtout caractérisées par la présence
d’euglénophytes, de cyanobactéries et de crypto-
phytes (Fig. 5.5). Les dynophytes sont principale-
ment présents au printemps alors que les hétérokon-
tophytes (algues dorées essentiellement) semblent
être davantage caractéristiques de la saison hivernale
(Fig. 5.5).

L’axe 1 de la NMS est principalement associé à un
gradient négatif d’ammonium, de nitrate et de silice
et à un gradient positif de chlore, de sodium et de
conductivité (Tableau 5.2). L’axe 2 de la NMS est
principalement associé à un gradient positif de ni-
trite et d’azote organique et à un gradient négatif de
carbone organique dissous, de température moyenne
de l’eau. En accord avec les résultats de la NMS,
l’analyse des espèces indicatrices révèle que la sai-
son printanière et hivernale sont surtout représen-
tées par des chrysophytes, i.e. taxons appartenant
à l’embranchement des hétérokontophytes (Tableau
5.3 et 5.4) alors que la saison estivale et autom-
nale montrent une diversité de groupes dans les es-
pèces indicatrices (diatomées, cryptophytes, eugléno-
phytes) avec un nombre important de taxons appar-
tenant aux algues vertes et aux cyanobactéries.

5.3.3 Relations entre la composition
du phytoplancton et des macro-
phytes

5.3.3.1 Variation de la biomasse du phyto-
plancton en fonction de la composi-
tion en macrophytes

Les modèles linéaires réalisées entre la biomasse to-
tale mesurée par la Fluoroprobe de phytoplancton et
la biomasse de macrophytes par quadrat montrent
seulement une relation négative tendancielle pour la

Figure 5.4: Variation de la richesse taxonomique (a),
de l’indice de diversité de Shannon (b) et de l’indice
d’équitabilité de Piélou (c) en fonction des stations
et des saisons.
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Figure 5.5: Représentation des sites (a) et des espèces (b) sur les deux premiers axes de la NMS (stress = 0.17).
Les symboles représentent les différentes stations, et les ellipses colorées (b) représentent l’écart type autour de
chaque embranchement taxonomique. Pour des raisons de clarté toutes les espèces ne sont pas affichées. Pour
la nomenclature voir Annexe 11.2.
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Tableau 5.3: Liste des taxons significativement as-
sociés (α = 0, 05) à chacune des saisons suite à
l’analyse des espèces indicatrices selon De Cáceres
et al. (2010). T1 : printemps, T2 : été, T3 : automne
et T4 : hiver. Les couleurs des espèces représentent
: rouge - chrysophytes, pourpre - dynophytes, vert -
algues vertes, marron - diatomées, orange - crypto-
phytes, bleu - cyanobactéries et rose - euglénophytes.
Les codes espèces sont détaillés dans l’annexe 11.2.

Taxons T1 T2 T3 T4
WOZSPX x
DINACU x
KEPCOL x
MALAKR x
TROPLA x
COSTEN x
COSMAJ x
CYMSPX x
RGLSMI x
GOMACU x
CRYOVA x
TRARUG x
COSPHA x
CSOMIN x
UROSPX x
CLOINC x
COOFOT x
MIOSMI x
APAELA x
COSPSC x
CRMSPX x
DICCHL x
EUGSPX x
STDCUS x
GYRATT x
PSKKLA x
CYYPLA x
KEPWEL x
GYMCNE x
KEPPET x
SYRELA x

Tableau 5.4: Liste des taxons significativement asso-
ciés (α = 0, 05) à plusieurs saisons suite à l’analyse
des espèces indicatrices selon De Cáceres et al.
(2010). T1 : printemps, T2 : été, T3 : automne
et T4 : hiver. rouge - chrysophytes, pourpre - dyno-
phytes, vert - algues vertes, marron - diatomées, or-
ange - cryptophytes, bleu - cyanobactéries et rose -
euglénophytes, cyan - xanthophytes. Les codes es-
pèces sont détaillés dans l’annexe 11.2.

Taxons T1 T2 T3 T4
TERTRI x x
OOCLAC x x
MONGRI x x
GOMSPX x x
TRAHIS x x
CYGLIB x x
ANTMIN x x
STATET x x
STASMI x x
FRACLV x x
TEACAU x x
DINBAV x x
COSREE x x
DEDSER x x
PLLCON x x
CRYERO x x
LACGRA x x
ELAGEL x x
ANAMIN x x
ANTCLA x x
TEAINC x x
GYMSPX x x
COSBOT x x
ACUACU x x
COSORN x x
DEDSPI x x
PDPSPX x x
PSKPSE x x
DINDIV x x
DINSLO x x
KEPLIT x x
KEPRUB x x
PSKCYL x x
BOTBRA x x x
HADCOM x x x
AULAMB x x x
MOUGRA x x x
FRASPX x x x
PSELIM x x x
INDCHO x x x
RAIGEM x x x
OCHSPX x x
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Figure 5.6: Variation moyenne de la biomasse phy-
toplanctonique totale mesurée par la Fluoroprobe
(µg/L) et de la biomasse estimée de macrophyte
moyenne (g) par quadrat en fonction des saisons. Les
valeurs ont été transformées par une transformation
puissance box-cox (λ = 0, 38 pour la biomasse phyto-
planctonique et λ = 0, 32 pour la biomasse de macro-
phytes). Les symboles représentent les différentes
stations et les barres d’erreur l’erreur standard au-
tour de la moyenne. Les lignes correspondent à un
lissage des données.

saison estivale (R2
aj = 0, 02, p-value = 0,10, Fig. 5.6)

et automnale (R2
aj = 0, 04, p-value = 0,055, Fig.

5.6). En revanche, pour la saison hivernale et prin-
tanière, aucune relation ne semble exister entre la
biomasse du phytoplancton et la biomasse de macro-
phytes.

La concentration des principaux groupes algaux
varie relativement peu en fonction de la présence
ou absence des espèces de macrophytes les plus
communes (modèles linéaires mixtes avec la station
comme effet aléatoire, Fig. 5.7). Au printemps,
la concentration en algues vertes et en diatomées
est significativement plus importante en présence de
Eleocharis multicaulis, mais c’est surtout en été que
la concentration en diatomées (et par conséquent la
biomasse totale) est largement plus importante en
présence de cette espèce de macrophyte. En re-
vanche, en été, la concentration en cyanobactéries
est significativement plus importante en l’absence de
Juncus bulbosus. De même on retrouve en automne
une concentration de cyanobactéries beaucoup moins

importante en présence de L. uniflora. La présence
de L. uniflora, ainsi que celle de C. fragifera, sont
également associées à une plus faible concentration
en algues vertes, et la présence de L. dortmanna
est aussi associée à une plus faible concentration to-
tale en algues. En ce qui concerne la concentra-
tion en algues vertes, on observe en hiver, une re-
lation inverse à celle de la saison automnale, car la
concentration est significativement plus importante
en présence de L. uniflora. La concentration en
cyanobactéries et en diatomées tend également à être
plus importante en présence de S. pungens et de P.
australis respectivement. En revanche, la concentra-
tion en diatomées est significativement plus faible en
présence de C. fragifera. On peut cependant noter
que les concentrations mesurées inférieures à 1 µg.l−1

(au printemps pour les cyanobactéries et les crypto-
phytes et en hiver pour tous les groupes algaux) sont
trop faibles pour pouvoir être interprétées correcte-
ment.

5.3.3.2 Influence de la composition des
macrophytes sur la composition phy-
toplanctonique

Les résultats de la partition de variance (RDA,
ANOVA, F=1,49, p-value=0,001, 999 permuta-
tions) montrent que les variables utilisées expliquent
36% de la variance et que la composition phy-
toplanctonique est essentiellement expliquée par
l’interaction de la physico-chimie avec la saison (Fig.
5.8). La part expliquée par la composition macro-
phytique est très faible et toujours en interaction
avec soit la saison, soit la physico-chimie. L’effet sta-
tion est lui aussi très faible et s’observe uniquement
en interaction avec la saison et la physico-chimie.

5.3.3.3 Evaluation des interactions entre les
espèces de macrophytes et de phyto-
plancton

Les valeurs des indices de spécialisation (d′) en fonc-
tion des saisons et des stations sont significativement
différentes de celles obtenues avec des modèles nuls,
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Figure 5.7: Concentrations des principaux groupes algaux par saison en fonction de la présence (barres pleines)
ou non (barres hachurées) des espèces de macrophytes les plus fréquentes. Les différences significatives (modèles
mixtes avec la station comme effet aléatoire) sont représentées par des astérisques (* p-value < 0,05 et ** p-
value < 0,01).
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Figure 5.8: Diagramme de Venn de la partition
de variance réalisée sur la composition phytoplanc-
tonique.

pour tous les taxons de macrophytes et de phyto-
plancton. Les valeurs obtenues pour la quantifi-
cation de la spécialisation à l’échelle de l’ensemble
du réseau d’interactions ou pour chacun des taxons
restent cependant extrêmement faibles (valeur maxi-
male deH2 = 0, 04 et valeur maximale de d′ = 0, 05),
suggérant une très faible spécialisation de l’ensemble
des taxons. Cependant, on observe une variation de
ces indices en fonction des saisons, la saison estivale
montrant une spécialisation du réseau d’interactions
plus faible, et une spécialisation moyenne des ta-
xons de phytoplancton significativement plus faible
en été (Fig. 5.9). En revanche, la spécialisation
des espèces de macrophytes ne varie pas significa-
tivement en fonction des saisons. La spécialisation
totale de l’ensemble du réseau semble être plus im-
portante sur la station 231, mais on ne retrouve pas
de différences significatives pour la spécialisation des
macrophytes en fonction des stations, et pour le phy-
toplancton, les valeurs observées de spécialisation sur
cette station ne sont pas significativement différentes
de celles observées sur les autres stations. La va-
riation des valeurs de spécialisation des taxons du
phytoplancton étant relativement importante pour
chacune des stations, aucune différence significative
n’est observée entre les stations à l’exception de la
station 144 et 280.

Figure 5.9: Valeurs des coefficients H2 représen-
tant le réseau d’interaction en fonction des saisons
(a) et des stations (b) et valeurs moyennes des co-
efficients d′ de spécialisation des taxons de macro-
phytes (c-d) et de phytoplancton (e-f) en fonction
des saisons (c, e) et des stations (d, f). Les bar-
res d’erreurs représentent l’erreur standard autour
de la moyenne et les lettres différentes représentent
les différences significatives entre les goupes suite à
un test de Kruskal-Wallis suivi d’un test post-hoc de
Nemenyi.
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5.4 Discussion

Le rôle des saisons et de la physico-
chimie des eaux sur la communauté
phytoplanctonique

La communauté phytoplanctonique du lac de La-
canau est essentiellement influencée par les varia-
tions saisonnières. La composition de l’ensemble des
groupes algaux, la richesse et la composition taxono-
mique varie en effet significativement en fonction des
saisons. C’est en été, en pleine saison de végétation,
que l’on retrouve une richesse et une biomasse beau-
coup plus importantes que pour les autres saisons.
Même si ce pic estival de biomasse et de richesse
peut apparaître logique car correspondant à la pleine
saison de végétation, il est loin d’être aussi évident
au regard des années passées et surtout des autres
grands lacs à proximité (Laplace-Treyture & Mor-
eira, 2016; Moreira et al., 2016; Laplace-Treyture
et al., 2017; Cellamare, 2009). En effet, en fonction
du lac étudié et des années, les pics de biomasse peu-
vent également être observés au printemps (Parentis-
Biscarosse en 2014 et 2015, Carcans-Hourtin en 2014,
Cazaux-Sanguinet en 2006 et 2016, Cellamare, 2009;
Laplace-Treyture & Moreira, 2016; Moreira et al.,
2016; Laplace-Treyture et al., 2017) et en automne
(Cazaux-Sanguinet en 2006, 2007 et 2014 et Carcans-
Hourtin en 2014, Cellamare, 2009; Laplace-Treyture
& Moreira, 2016) en accord avec certaines données
de la littérature (Boney, 1975).

Cependant nos résultats semblent cohérents avec
le modèle de succession proposé par Sommer et al.
(1986). La composition du phytoplancton au
printemps et en hiver est en effet fortement représen-
tée par les cryptophytes et les diatomées. Cette
période est aussi associée dans notre étude à la
présence de nombreuses espèces de chrysophytes, es-
pèces des eaux fraîches, caractéristiques de cette
période (Wehr et al., 2015). En été, la biomasse
et la richesse atteignent leur niveau maximal avec
une communauté majoritairement représentée par les
algues vertes (Sommer et al., 1986; Boney, 1975).
Entre l’été et l’automne, la biomasse d’algues vertes
se réduit pour être progressivement remplacée par
celle des diatomées, et les cyanobactéries deviennent
également de plus en plus importantes (et caractéris-
tiques de cette période). En automne, les diatomées

représentent une forte proportion de la composition
phytoplanctonique. En hiver, la biomasse est mini-
male en raison de la moindre quantité d’énergie lu-
mineuse mais les différents groupes paraissent être
plus équitablement répartis.

La composition physico-chimique variant très
fortement en fonction des saisons (voir Ch. 3), la con-
centration des différents groupes algaux et les indices
de diversité structurelle apparaissent logiquement
fortement corrélés aux variables physico-chimiques.
Il semble cependant très difficile de déconvoluer
l’influence relative de la saison, des variables physico-
chimiques et des variables biotiques phytoplanc-
toniques (Fig. 5.8). Les variables physico-chimiques
varient, en effet, en fonction de la saison en raison de
différents facteurs tels que les apports du bassin ver-
sant (voir Ch. 3), mais la consommation des nutri-
ments par la communauté phytoplanctonique mod-
ifie également la composition chimique de l’eau, en
diminuant la concentration de certains éléments et
en augmentant la concentration de certains autres
(Scheffer, 2004).

L’azote ammoniacal représente l’une des variables
environnementales fortement et négativement asso-
ciée à la composition du phytoplancton (i.e. concen-
trations des différents groupes algaux, richesse spé-
cifique et composition taxonomique) ce qui suggère
fortement une consommation de ce nutriment par la
communauté algale. On peut cependant noter que
la concentration d’azote ammoniacal est la plus im-
portante au printemps alors que c’est en hiver que
les concentrations des différents groupes algaux et
la richesse taxonomique sont les plus faibles, sug-
gérant une réelle relation entre ces variables indépen-
damment d’un effet saison. L’azote ammoniacal est
le premier élément azoté consommé par le phyto-
plancton car directement assimilable par les organ-
ismes (Boney, 1975; Reynolds, 2006) contrairement
aux nitrates ou à l’azote atmosphérique qui nécessi-
tent des transformations préalables et/ou la présence
de structures fonctionnelles spécifiques. La relation
négative entre la concentration en azote ammonia-
cal et celle des différents groupes algaux s’explique
probablement par le fait que la production d’azote
ammoniacal (par l’ammonification de la matière or-
ganique) est probablement largement ”excédentaire”
pendant la saison hivernale (période de plus faible
productivité primaire), conduisant à une accumula-
tion dans le milieu et expliquant les fortes concen-
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trations observées au printemps. Au printemps, le
fort développement du phytoplancton utilisant prin-
cipalement cette ressource d’azote diminue sa con-
centration dans le milieu qui est minimale en été
(voir Ch. 3) alors que la concentration des différents
groupes algaux est maximale. En revanche, la con-
centration en azote ammoniacal est positivement as-
sociée à l’indice d’équitabilité de Piélou, puisque c’est
au printemps que les valeurs de cet indice tendent
à être maximales (Fig. 5.4, mais non significati-
vement), laissant suggérer une plus faible compéti-
tion pour cette ressource quand elle est abondante.

Le pH et la température de l’eau sont égale-
ment des variables environnementales fortement cor-
rélées à la composition du phytoplancton. Une aug-
mentation du pH et de la température de l’eau
est en effet associée avec des concentrations en
algues (tous les groupes algaux) plus importantes
ainsi qu’avec une richesse taxonomique plus impor-
tante. La relation entre l’augmentation du pH et
celle de la biomasse des différents groupes algaux
s’explique probablement par l’activité phytosynthé-
tique du phytoplancton qui consomme le dioxyde de
carbone de l’eau pendant la journée (moment des
prélèvement) alors que celui-ci à tendance à acidi-
fier le milieu en formant dans l’eau des ions carbon-
ates. La relation de causalité entre l’augmentation
de la température de l’eau et l’augmentation de
la biomasse et de la richesse est plus délicate à
interpréter. D’un coté, l’activité phytosynthéti-
que est favorisée en été par un plus grand apport
d’énergie lumineuse permettant une plus forte crois-
sance et une biomasse plus importante. Or une
plus forte intensité lumineuse s’accompagne néces-
sairement d’une augmentation de la température de
l’eau. La corrélation entre la température et la com-
position phytoplanctonique est alors indirecte. Mais
d’un autre coté, la température apparait avoir un
effet positif sur la croissance des algues en condi-
tions de luminosité contrôlées (Striebel et al., 2016)
car l’augmentation de la température est aussi as-
sociée à une augmentation de l’activité métabolique
(Yvon-Durocher & Allen, 2012). Il existe donc aussi
une relation de causalité directe entre la tempéra-
ture et la production primaire qui pourrait expliquer
la corrélation observée. On peut cependant noter
que la corrélation entre le pH et la température de
l’eau avec la concentration en cryptophytes est beau-
coup moins marquée que pour les autres groupes al-

gaux, en lien avec la plus grande représentativité
de ce groupe pendant la saison hivernale et reflé-
tant les caractéristiques écologiques des espèces de
ce groupe, plutôt associé à de faibles températures
de l’eau (Wehr et al., 2015).

Influence des facteurs spatiaux et hy-
dromorphologiques

Bien qu’étant fortement influencées par les saisons
(et la physico-chimie des eaux), les communautés
phytoplanctoniques montrent également une struc-
turation spatiale hétérogène. Dans un premier temps
on observe une différence importante entre la station
144 située au nord du lac à proximité du principal
tributaire provenant du lac de Carcans-Hourtin, la
station 231 située à proximité du tributaire du canal
de la Berle et la station 7 située à l’extrême sud du
lac à proximité de l’exutoire. Les stations 144 et
231 présentent des concentrations algales totales, en
algues vertes et en diatomées les plus importantes et
la richesse taxonomique la plus forte (pour la station
144) alors que la station 7 affiche les concentrations
les plus faibles pour ces mêmes groupes algaux. Ces
résultats semblent fortement suggérer un effet impor-
tant des tributaires dans la composition phytoplanc-
tonique, et l’existence d’un effet de masse structurant
la communauté. L’effet de masse permet à certaines
espèces de persister dans un milieu où les conditions
écologiques ne correspondent pas à leurs exigences
autoécologiques uniquement grâce à un apport con-
stant, en masse, de ces espèces (Shmida & Wilson,
1985; Leibold et al., 2004). La présence d’un effet
de masse structurant les communautés phytoplanc-
tonique a rarement été démontré dans la littérature.
Seuls Bergström et al. (2008) suggèrent la présence
d’un tel effet tout en émettant quelques réserves sur
leurs conclusions (voir aussi Lindström et al., 2006;
Nelson et al., 2009 pour des communautés bactéri-
ennes planctoniques). Des analyses complémentaires
seraient cependant nécessaires pour confirmer ce po-
tentiel effet de masse, et de tester notamment si
l’autoécologie des taxons est moins dépendante des
conditions environnementales de la station que celles
des taxons présents sur les autres stations étudiées.

Deuxièmement, on observe aussi des concentra-
tions en cryptophytes plus importantes sur les sta-
tions de la rive ouest par rapport à celles de la rive
est. Contrairement aux stations situées sur la rive
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est, celles de la rive ouest possèdent une ripisylve ar-
borée et sont plus abritées du vent. Les cryptophytes
sont des algues qui possèdent des flagelles et sont
donc capables de se mouvoir (Klaveness, 1989; Wehr
et al., 2015). Comme mentionné précédemment, ces
espèces affectionnent les eaux plus fraîches et sont
davantage adaptées aux faibles quantité de lumière
(Wehr et al., 2015). Au regard de leurs préférences
écologiques, il apparait donc légitime de les retrou-
ver en plus grande abondance sur les stations ar-
borées de la rive ouest. De plus les cryptophytes sont
également des hétérotrotophes facultatifs, i.e. ils
sont capables d’utiliser la matière organique comme
ressource supplémentaire. Or c’est dans les stations
de la rive ouest que les concentrations en matière or-
ganiques sont les plus fortes (Tableau 3.1) en raison
de la litière apportée par la ripisylve. En partic-
ulier, la station 52 est celle possédant la plus forte
quantité de matière organique, mais est aussi la sta-
tion où les concentrations en cryptophytes sont les
plus importantes, suggérant un avantage compétitif
de ces taxons grâce à l’utilisation de cette matière
organique (mais voir Klaveness (1989) qui suggère
que l’ingestion de ces particules n’est que marginal
et n’engendre aucun avantage sélectif).

Enfin, les cryptophytes sont les seuls taxons dont
la concentration est négativement influencée par le
vent. Il peut s’agir d’un effet indirect puisque les sta-
tions de l’ouest sont les stations à l’abri du vent, mais
un effet plus direct peut également être envisagé. Le
vent agit non seulement en modifiant la distribu-
tion spatiale des communautés (George & Heaney,
1978) mais modifie également la biomasse phyto-
planctonique (Schelske et al., 1995). En effet, une
relation positive a été observée entre la concentra-
tion en chlorophylle-a et l’intensité du vent (Schelske
et al., 1995), qui s’explique par une remise en sus-
pension des nutriments et des espèces sédimentées
les plus grosses et incapables de se mouvoir dans la
colonne d’eau (Schelske et al., 1995; Scheffer, 2004).
Ces résultats sont en accord avec les observations de
cette étude puisque i) une relation significative et
positive est observée entre la concentration d’algues
vertes et de diatomées (équivalent en chlorophylle-a,
Tableau 5.2) et l’indice de Keddy confirmant la re-
lation positive entre biomasse et intensité du vent,
et ii) une relation négative est observée entre la con-
centration en cryptophytes et l’indice de Keddy sug-
gérant une sédimentation des espèces de grande taille

et le développement des plus petites espèces mobiles
comme les cryptophytes.

Cependant nos résultats ne permettent pas de
montrer une plus grande concentration en cyanobac-
téries (colonies de petite taille) dans les zones
calmes (absence de relation significative entre l’indice
de Keddy et la concentration en cyanobactéries,
Tableau 5.2) contrairement aux résultats obtenus par
Schelske et al. (1995). Notamment la station 52
qui possède la plus grande concentration de cryp-
tophytes possède également la plus faible concentra-
tion de cyanobactéries (avec la station 280). Ces or-
ganismes réagissant fortement à la concentration en
nutriments (les cyanobactéries représentent le seul
groupe algal montrant une corrélation positive avec
la concentration en phosphore), d’autres mécanismes
locaux comme les teneurs en nutriments ou les re-
lations interspécifiques modifient vraisemblablement
leur distribution.

Les relations biotiques entre le phyto-
plancton et les macrophytes

Nos résultats suggèrent l’existence de relations bio-
tiques entre la composition de la flore macrophyte et
celle de la flore phytoplanctonique. Ainsi les plus
faibles concentrations en cyanobactéries observées
sur les stations 52 et 280 pourrait être lié à la
présence sur ces stations de Littorella uniflora. C’est
en effet sur ces deux stations que la biomasse es-
timée de cette espèce est la plus importante (Fig.
4.7) et une relation négative est observée en automne
(période où la concentration de cyanobactéries est la
plus importante) entre la concentration en cyanobac-
téries et la présence de cette espèce de macrophyte.
Ces résultats suggèrent soit une compétition pour les
nutriments entre L. uniflora et les cyanobactéries,
soit la présence de phénomènes allélopathiques, in-
hibant le développement des cyanobactéries. Dans
la mesure où les isoétides (comme L. uniflora) sont
reconnues pour être adaptées à assimiler leurs nu-
triments par le système racinaire (Pulido et al.,
2011) alors que les cyanobactéries captent les nu-
triments dans l’eau et peuvent aussi utiliser l’azote
atmosphérique, l’action de processus allélopathiques
semble plus vraisemblable que ceux de compétition.
On peut noter également que la concentration en
cyanobactéries est bien plus faible en présence d’une
autre isoétide Lobelia dortmanna (mais non signifi-
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catif) et qu’en présence de cette espèce, la concen-
tration totale en chlorophylle-a est significativement
moindre. La présence de L. uniflora n’a pas seule-
ment un effet négatif sur la biomasse de cyanobac-
téries, mais également sur celle des algues vertes à
la même saison (quoique dans une moindre mesure,
Fig. 5.7) et un effet visiblement positif pendant la
saison hivernale (mais les valeurs sont trop faibles
pour conclure sur cette période). Il semble donc ex-
ister une interaction entre les isoétides et les com-
munautés phytoplanctoniques, et bien que les re-
lations allélopathiques entre les macrophytes et le
phytoplancton ont fait l’objet de nombreuses études
(Gross, 2003; Jasser, 1995), la production de subs-
tances allélopathiques par les isoétides n’a, à notre
connaissance, encore jamais été mentionnée.

Les espèces de macrophytes considérées comme
ayant des effets allélopathiques importants sur la
composition phytoplanctonique sont généralement
les espèces de characées, de myriophylles ou de
cératophylles (Jasser, 1995; van Donk & van de
Bund, 2002; Gross, 2003; Mulderij et al., 2003;
Pakdel et al., 2013; Waters et al., 2015). L’odeur car-
actéristique émise par les characées est notamment à
l’origine de nombreuses études sur le sujet (Scheffer,
2004). Dans notre cas, les characées, qui représentent
les espèces les plus abondantes sur nos stations, sem-
blent avoir un effet allélopathique assez limité, mais
une relation significative est cependant observée en-
tre la présence de Chara fragifera et la concentration
en algues vertes (en automne). Ces résultats tendent
à confirmer le pouvoir allélopathique des characées,
en accord avec les connaissances de la littérature sur
le sujet (van Donk & van de Bund, 2002; Gross,
2003; Mulderij et al., 2003). Cependant, dans notre
étude, cet effet n’est observé qu’en automne alors
que van Donk & van de Bund (2002) mentionnent
que l’excrétion de substances allélopathiques par les
characées est moins forte en automne qu’en été. Les
phénomènes allélopathiques sont néanmoins recon-
nus pour être extrêmement dépendant de l’espèce,
que ce soit celle des macrophytes ou celle du phy-
toplancton (van Donk & van de Bund, 2002; Gross,
2003; Mulderij et al., 2003). Cette extrême dépen-
dance entre couple d’espèces explique probablement
pourquoi seulement une relation significative a été
observée entre la présence de characées et la concen-
tration en algues vertes en automne (et à la marge
avec les diatomées en hiver).

Nos résultats montrent également un effet impor-
tant de Juncus bulbosus sur la quantité de cyanobac-
téries, sa présence tendant à faire diminuer la con-
centration de ce groupe algal. Cet effet est proba-
blement dû aux observations effectuées sur la sta-
tion 280 qui présente une biomasse de J. bulbo-
sus très importante et une faible concentration de
cyanobactéries. L’effet allélopathique des Juncus a
déjà été rapporté dans la littérature sur d’autres es-
pèces de joncs (en particulier l’hélophyte J. effusus
et J. acutus, Della Greca et al., 1996, 2002) mais
d’après Gross (2003), les composants produits par
ces espèces sont généralisables à l’ensemble du genre.
Cependant ces effets ont été mis en évidence sur une
espèce d’algue verte alors que nos résultats ne mon-
trent aucun effet significatif sur ce groupe. En re-
vanche, à notre connaissance, aucune étude ne s’est
intéressée à l’effet des substances émises par les joncs
sur les cyanobactéries.

Enfin une relation positive semble exister entre la
présence d’Eleocharis multicaulis et la concentration
en diatomées. Les relations positives entre macro-
phytes et phytoplancton, de type facilitation, sont
assez peu documentées dans la littérature. E. multi-
caulis est une espèce que l’on retrouve exclusivement
sur les stations de la rive est, généralement à proxi-
mité immédiate de la rive. Or c’est sur les stations
144 et 231 que les concentrations en diatomées sont
les plus importantes, ce qui s’explique vraisemblable-
ment par un effet de masse provenant des tributaires
(voir §5.4). La plus grande concentration de dia-
tomées en présence d’E. multicaulis est donc sûre-
ment plus une corrélation indirecte qu’un réel lien
de causalité (mais l’effet station était intégré comme
facteur aléatoire dans les modèles mixtes).

Bien que les effets allélopathiques soient générale-
ment étudiés à une échelle très locale et le plus sou-
vent ex-situ, l’extrapolation à une échelle plus large,
tant spatiale que biologique, s’avère plus compliquée
et les relations beaucoup moins marquées (Gross,
2003; Scheffer, 2004). C’est probablement ce qui ex-
plique les relations assez faibles observées dans cette
étude. Cependant les phénomènes allélopathiques
entre macrophytes et phytoplancton ont souvent été
abordés sous l’angle de la clarté des eaux soulignant
que l’abondance des macrophytes, et notamment
ceux émettant des substances allélopathiques, con-
tribue à améliorer la clarté des eaux des lacs (Hilt &
Gross, 2008). Assez peu d’études s’intéressent cepen-
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dant à ce problème, en raison notamment des nom-
breuses autres interactions possibles avec les autres
variables environnementales (e.g. concentrations en
nutriments, Gross, 2003; Scheffer, 2004). Cependant,
une relation négative entre la présence de macro-
phytes et la concentration en chlorophylle-a sem-
ble réellement exister (Scheffer, 2004), et confirme
la tendance de nos résultats, observés à une échelle
locale, dans le lac de Lacanau. Les stations où la
biomasse de macrophyte est la plus forte tendent
à avoir une concentration phytoplanctonique plus
faible (Fig. 5.6) suggérant une réelle interaction en-
tre la végétation macrophyte et phytoplanctonique.

Conclusions & Perspectives

Les fluctuations saisonnières restent la principale
source de variation des communautés phytoplanc-
toniques dans cette étude, en lien étroit avec les con-
ditions environnementales du milieu et en particulier
la physico-chimie des eaux. Cependant, d’autres
facteurs viennent interagir et moduler les patrons
d’assemblage des espèces. Les facteurs spatiaux, lié à
la position des stations ont également un effet impor-
tant. Notamment, il semble exister un effet de masse
dû à l’arrivée des principaux tributaires, responsable
d’une biomasse et d’une richesse phytoplanctonique
plus importante. Egalement, le vent et l’ombrage sur
certaines stations modifient la composition du phyto-
plancton en favorisant la présence des taxons appar-
tenant aux cryptophycées. Enfin, des relations inter-
spécifiques viennent vraisemblablement modifier les
patrons d’assemblage des taxons. Notamment, les
isoétides et les joncs apparaissent dans notre étude
comme ayant un effet allélopathique potentiel, en
particulier sur les cyanobactéries. C’est un résultat
nouveau, pas encore décrit dans la littérature, qui est
cependant à prendre avec d’extrêmes précautions et
nécessiterait des investigations précises supplémen-
taires. L’échelle d’analyse utilisée dans le cadre de
cette étude n’est en effet probablement pas suffisante
pour permettre de mettre correctement en évidence
ces relations et l’importance des relations biotiques
est donc peut être sous-estimée.
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Chapitre 6

Flore épiphyte

6.1 Introduction

Les organismes végétaux aquatiques microscopiques
occupent un rôle fondamental dans les écosystèmes
lacustres, puisqu’en tant que producteurs primaires,
ils constituent la base de la chaine alimentaire pour
de très nombreux organismes. A l’image du phy-
toplancton qui occupe les eaux libres, la composi-
tion taxonomique du phytobenthos réagit fortement
aux fluctuations des paramètres environnementaux
et en particulier à la composition physico-chimique
de l’eau. C’est pourquoi ces organismes sont large-
ment utilisés comme bioindicateurs pour évaluer la
qualité biologique des rivières (Prygiel et al., 2002;
Afnor, 2007; Kelly et al., 2008b) et le développement
d’un indice pour les milieux lacustres est actuelle-
ment étudié (Morin et al., 2010b; King et al., 2006;
Kelly et al., 2014; Boutry et al., 2019).

Parmi les variables environnementales influençant
fortement la composition du phytobenthos, le
pH, la concentration en nutriments et en par-
ticulier en phosphore et la conductivité occu-
pent une place prépondérante (Celewicz-Gołdyn &
Kuczyńska-Kippen, 2017). Sur le lac de Lacanau,
les conditions chimiques varient spatialement assez
peu mais sont en revanche fortement dépendantes
des saisons (voir Chapitre 3). A ces variations
chimiques saisonnières, s’associent les variations de
paramètres physiques (lumière, température) dont
sont fortement dépendants l’ensemble des organismes
photosynthétiques (Godwin & Carrick, 2008), et qui
présentent quant à eux une variation spatiale et tem-
porelle beaucoup plus importante. Ainsi, même si
la composition des algues microscopiques benthiques
est reconnue comme étant fortement associée à la
composition chimique de l’eau, des études montrent
que certains facteurs physiques comme le vent ou la

température peuvent jouer un rôle important (Stoer-
mer, 2006). Par conséquent, la composition taxono-
mique du phytobenthos est susceptible de varier dans
l’espace et dans le temps en lien avec les conditions
environnementales.

La variation temporelle des communautés de phy-
tobenthos peut être envisagée à plusieurs échelles.
A une échelle courte (de quelques heures à quelques
semaines) plusieurs auteurs se sont intéressés à la
succession des différentes espèces, de manière ana-
logue à celle documentée pour les plantes supérieures
(King et al., 2006; Hoagland et al., 1982). En
début de colonisation ce sont essentiellement des es-
pèces opportunistes qui colonisent les nouveaux sub-
strats (King et al., 2006; Hamilton & Duthie, 1984).
Puis arrivent les espèces possédant un pédoncule ou
s’organisant sous forme de rosette. La constitution
de ce biofilm qui s’épaissit petit à petit permet en-
suite à des espèces motiles de venir s’installer et cette
succession se termine avec l’installation des espèces
filamenteuses, formant de longues chaînes. Cet épais
biofilm pourrait ensuite retenir les espèces planc-
toniques en jouant un rôle de filtre (filet), venant
ainsi compléter cette communauté (Ács et al., 2000).
Cette succession apparait cependant dépendante des
conditions trophiques du milieu (King et al., 2006).
A une échelle de temps plus longue (saisonnière),
la composition du phytobenthos semble également
varier temporellement (McCormick et al., 1997; Vy-
mazal & Richardson, 1995; King et al., 2006; Eulin &
Le Cohu, 1998; Castenholz, 1960; Stockner & Arm-
strong, 1971), même si certains auteurs n’ont pas pu
mettre en évidence une telle variation dans un lac
du nord de l’Europe (Nygaard, 1994). Les condi-
tions environnementales étant intimement liées aux
saisons, la composition taxonomique peut ainsi varier
de manière saisonnière, en fonction des capacités des
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espèces à utiliser les ressources et à tolérer certains
stress comme le froid, la prédation ou la compétition.

Même si la composition taxonomique des organ-
ismes phytobenthiques est principalement dépen-
dante des conditions environnementales, plusieurs
études montrent également un rôle non néglige-
able des relations biotiques (Eminson & Moss,
1980; Cejudo-Figueiras et al., 2010). Les organ-
ismes périphytiques colonisent aussi bien les sub-
strats minéraux que les organismes végétaux macro-
scopiques, mais la composition taxonomique du phy-
tobenthos peut varier en fonction de la nature de ce
substrat et de sa rugosité (Sekar et al., 2004; Morin
et al., 2007). En particulier, certains taxons semblent
plus ou moins fortement associés à certaines espèces
de macrophytes (Blindow, 1987; Laugaste & Reuna-
nen, 2005; Hinojosa-Garro et al., 2010; Eminson &
Moss, 1980), suggérant que ces dernières ne cons-
tituent pas un substrat inerte (mais voir Cattaneo &
Kalff, 1978). En effet, des relations biotiques entre
les macrophytes et le phytobenthos sont susceptibles
de générer différents patrons de co-occurrence entre
les espèces, notamment parce que les différentes es-
pèces de macrophytes i) offrent un substrat d’une
rugosité différente, ii) ont une complexité architec-
turale différente, et iii) peuvent produire des com-
posants chimiques inhibant le développement de cer-
taines algues. De telles relations allélopathiques sur
la flore planctonique et épiphytes ont notamment été
démontrées pour les macrophytes appartenant à la
famille des characées (Wium-Andersen et al., 1982;
van Donk & van de Bund, 2002), pour Ceratophyllum
emersum (Jasser, 1995), chez les élodées (Erhard &
Gross, 2006) et pour Egeria densa ou Potamogeton
illionensis (Vanderstukken et al., 2011).

De même, les différents organismes autotrophes
peuvent entrer en compétition pour les ressources
communes qu’ils utilisent, comme la lumière ou les
nutriments (Sand-Jensen & Borum, 1991). En raison
de caractéristiques biologiques relativement proches,
les communautés de diatomées épiphytes interagis-
sent plus ou moins fortement, et de manière plus ou
moins positive, avec les communautés phytoplanc-
toniques. Les deux communautés entrent notam-
ment en compétition pour la lumière, et la commu-
nauté phytoplanctonique, de part sa position libre
dans l’eau, est en position favorable pour l’utilisation
de cette ressource (Sand-Jensen & Borum, 1991).
A l’inverse, la communauté épiphyte pourrait être

avantagée par l’utilisation des nutriments relâchés
par leurs hôtes, même si cette utilisation reste rela-
tivement limitée (Sand-Jensen & Borum, 1991).

Mais l’interaction entre la communauté planc-
tonique et benthique peut aussi être positive, cha-
cune pouvant contribuer au pool d’espèces de l’autre.
En effet, les espèces planctoniques peuvent se dé-
poser ou être captées par les substrats (Ács et al.,
2000) et alimenter ainsi la communauté benthique ;
et la communauté benthique peut être remise en sus-
pension par des phénomènes physiques (e.g. vents,
vagues) pouvant à son tour alimenter la commu-
nauté planctonique (Lund, 1942). Ainsi, plusieurs
auteurs ont comparé les deux communautés afin de
tester leur similarité, que ce soit en milieu marin
(Patil & Anil, 2005), en rivière (Ács et al., 2000)
ou dans les mares, étangs et lacs (Moss, 1981; Lund,
1942; Kanavillil et al., 2016). Globalement les com-
munautés planctoniques et benthiques restent relati-
vement différentes même si de nombreuses espèces
apparaissent être communes. Quelques rares es-
pèces semblent même alterner les deux phases de vie,
planctonique et benthique, en fonction de la saison
(Moss, 1981; Stockner & Armstrong, 1971).

Dans le cadre de cette étude, notre objectif est
d’évaluer l’influence relative des paramètres bio-
tiques et abiotiques sur la structure de la commu-
nauté. Ainsi, nous chercherons plus particulière-
ment i) à tester si les patrons de diversité des organ-
ismes photosynthétiques épiphytes varient en fonc-
tion de la saison, de la station et des conditions
physico-chimiques locales, ii) à quantifier l’influence
de l’espèce de macrophyte support sur les principaux
groupes algaux épiphytes et sur la composition taxo-
nomique des diatomées et iii) à évaluer l’importance
de la contribution du pool d’espèces phytoplanc-
toniques sur la composition des diatomées épiphytes.

6.2 Matériels et Méthodes

6.2.1 Variation de la quantité de
biomasse algale

Dans le cadre de ce volet visant à étudier la quan-
tité de biomasse algale en fonction de la saison,
de la station et de l’espèce de macrophyte support,
nous nous sommes intéressés à la concentration totale
de Chl-a (µg.l−1), l’outil utilisé (Phytopam©) ne
permettant pas de discriminer avec précision les prin-
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Figure 6.1: Relation entre la concentration totale
mesurée sur les échantillons et la surface de macro-
phyte échantillonnée. La régression linéaire totale
est affichée en trait plein noir, et les régressions
linéaires de chaque espèce en pointillées. Toutes les
régressions sont significativement différentes d’une
pente nulle (p < 0.001). Les différentes espèces de
macrophytes sont représentés par des symboles et
des couleurs différentes. CHAFRA - Chara fragi-
fera, JUNBUL - Juncus bulbosus, LAGMAJ - La-
garosiphon major, LOBDOR - Lobelia dortmanna et
PHRAUS - Phragmites australis.

cipaux groupes algaux. Des analyses préliminaires
ont de plus montré que les variations sont identiques
entre les concentrations totales en chlorophylle-a et
celles des principaux groupes algaux.

Sachant qu’il existe une relation très importante
entre la concentration en algues mesurée et la sur-
face du macrophyte échantillonnée (Fig. 6.1), toutes
les analyses seront effectuées en utilisant la concen-
tration de chlorophylle-a par unité de surface de sub-
strat.

La variation de concentration totale de biomasse
algale (µg.l−1.cm−2) en fonction des saisons a été
testée par une ANOVA à un facteur avec la station
utilisée comme terme d’erreur. Les différences entre
les groupes ont ensuite été testées par des tests post-
hoc de Tukey. La variation de la concentration totale
en fonction de la station et de l’espèce de macrophyte
support a été testée avec un test de Kruskal-Wallis
suivi d’un test post-hoc de Nemenyi puisque le critère
d’homogénéité des variances n’était pas respecté.

Les corrélations entre la biomasse et les 20
variables physico-chimiques les plus représentatives
(cf. Chapitre 3) ont ensuite été testées par des
modèles linéaires. Nous avons également inclus les
variables de température relevées les jours précédents
les relevés (cf. Chapitre 2 et 3), incluant la tempéra-
ture moyenne de l’eau (T°C moy), sa variance (T°C
var), le coefficient de variation (T°C CV) et la va-
riation journalière (T°C var. journ.). Nous avons
ensuite testé si la biomasse algale variait en fonction
de la composition taxonomique de la flore macro-
phyte pour chaque station/saison. Pour ceci, nous
avons utilisé les résultats issus de la NMS réalisée
sur la composition des macrophytes (Fig. 4.2), en
prenant le barycentre des points correspondant au
couple saison/station (N = 24 ) sur les 3 axes. Les
transformations logarithmiques n’améliorant les mo-
dèles que dans de rares cas et de manière assez faible,
les variables explicatives n’ont pas été transformées.
Les résidus des modèles linéaires ne répondant cepen-
dant pas à une distribution normale un lissage des
données a également été effectué afin d’évaluer les
tendances.

6.2.2 Variation de la survie et de la
densité

Le nombre de cellules vivantes comptées étant forte-
ment dépendant de la surface de macrophytes échan-
tillonnée (régression log-log, R2

aj = 0.78, p < 0, 001),
nous avons utilisé la densité de cellules vivantes (i.e.
nombre de cellules par cm2 de substrat) pour la suite
des analyses. Afin de vérifier la fiabilité de nos don-
nées, une corrélation entre la densité de cellules vi-
vantes et la concentration totale en chlorophylle-a
moyenne échantillonnée sur les différents individus
de macrophytes prélevés a été effectuée.

La densité de cellules a ensuite été analysée en
fonction des saisons, des stations et de l’espèce
support de macrophyte par des ANOVA à 1 fac-
teur ou des tests de Kruskal-Wallis en fonction de
l’homocédasticité des données. Pour chaque saison,
nous avons également comparé la densité de cellules
en fonction de la station et de l’espèce support de
macrophyte et utilisé des tests de Kruskal-Wallis
suivis des tests post-hoc de Nemenyi pour tester la
différence entre les groupes.

De même que pour la concentration en
chlorophylle-a, la corrélation entre la densité
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de cellules et les variables physico-chimiques et
biologiques a ensuite été testée par des modèles
linéaires. Dans le but d’améliorer la linéarité des
données, les modèles ont été réalisés après une
transformation logarithmique de la densité de
cellules.

6.2.3 Variation de la diversité taxono-
mique

La diversité taxonomique a été étudiée grâce aux
valeurs de richesse taxonomique (S, nombre de ta-
xons), à l’indice de Shannon (H) qui est un indice de
diversité prenant en considération l’abondance des
espèces (plus l’indice est fort et plus la diversité est
importante) et l’indice de Piélou (J) permettant de
considérer l’équitabilité entre les espèces (plus les es-
pèces auront une abondance similaire et plus l’indice
sera fort).

L’indice de Piélou et l’indice de Shannon ne sont
pas dépendants de la surface de macrophyte échan-
tillonnée (modèles linéaires, R2

aj = 0, p = 0, 56 et
R2

aj = 0.01, p = 0, 13 respectivement), ce qui n’est
pas le cas de la richesse taxonomique (Fig. 6.2) qui
suit l’empirique relation aire-espèce. Afin de pou-
voir comparer les valeurs de richesse taxonomique,
nous avons construit des courbes d’accumulation
d’espèces, en prenant les échantillons dans un ordre
aléatoire et en calculant le nombre de nouvelles es-
pèces en fonction de l’augmentation de la surface de
macrophytes échantillonnée. Cette opération a été
répétée 999 fois pour chaque espèce de macrophyte
de manière à obtenir une moyenne de richesse et de
surface, qui a ensuite servi à construire une courbe
d’accumulation. La richesse taxonomique correspon-
dant à une surface de macrophyte de 100 cm2 a en-
suite été estimée pour chacune des 999 simulations
afin de pouvoir être analysée (les mesures prises à
100 cm2 apparaissent être plus représentatives que
l’ordonnée à l’origine car i) nous n’avons pas imposé
une ordonnée à l’origine nulle pour les modèles et
ii) cette valeur correspond à une valeur commune
entre toutes les espèces de macrophytes support).
Ces valeurs (de même que les pentes des courbes
d’accumulation log-log) ont ensuite été comparées
en fonction de l’espèce de macrophyte support, de
la saison et de la station d’échantillonnage avec des
tests de Cliff (Cliff, 1993), qui permettent de tester
la différence entre groupes sans être biaisés par le

Figure 6.2: Relation entre le nombre d’espèces
de diatomées identifiées et la surface foliaire de
macrophyte support. La droite représente la droite
d’ajustement du modèle linéaire (log-log).

nombre de valeurs (i.e. plus le nombre de simula-
tion est important et plus l’écart type autour de la
moyenne est petit, générant des résultats significati-
vement différents avec des tests comme l’ANOVA ou
les Kruskal-Wallis). La variation des indices de Shan-
non et de Piélou en fonction de l’espèce de macro-
phyte ont, quant à eux, été testé par des ANOVA à
1 facteur.

Des courbes d’accumulation ont également été
construites pour chaque station/saison (de la même
manière que précédemment) en fusionnant les échan-
tillons prélevés sur les différentes espèces de macro-
phytes afin de pouvoir tester la corrélation entre la
richesse estimée et l’ensemble des variables environ-
nementales précédemment utilisées. Cette corréla-
tion a été testée par des modèles linéaires pour la
richesse estimée, l’indice de Shannon et l’indice de
Piélou en fonction de chaque variable environnemen-
tale.

6.2.4 La composition taxonomique

La composition taxonomique a été étudiée avec
une NMS (Non-metrical Multidimensional Scaling),
en 3 dimensions après avoir transformé les don-
nées en abondances relatives, suivi d’une deux-
ième transformation racine carrée (transformation
de Hellinger, Legendre & Gallagher (2001a)) afin
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de minimiser l’importance des taxons les plus abon-
dants. Une ANOVA multiple avec permutations
(PERMANOVA - 999 permutations) a ensuite été
effectuée pour tester la différence de composition
en fonction de l’espèce de macrophyte support, de
la saison et de la localisation. Afin d’identifier les
variables environnementales permettant d’expliquer
la variation de composition taxonomique observée
sur cette NMS, les variables environnementales (voir
précédemment) ont été corrélées avec la position des
échantillons sur les 3 axes de cette NMS par des tests
de corrélation de Pearson. Une analyse de variance
a également été effectuée afin de tester l’influence
unique de l’environnement, de la saison, de la sta-
tion et de la nature du macrophyte support. Une
analyse des espèces indicatrices (9999 permutations,
Dufrene & Legendre, 1997) a aussi été effectuée afin
d’identifier les taxons de diatomées significativement
associés à une espèce de macrophyte support, à une
saison ou une station.

Afin de tester également le degré de spécialisation
des espèces de macrophytes en fonction des espèces
de diatomées, nous avons calculé l’indice de spécial-
isation d’ proposé par Blüthgen et al. (2006). Cette
valeur varie entre 0 et 1, 0 indiquant une extrême
généralisation de l’espèce et 1 une extrême spécial-
isation. Cet indice est indépendant de la taille du
réseau étudié et de l’effort d’échantillonnage (Blüth-
gen et al., 2006) et repose sur le nombre de liens
dans une matrice d’interactions, i.e. entre les espèces
de macrophytes et les espèces de diatomées. Afin
de minimiser l’effet effort d’échantillonnage dû aux
différentes surfaces de macrophytes échantillonnées,
nous avons construit des matrices d’interactions re-
posant sur le nombre de fois où l’espèce i de diatomée
était retrouvée sur l’espèce j de macrophyte sans
prendre en compte le nombre de valves comptées.
En revanche, le nombre d’échantillonnages de macro-
phytes étant différent en fonction des espèces (tous
les macrophytes n’étaient pas présents à chaque site
ni à chaque saison, Tableau 6.3), le nombre max-
imum d’interactions (en théorie 24 - 6 stations x
4 saisons) était différent en fonction de l’espèce de
macrophyte, avec un minimum de 10 interactions
possibles pour L. major. En conséquence, nous avons
choisi de tirer aléatoirement (99 fois) 9 échantillons
pour chaque espèce de macrophyte et de calculer
l’indice de spécialisation pour ces 9 échantillons. Les
distributions des valeurs de d’ des 99 permutations

ont ensuite été comparées avec un test de Cliff (Cliff,
1993).

6.2.5 Relations entre la composition
du phytoplancton et la diversité
du phytobenthos

Pour tester d’éventuelles relations de compétition
entre le phytoplancton et le phytobenthos, nous
avons testé la relation entre la concentration en
chlorophylle-a totale mesurée sur les feuilles de
macrophytes et la concentration en algue totale
mesurée avec la fluoroprobeTM (Moldaenke, Kiel,
Allemagne) au niveau des quadrats des différentes
stations (voir Ch. 2). Pour ceci, nous avons cal-
culé la moyenne par station x saison des valeurs
de chlorophylle-a phytoplanctonique avant de les
corréler aux valeurs mesurées sur chacun des indi-
vidus de macrophytes. En raison de la forte varia-
tion saisonnière de biomasse épiphyte et phytoplanc-
tonique, les corrélations ont été effectuées en fonc-
tion des différentes saisons. Les corrélations ont été
testées avec des modèles linéaires avec une transfor-
mation logarithmique de la biomasse épiphyte et une
transformation box-cox de la biomasse phytoplanc-
tonique.

Afin de tester le rôle de la composition du phy-
toplancton, comme réservoir d’espèces, sur la diver-
sité du phytobenthos, nous avons identifié les espèces
communes entre les deux communautés. Nous avons
ensuite testé la relation entre la présence de ces es-
pèces dans le plancton et la présence de ces mêmes
espèces dans le benthos, en associant les 2 listes
d’espèces en fonction de la station et de la saison.
Etant donné qu’un seul échantillon du phytoplancton
a été identifié pour chaque station x saison, alors que
plusieurs échantillons ont été prélevés pour le phyto-
benthos (sur les différentes espèces de macrophyte
support), les échantillons du plancton ont été du-
pliqués pour cette mise en corrélation (en fonction du
nombre d’échantillons du benthos correspondants).
La variation de la proportion d’espèces communes en
fonction des saisons, des stations et du macrophyte
support a été testé avec un test de χ2, et la varia-
tion intra-groupes (e.g. entre les stations, saisons
et macrophytes) avec un test de Kruskal-Wallis suivi
par un test post-hoc de Nemenyi. Afin de tester la re-
lation entre la composition du phytobenthos et celle
du phytoplancton, nous avons également effectué une
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Tableau 6.1: Nombre d’échantillons de macrophytes
support prélevés en fonction de la station et de la
saison (T1/T2/T3/T4).

St
at
io
ns

CHAFR
A

JU
NBU

L

LA
GM

AJ

LO
BD

OR

PH
RAU

S

7 3/3/3/3 3/3/3/3 3/3/3/3 3/3/3/3 3/3/3/3

52 3/3/3/3 3/3/3/3 0/0/0/0 3/3/3/3 3/3/3/3

96 3/3/3/3 0/0/0/0 3/3/3/3 3/3/3/3 3/3/3/3

144 3/3/3/3 3/3/3/3 0/1/0/0 3/3/3/3 3/3/3/3

231 3/3/3/3 3/3/3/3 0/0/0/0 3/0/0/3 3/3/3/3

280 3/3/3/3 3/3/3/3 0/1/0/0 3/3/3/3 3/3/3/3

NMS en prenant uniquement les espèces communes.

6.3 Résultats

6.3.1 Variation de la quantité de
biomasse algale

Au total ce sont 100 échantillons qui ont été prélevés
sur les différentes stations au cours des 4 saisons
(Tableau 6.1). Sur l’ensemble de ces échantillons, la
biomasse algale est significativement plus importante
en été et plus faible en automne et en hiver, alors que
la biomasse printanière présente un niveau intermé-
diaire (Fig. 6.3a). Les stations 280 et 52 sont les
stations sur lesquelles la biomasse algale est globale-
ment la plus faible (Fig. 6.3b), et significativement
plus faible que les stations 7 et 96 qui possèdent la
biomasse la plus importante. La biomasse algale est
significativement plus importante sur L. major et la
plus faible sur L. dortmanna (Fig. 6.3c).

La quantité totale de biomasse algale est signi-
ficativement associée à plusieurs variables physico-
chimiques et biologiques (Tab. 6.2, Fig. 6.4). En
particulier, la quantité de biomasse algale est néga-
tivement corrélée à l’azote organique, au calcium et
au magnésium, alors qu’elle est positivement corrélée
au pH et à la température de l’eau (ponctuelle et
moyennée). On observe également une relation sig-
nificative (mais faible) entre la quantité de biomasse
algale et la composition spécifique des macrophytes
(Fig. 6.4). La quantité de biomasse semble en re-
vanche répondre de manière non-linéaire à certaines
variables explicatives comme la conductivité.

Figure 6.3: Variation de la quantité de biomasse al-
gale (concentration totale en chlorophylle-a) en fonc-
tion des saisons (a), des stations (b) et de l’espèce
de macrophyte support (c). Les lettres différentes
indiquent les différences significatives de concentra-
tion entre les groupes. T1 - printemps, T2 - été,
T3 - automne et T4 - hiver. CHAFRA - Chara fra-
gifera, JUNBUL - Juncus bulbosus, LAGMAJ - La-
garosiphon major, LOBDOR - Lobelia dortmanna et
PHRAUS - Phragmites australis.

71



T
ableau

6.2:
C
oeffi

cients
des

m
odèles

linéaires
entre

la
concentration

totale
en

biom
asse

algale
(C

hlorophylle-a),la
densité

de
cellules

vivantes,la
richesse

taxonom
ique

estim
ée,l’indice

de
Shannon,l’indice

de
P
iélou

et
les

différentes
variables

physico-chim
iques

et
biologiques

explicatives.
V
oir

chapitre
3
pour

la
définition

des
variables.

Les
valeurs

N
M
S1-3

correspondent
aux

coordonnées
des

barycentres
des

sites/saison
sur

la
N
M
S
effectuée

sur
les

espèces
de

m
acrophytes.

Seules
les

coeffi
cients

des
régressions

significatives
(α

=
0,0

5)
sont

affi
chées.

C
hlorophylle-a

D
ensités

de
cellules

R
ichesse

estim
ée

Indice
de

Shannon
Indice

de
P
iélou

V
ariable

O
rd.

orig.
P
ente

R
2

O
rd.

orig.
P
ente

R
2

O
rd.

orig.
P
ente

R
2

O
rd.

orig.
P
ente

R
2

O
rd.

orig.
P
ente

R
2

N
H
4

42,21
-198,87

0,58
2,53

-4,63
0,15

0,71
-0,73

0,07
N

O
rga

-3,25
-1,71

0,10
4,62

-1,04
0,10

24,86
15,71

0,45
2,18

0,31
0,10

0,64
0,07

0,10
C
a

-1,92
-0,43

0,26
5,42

-0,26
0,26

C
l

2,69
-0,16

0,14
7,68

-0,08
0,10

-28,89
1,42

0,60
1,11

0,02
0,13

0,43
0,01

0,11
C
O
D

-10,76
0,47

0,08
0,12

0,28
0,06

C
onduct.

-28,75
0,26

0,23
M
E
S
M
inéral

M
E
S
O
rga

-7,26
0,03

0,03
M
g

-2,16
-0,54

0,21
5,31

-0,34
0,21

M
E
S

2,31
0,03

0,06
0,67

0,01
0,04

N
O
3

40,70
-29,99

0,47
2,48

-0,58
0,08

N
O
2

-4,15
-40,11

0,13
4,05

22,84
0,11

O
2

-13,25
0,08

0,11
-1,37

0,05
0,10

113,07
-0,71

0,44
pH

-14,50
1,29

0,20
-2,57

0,83
0,22

1,60
0,11

0,04
T
P

-3,89
-20,90

0,06
4,29

-14,74
0,07

29,77
221,39

0,30
2,25

5,14
0,11

0,66
1,05

0,09
K

1,65
0,29

0,04
Si

-5,00
0,19

0,03
44,45

-3,43
0,53

2,57
-0,07

0,12
0,72

-0,01
0,07

N
a

-45,42
3,07

0,50
0,75

0,06
0,12

0,41
0,01

0,07
SO

4
1,63

-0,36
0,07

6,70
-0,17

0,04
T

°C
-7,72

0,16
0,24

1,84
0,10

0,25
T

°C
m
oy

-6,60
0,12

0,19
2,52

0,08
0,20

T
°C

var
-4,94

0,14
0,02

T
°C

C
V

-3,53
-10,56

0,05
4,39

-5,84
0,03

45,72
-87,15

0,16
2,65

-2,35
0,07

0,74
-0,41

0,04
T

°C
var.

journ.
-5,35

0,27
0,04

3,19
0,22

0,07
K
eddy

-3,62
0,00

0,06
P
ente

-5,23
0,25

0,05
N
M
S1

-4,59
0,91

0,04
2,42

0,17
0,04

N
M
S2

-4,57
1,29

0,02
N
M
S3

-4,63
2,65

0,07
3,79

1,17
0,03

72



6.3.2 Variation de la survie et de la
densité

Le nombre de cellules vivantes observées sur les es-
pèces de macrophytes est significativement plus im-
portant en été que pour les autres saisons (ANOVA,
F3,96 = 14, 1, p < 0, 001, Fig. 6.5a-b). En re-
vanche, aucune différence significative n’est observée
en fonction de la localisation de la station autour
du lac (ANOVA, F5,94 = 0, 89, p = 0, 5, Fig. 6.5a).
Globalement et quelle que soit la saison, le nom-
bre d’individus vivants comptés sur les espèces de
L. dortmanna et J. bulbosus est plus faible que
sur les 3 autres espèces de macrophytes (ANOVA,
F4,95 = 14, 38, p < 0, 001, Fig. 6.5b). Le nombre
de cellules vivantes est significativement plus faible
sur L. dortmanna par rapport à i) C. fragifera au
printemps et en été et ii) L. major en hiver (Fig.
6.5b). En automne, c’est le nombre de cellules ob-
servée sur J. bulbosus qui est significativement plus
faible que celui de P. australis.

La mortalité est significativement plus faible au
printemps et en hiver par rapport à l’été et à
l’automne (ANOVA, F3,96 = 21, 35, p < 0, 001, Fig.
6.5c-d). Aucune différence dans le taux de mortal-
ité n’est observée en fonction des stations (ANOVA,
F5,94 = 1, 53, p = 0, 19, Fig. 6.5c) et de l’espèce de
macrophyte support (Kruskal-Wallis, W = 8, 33, p =

0, 08) sauf pour la saison hivernale, où la mortalité
observée est significativement plus élevée sur les es-
pèces de L. major et L. dortmanna par rapport à
celle observée sur J. bulbosus (Fig. 6.5d).

La densité de cellules étant fortement corrélée à
la concentration moyenne de chlorophylle-a mesurée
(Fig. 6.6), des relations identiques sont observées
dans les tests de corrélation avec les variables
physico-chimiques et biologiques (Tableau 6.2). En
particulier, une corrélation négative significative est
observée avec la concentration en azote organique,
en calcium, en magnésium et en chlorure, et une
corrélation positive avec le pH, l’oxygène dissous, la
température de l’eau ponctuelle, moyenne et la con-
centration en nitrite.

Tableau 6.3: Nombre d’échantillons intégrés analysés
sur chaque espèce de macrophytes support en fonc-
tion de la station et de la saison (T1/T2/T3/T4).
Les valeurs en rouge représentent les échantillons qui
n’ont pas pu être analysés en raison d’une densité de
cellules trop faible.

St
at
io
ns

CHAFR
A

JU
NBU

L

LA
GM

AJ

LO
BD

OR

PH
RAU

S

7 1/1/1/1 1/1/1/1 1/1/1/1 0/1/1/1 1/1/1/1

52 1/1/1/1 0/1/1/1 0/0/0/0 0/0/1/1 1/1/1/1

96 0/1/1/1 0/0/0/0 1/1/1/1 0/1/1/1 1/1/1/1

144 1/1/1/1 1/1/1/1 0/1/0/0 0/1/1/0 1/1/1/1

231 0/1/1/1 1/1/1/1 0/0/0/0 0/0/0/0 1/1/1/1

280 1/1/1/1 1/1/1/1 0/1/0/0 0/1/1/1 1/1/1/1

6.3.3 Variation de la diversité taxono-
mique

Sur les 100 échantillons intégrés prélevés sur les 5
espèces de macrophytes (Tableau 6.1), 12 échantil-
lons n’ont pu être analysés en raison d’une densité
de diatomées trop faible, en particulier ceux de la
saison printanière (T1, Tableau 6.3). Un échantil-
lon apparaissait également comme un “outlier ” dans
l’ensemble des analyses (144 T3 LOBDOR), et a
donc été retiré pour le reste des analyses suivantes.

Toutes les régressions linéaires des courbes
d’accumulation (log-log) sont significatives (p<0,05)
et présentent des coefficients de corrélation impor-
tants : entre 0,81 et 0,999 pour les modèles en fonc-
tion de l’espèce de macrophyte support, entre 0,63 et
0,998 en fonction de la station et entre 0,72 et 0,997
en fonction de la saison. Les courbes d’accumulation
diffèrent en fonction des espèces de macrophytes sup-
port et dans une moindre mesure en fonction de la
saison et des stations (Fig. 6.7). Les pentes des
courbes d’accumulation (régressions log-log) sur L.
dortmanna et L. major sont généralement les plus
fortes et sont significativement plus importantes que
les pentes observées sur J. bulbosus (Fig. 6.7a et
6.8a). Les courbes d’accumulation sont assez simi-
laires en fonction des saisons à l’exception de la sai-
son printanière (T1), où la pente se révèle être plus
importante (Fig. 6.7b et 6.8b). Les pentes sont rela-
tivement similaires en fonction des stations même si
les stations 52 et 280 tendent à avoir des pentes signi-
ficativement plus faibles que la station 231 (Fig. 6.7c
et 6.8c).
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Figure 6.4: Variation de la quantité de biomasse algale (concentration totale en chlorophylle-a) en fonction des
différentes variables environnementales. Tous les modèles linéaires sont significatifs (droite noire). Les courbes
en pointillés oranges représentent le lissage des données.
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Figure 6.5: Variation saisonnière du nombre de cellules vivantes (par cm2 de surface de macrophyte) en fonction
des stations (a) et de l’espèce de macrophyte support (b) et du pourcentage de cellules mortes en fonction des
stations (c) et de l’espèce de macrophyte support (d). Les barres d’erreur représentent l’erreur standard et les
lettres différentes indiquent les différences significatives observées par saison suite à un test de Kruskal-Wallis
suivi d’un test post-hoc de Nemenyi.
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Figure 6.6: Relation entre le nombre de cellules vi-
vantes (log) et la concentration en chlorophylle-a
(log) observée. Les symboles différents représentent
les différentes saisons de prélèvement, la couleur de
la bordure des symboles les différentes stations et les
couleurs de l’intérieur des symboles l’espèce support
de macrophyte. Pour la nomenclature voir Fig. 6.1.

La richesse spécifique en diatomées estimée pour
100 cm2 de macrophyte échantillonné est significati-
vement plus importante sur les individus de L. dort-
manna que sur les autres espèces de macrophytes
support (Fig. 6.7a et 6.8d). La richesse spécifique
en diatomées estimée sur C. fragifera est significa-
tivement plus faible que sur L. dortmanna mais est
significativement plus importante que la richesse es-
timée sur les 3 autres espèces de macrophytes sup-
port. Cette richesse tend à augmenter en fonction
des saisons pour atteindre un maximum en automne
(Fig. 6.7b et 6.8e) et tendent à être similaires pour
l’ensemble des stations (malgré une faible différence
significative entre la station 231 et la station 280,
Fig. 6.7c et 6.8f).

L’indice de diversité de Shannon et l’indice
d’équitabilité de Piélou montrent des variations simi-
laires, avec des valeurs significativement plus faibles
sur J. bulbosus par rapport à L. major et L. dort-
manna (uniquement pour Piélou, Fig. 6.8g et j).
Les deux indices tendent à augmenter du printemps
à l’hiver en atteignant un maximum pour la saison
automnale (Fig. 6.8h et k), mais aucune différence
significative n’est observée entre les différentes sta-
tions (Fig. 6.8i et l).

La richesse, l’indice de Shannon et l’indice de

Piélou apparaissent être significativement et posi-
tivement corrélés à l’azote organique, à la concentra-
tion en chlorures, au phophore total et à la concen-
tration en sodium, et négativement corrélés à l’azote
ammoniacal, à la concentration en nitrates (non sig-
nificatif pour Piélou), en silice et au coefficient de
variation de la température de l’eau (Tableau 6.2).
Ces corrélations sont particulièrement fortes pour
la richesse taxonomique, à laquelle sont également
fortement corrélées la conductivité (positivement) et
l’oxygène dissous (négativement).

6.3.4 La composition taxonomique

La composition taxonomique semble être influencée
par la nature de l’espèce de macrophyte support,
les saisons et les stations (PERMANOVA, F4,82 =

2, 84∗∗∗, F3,83 = 1, 35∗∗∗ et F5,81 = 2, 46∗∗∗ respec-
tivement), mais la partition de variance indique que
seul l’environnement et la nature du macrophyte sup-
port ont un effet propre, alors que l’effet de la saison
et de la station est uniquement du à une covariation
avec les variables environnementales (Fig. 6.9).

L’axe 1 semble être essentiellement associé à un
gradient de saisonnalité (Fig. 6.10a) opposant
la saison printanière (valeurs négatives) à la sai-
son automnale (valeurs positives). L’analyse en
composantes principales réalisée sur les paramètres
physico-chimiques, séparait également les échantil-
lons printaniers et automnaux le long de l’axe 1
(Fig. 3.2) et on retrouve par conséquent les mêmes
variables associées à cet axe (Tableau 6.5) : essen-
tiellement les concentrations en ammonium, nitrate
et silice associées à la saison printanière (valeur néga-
tives le long de l’axe 1) et les concentrations en azote
organique, chlorure, sodium et phosphore total pour
la saison automnale. L’axe 1 de la NMS tend égale-
ment à différencier la composition taxonomique des
diatomées présentes sur P. australis et J. bulbosus
par rapport à celles présentes sur L. major et L.
dortmanna. Ainsi, et étant donné que J. bulbosus
est absent de la station 96 et que L. major est es-
sentiellement retrouvé sur les stations 96 et 7, on
retrouve logiquement les échantillons associés à ces
points dans les valeurs positives le long de l’axe 1.
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Figure 6.7: Relations entre la richesse moyenne cumulée et la surface de macrophytes moyenne cumulée à
partir de 999 permutations pour chacune des espèces de macrophytes support (a), les différentes saisons (b)
et les différentes stations (c). Les graphiques en encart représentent les mêmes relations avec des échelles
logarithmiques. La droite en pointillée symbolise la surface pour laquelle la richesse a été estimée (100 cm2).
Voir Fig. 6.3 pour la nomenclature.

Cependant, au regard de la partition de variance
(Fig. 6.9), ce gradient semble être principalement
associé à un effet macrophyte plutôt qu’à un effet
station.

L’axe 2 de la NMS ne semble pas être associé à une
variation de composition en fonction de l’espèce de
macrophyte support et de la localisation des stations,
mais on retrouve les échantillons de la saison prin-
tanière dans ses valeurs négatives (Fig. 6.10a-b), et
des corrélations avec les variables physico-chimiques
caractéristiques de cette saison : par exemple corréla-
tions positives avec les concentrations en ammonium,
silice et nitrate, et corrélations négatives avec la con-
centration en chlorure, potassium et la conductivité
(Tableau 6.5).

L’axe 3 semble quant à lui identifier une différence
de composition entre les diatomées présentes sur L.
dortmanna (valeurs positives) et celles présentes sur
L. major (valeurs négatives). On retrouve logique-
ment dans les valeurs négatives de cet axe les sta-
tions 7 et 96 qui sont les seules stations sur lesquelles
cette espèce de macrophyte a été échantillonnée (et
également la station 280 en été, Tableau 6.1). Les
échantillons semblent également associés aux mêmes
variables physico-chimiques séparant l’hiver de l’été
(Fig. 3.2, Tableau 6.5) : corrélations positives des
valeurs le long de l’axe 3 avec principalement la con-
centration en calcium, en magnésium et corrélations
négatives avec le pH et la température de l’eau.

L’analyse des espèces indicatrices montre que
des taxons de diatomées sont associés à chacune
des saisons et des stations et à chaque espèce de
macrophyte support à l’exception de L. dortmanna

(Tableau. 6.4). C’est sur L. major que l’on retrouve
le plus de taxons de diatomées caractéristiques, et
6 de ces 10 taxons sont des espèces planctoniques
retrouvées également dans l’analyse de la composi-
tion du phytoplancton (voir § 6.3.5). C’est égale-
ment sur la station 96 (1 des 2 stations où L. major
était présente) que l’on retrouve fortement ces es-
pèces planctoniques comme indicatrices de la station.
Deux et quatre taxons sont significativement associés
à C. fragifera et P. australis respectivement.

Bien qu’aucune espèce de diatomées ne soit signifi-
cativement associée à L. dortmanna, l’indice de spé-
cialisation pour cette espèce est cependant beaucoup
plus élevé que pour les autres espèces de macrophytes
(Fig. 6.11). Ceci indique que les relations dans
le réseau d’interactions concernant cette espèce de
macrophyte sont beaucoup plus spécifiques que pour
les autres espèces.

6.3.5 Relations entre la composition
planctonique et benthique

Une faible relation significative linéaire négative en-
tre la biomasse d’épiphytes et de phytoplancton
est observée pendant la saison automnale (R2

aj =
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Figure 6.8: Variation de la pente des courbes d’accumulations (a-c) et de la richesse spécifique en diatomées
estimée (d-f) à partir des modèles linéaires (log-log, 999 permutations), de l’indice de Shannon (g-i) et de l’indice
de Piélou (j-l). Les lettres différentes représentent les différences significatives entre groupes testées avec des
tests de Cliff pour la pente et la richesse spécifique et par des ANOVA pour l’indice de Shannon et de Piélou.
Voir Fig. 6.3 pour la nomenclature.
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Tableau 6.4: Liste des taxons de diatomées significativement associés à une espèce de macrophyte support,
une saison ou une station. Les espèces en gras et italique représentent les espèces retrouvées à la fois dans la
communauté épibenthique et dans la communauté planctonique. Les guildes écologiques des espèces (Passy,
2007) sont représentés par différentes couleurs : rouge - low profile, vert - high profile, bleu -motile, violet -
planctonique et noir indéterminé. *** p < 0,001, ** p < 0,01 et * p < 0,05. Pour la nomenclature, cf. Annexe
11.3.

Sp de macrophytes Taxons Saisons Taxons Stations Taxons
CHAFRA ESUM ** T1 EUAL *** 144 BVIT *

NNAN * NAAN *** CHEL **
GGRA *** CBNA *

JUNBUL EUNS * GLAT *
BBRE * 231 TFEN **

LAGMAJ COCE *** FAUT * TFLO *
ENNG *** T2 ANTU *** KOBG *
PRAD *** NDEN ***
ECES ** NPAL ** 280 NWIL *
GACU ** BVIT **
CPLA ** FVIR *** 52 UULN *
PLFR ** NACD *
EUFL * FGRA ** 7 STDE **
EOMI * BNEO ** FGRA *
CMEN * SGRL *** EBIL *

GAUR ** PMIC *
PHRAUS GLAT * SSTM **

CHEL * NIAN * 96 CPLA ***
TFLO ** ADEG * NDEN ***
TFEN * CUDS * PRAD ***

T3 FCRO *** FCRO *
AUGR*** TVEN *
SEXG ***
AOLG ***
RGIB ***
MLAC ***
EUFL **
NIAR *
EARC *
NCTE *
GPAR **
CMEN *
NNOT *
LLAC **
EPUN *
NEAP *

T4 FCPE ***
NRAD **
BPRO **
NDIS **
NCTO *
EUNS *
GADC *
FRUM *
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Figure 6.9: Diagramme de Venn représentant la vari-
ance expliquée par l’environnement, la nature du
macrophyte support, la saison et la station.

Tableau 6.5: Coefficients de corrélation de Pearson
entre les variables environnementales et la position
des échantillons sur les 3 premiers axes de la NMS.
Seules les relations significatives sont affichées. Voir
chapitre 2 pour la dénomination des variables.

Variables NMS1 NMS2 NMS3
NH4 -0.63 -0.49
N Orga 0.53 0.26 0.28
Ca 0.53
Cl 0.55 0.40 0.36
COD
Conduct. 0.49
MES Minéral
MES Orga -0.26
Mg 0.49
MES 0.28 0.27
NO3 -0.55 -0.31
NO2
O2 -0.39 -0.34 -0.31
pH 0.23 -0.45
TP 0.56 0.34
K 0.29 0.42
Si -0.56 -0.47 -0.23
Na 0.53 0.47
SO4 0.33 0.22
T°C -0.34
T°C moy -0.31
T°C var -0.29
T°C CV -0.51 -0.28 0.27
T°C var. journ.
NMS1 0.40 -0.32
NMS2
NMS3 -0.33 -0.21

0, 04, p = 0, 05) alors qu’aucune relation significative
n’est observée pour les autres saisons (Fig. 6.12).

Au total 22 taxons sont communs entre ceux
retrouvées dans la communauté des diatomées épi-
phytes et ceux retrouvés dans le phytoplancton,
correspondant à 12 et 9% de la communauté épi-
phyte et planctonique respectivement. Les espèces
communnes sont : Achnanthidium minutissimum
(ADMI), Aulacoseira ambigua (AAMB), Caloneis
tenuis (CATE), Cyclotella meneghiniana (CMEN),
Cyclotella ocellata (COCE), Cocconeis placentula
(CPLA), Diploneis ovalis (DOVA), Encyonema
gracile (ENNG), Eucocconeis flexella (EUFL), Eu-
notia implicata (EIMP), Eunotia sp. (EUNS),
Fragilaria capucina (FCAP), Fragilaria crotonen-
sis (FCRO), Fragilaria gracilis (FGRA), Gom-
phonema acuminatum (GACU), Gomphonema sp.
(GOMS), Puncticulata radiosa (PRAD), Navicula
radiosa (NRAD), Nitzschia sp. (NITZ), Stenoptero-
bia curvula (STCU), Tabellaria flocculosa (TFLO) et
Tabellaria ventricosa (TVEN). Etant donné que les
techniques pour l’identification des espèces diffèrent
entre les échantillons phytoplanctoniques (matériel
frais) et phytobenthiques (attaque au peroxyde
d’hydrogène) les taxons non identifiés à l’espèce dans
le phytoplancton (Eunotia sp., Gomphonema sp. et
Nitzschia sp.) l’ont peut-être été pour le phytoben-
thos. Par conséquent, ces 3 taxons ont été sup-
primés des analyses suivantes. De plus, deux de ces
taxons ont été observés dans les échantillons planc-
toniques prélevés au centre du lac mais pas dans les
échantillons prélevés en bordure (C. plancentula et
E. gracile) et ont donc également été retirés des ana-
lyses. En revanche F. gracilis n’a pas été identifiée
à l’espèce dans les échantillons planctoniques mais
reconnue comme espèce planctonique dans la littéra-
ture pour les espèces benthiques (Lecointe et al.,
1993). Cette espèce épiphyte a donc été associée à
Fragilaria sp. du phytoplancton.

Globalement, il existe une très forte relation en-
tre la présence d’une espèce dans la communauté
planctonique et sa présence dans la communauté épi-
phyte (Fig. 6.13). Seule A. ambigua est retrouvée
beaucoup plus fréquemment dans le phytoplancton
que dans le phytobenthos. En revanche, en utili-
sant uniquement les espèces communes, la compo-
sition des communautés planctoniques est assez dif-
férente des communautés benthiques. On retrouve en
effet les échantillons planctoniques dans les valeurs
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Figure 6.10: Représentation des échantillons sur les axes 1 et 2 de la NMS (a) et sur les axes 2 et 3 (b). Les
symboles représentent la localisation des différentes stations d’échantillonnage (la position des barycentres est
également représentée dans les encarts), les couleurs les différentes espèces de macrophytes support. Les ellipses
représentant l’écartype autour du barycentre des groupes pour les espèces de macrophytes support (traits pleins
et contenus colorés) ou pour la saison (traits pointillés). Les figures (c) et (d) représentent la localisation des
espèces sur les 3 premiers axes de la NMS (stress = 0,18).
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Figure 6.11: Variation de l’indice de spécialisation d’
des espèces de macrophytes avec les espèces de diato-
mées. L’indice est calculé 99 fois en tirant aléatoire-
ment 9 échantillons pour chaque espèce de macro-
phytes. Les lettres différentes représentent les dif-
férences significatives suite à un test de Cliff.

négatives le long de l’axe 1 alors que les échantillons
benthiques sont essentiellement retrouvés dans les
valeurs positives (Fig. 6.14a). Les deux autres axes
de la NMS ne permettent pas non plus d’observer
une similarité de composition entre les échantillons
planctoniques et benthiques ; néanmoins ces compo-
sitions semblent plus proches pendant la saison esti-
vale (Fig. 6.14a).

La proportion d’espèces communes par rapport
au pool d’espèce commun varie cependant signifi-
cativement en fonction des stations (χ2 = 28, 03,
p < 0, 001), de la saison (χ2 = 24, 08, p < 0, 001)
et de l’espèce de macrophyte support (χ2 = 10, 49,
p = 0, 03). Ce sont les stations 7 et 96 qui présen-
tent la plus grande proportion d’espèces communes
et en ont significativement plus que les stations 231
et 280 (Fig. 6.15a). La proportion d’espèces com-
munes est significativement plus importante en été
qu’au cours des autres saisons (Fig. 6.15b), et est
également significativement plus importante sur les
individus de L. major que sur les individus de L.
dortmanna (Fig. 6.15c).

Figure 6.12: Relations entre la biomasse épiphyte
(µg.l−1.cm−2, échelle logarithmique) et la biomasse
phytoplanctonique (µg.l−1, échelle puissance) en
fonction des différentes saisons (T1 : printemps, T2
: été, T3 : automne et T4 : hiver). La droite
représente la relation linéaire significative (R2

aj =
0, 04, p = 0, 05) entre la biomasse mesurée sur chaque
individu de macrophyte à chaque station (points
grisés) et la biomasse phytoplanctonique mesurée au
niveau de chaque station (symboles différents). Les
symboles colorés représentent la moyenne et les bar-
res d’erreur l’écart type autour de la moyenne).
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Figure 6.13: Corrélation entre le nombre
d’échantillons (occurrence) où les espèces de
diatomées ont été trouvées dans le phytoplancton et
dans le phytobenthos. La droite représente la droite
1:1 (nombre d’échantillons dans phytoplancton =
nombre d’échantillons dans phytobenthos).

6.4 Discussion

La saison, la principale source de varia-
tion de la flore épiphyte

Dans notre étude, la variation saisonnière appa-
raît être la source la plus importante de variation
des communautés épiphytes. Ces résultats confir-
ment l’importance de la saison dans l’organisation
des assemblages des espèces épiphytes (Vymazal &
Richardson, 1995; Tesolín & Tell, 1996; King et al.,
2006; Kelly et al., 2009) bien que nos résultats dif-
fèrent légèrement des études précédentes. En effet,
dans notre étude, la biomasse algale et le nombre
de cellules de diatomées vivantes sont maximales au
printemps et en été, avec un pic de biomasse en
été, alors que de nombreux auteurs concluent sur
l’existence d’un pic de biomasse des diatomées au
printemps et en automne (Castenholz, 1960; Moore,
1976; Cattaneo & Kalff, 1978; King et al., 2006). Il
faut cependant noter que peu d’études se sont in-
téressées à la variation saisonnière de la flore épi-
phyte dans les milieux lacustres (Castenholz, 1960;
Kairesalo, 1984; King et al., 2006; Kelly et al.,
2009), la plupart ayant été abordées dans les rivières
(Moore, 1976; Rosemond, 1994; Boulêtreau et al.,
2006; Godwin & Carrick, 2008). De plus les résultats

ne sont souvent pas convergents, puisque d’autres
études n’ont pas mis en évidence d’effet saisonnier
(Nygaard, 1994; Rosemond, 1994; Godwin & Car-
rick, 2008). L’effet saison apparait donc relativement
site-spécifique car dépendant fortement des condi-
tions trophiques du milieu, et reste ainsi souvent dif-
ficile à déconvoluer des autres effets environnemen-
taux (Kelly et al., 2009).

Alors que les valeurs de biomasse et du nombre de
cellules vivantes convergent toute les deux vers des
valeurs maximales en été, les valeurs des indices de
diversité affichent un patron décalé dans le temps.
La richesse taxonomique estimée, l’indice de Shan-
non et de Piélou atteignent en effet un maximum en
automne. Ainsi, ces résultats tendent à s’opposer à
l’hypothèse MIH (More Individuals Hypothesis) qui
suggère que plus il y a d’individus et plus la richesse
est importante (Srivastava & Lawton, 1998). Bien
que cette hypothèse constitue une base solide des
théories développées en écologie, elle reste cependant
très largement controversée car de nombreuses études
échouent à mettre en évidence ce phénomène (Storch
et al., 2018), ce qui semble être le cas de la présente
étude.

Le décalage temporel observé entre le pic de
biomasse et le pic de diversité suggère une domi-
nance et un fort développement d’un petit nombre
d’espèces au printemps et surtout en été (forte pro-
duction de biomasse) avant la mise en place de pro-
cessus de régulation et de l’apparition de nouveaux
taxons formant une communauté plus diversifiée avec
des taxons plus équitablement représentés dans la
communauté. Le moteur de cette régulation pourrait
être la prédation (broutage) qui permet de réguler les
communautés et de favoriser la diversité en limitant
les processus d’exclusion compétitive (Paine, 1966;
Holt et al., 1994; Leibold, 1996). Le rôle de la pré-
dation sur le développement de la diversité tend à
être confirmé dans notre étude puisque la quantité
d’organismes hétérotrophes atteint son maximum en
automne (cf. Ch. 7).

Le pic de biomasse estival (et dans une moin-
dre mesure printanier) s’explique vraisemblablement
par la quantité d’énergie disponible. En effet, l’une
des principales variables corrélées à ces biomasses
est la température de l’eau. Comme précisé dans
le chapitre précédent (cf. Ch. 5), la tempéra-
ture a un effet positif sur la croissance des algues
(Striebel et al., 2016) car l’augmentation de la
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Figure 6.14: Représentation des échantillons et des espèces communes entre le phytoplancton et le phytobenthos
sur les 3 premiers axes de la NMS (stress = 0,13). Les symboles représentent les différentes stations et les
couleurs les différentes saisons. Les symboles avec le fond noir et/ou une large épaisseur de trait représentent
les échantillons phytoplanctoniques alors que les autres représentent les échantillons du phytobenthos. Les
lignes relient un échantillon phytoplanctonique prélevé sur une station à une saison avec les échantillons du
phytobenthos prélevés sur la même station à la même saison. Les axes en haut et à droite sur la figure (b)
représentent l’échelle des axes pour la position des espèces.
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Figure 6.15: Proportion d’espèces communes par rapport au nombre total d’espèces communes en fonction de la
station (a), de la saison (b) et de la nature de l’espèce de macrophyte support. Les barres d’erreur représentent
les erreurs standards, et les lettres différentes indiquent les différences significatives observées suite à un test de
Kruskal-Wallis suivi d’un test post-hoc de Nemenyi.

température est aussi associée à une augmentation
de l’activité métabolique (Yvon-Durocher & Allen,
2012). Les températures plus importantes de l’été
s’accompagnent aussi d’une durée d’ensoleillement
plus longue (au printemps aussi) et d’une période de
radiation photosynthétiquement active plus impor-
tante, permettant d’augmenter la durée et l’intensité
de photosynthèse et favorisant la croissance des indi-
vidus. La biomasse algale et le nombre de cellules ne
sont en revanche que faiblement corrélés à la quantité
de nutriments suggérant que la biomasse est princi-
palement limitée par la quantité d’énergie disponible.

Parallèlement, les indices de diversité apparais-
sent être fortement corrélés à la quantité de nutri-
ments dans le milieu, mais de manière contrastée.
Une relation positive est observée entre la diver-
sité et la concentration de phosphore suggérant que
le phosphore est un facteur limitant dans le mi-
lieu, ce qui est souvent le cas dans les milieux la-
custres (Guildford & Hecky, 2000; Ptacnik et al.,
2008). Ceci laisse supposer qu’une diminution de
la ressource diminue l’espace de niche disponible
et donc le nombre d’espèces capables de coexister
(Tilman & Pacala, 1993). Nos résultats confirment
également la relation usuellement observée entre pro-
ductivité et richesse d’un milieu (Tilman & Pacala,
1993), et notamment entre les communautés d’algues
microscopiques et la quantité de phosphore (Soininen
& Meier, 2014).

A l’inverse une relation négative est observée en-
tre les indices de diversité et les concentrations en
ammonium et en nitrates, suggérant que l’azote
n’est pas limitant pour ce maillon et qu’une richesse
plus importante consomme davantage ces ressources

(donc plus la diversité est importante et moins il y a
d’azote disponible dans le milieu). Comme de telles
relations significatives ne sont pas observées pour ces
mêmes variables avec la biomasse algale et la densité
de cellules, il est possible que l’augmentation de la di-
versité taxonomique s’accompagne d’une augmenta-
tion de la diversité fonctionnelle et du développement
de taxons plus consommateurs d’azote (i.e. plus spé-
cialisés). Cependant, des analyses complémentaires
permettant de tester cette hypothèse seraient néces-
saires, car il est également très vraisemblable que la
corrélation significative entre les indices de diversité
et les concentrations en ammonium et nitrates ne soit
pas une réelle relation de causalité. En effet, dans
le chapitre 3 nous avons observé des concentrations
en nitrates et en ammonium plus importantes au
printemps, en raison du ruissellement provenant du
bassin versant, de l’ammonification plus importante
pendant l’hiver (suite à l’accumulation de matière or-
ganique des saisons précédentes) et de la reprise de
la nitrification. Or c’est aussi à cette période que la
diversité observée est la plus faible, en raison proba-
blement des plus faibles concentrations en phosphore
(voir paragraphe précédent).

L’effet des plantes hôtes (et la varia-
tion associée en fonction de la locali-
sation des stations)

L’effet de la localisation des stations sur la biomasse
et la composition taxonomique de la flore de diato-
mées épiphytes est assez peu marqué. Néanmoins,
une biomasse plus importante et une composition
taxonomique plus spécifique est observé sur les sta-
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tions 7 et 96 (Figs. 6.3 et 6.10). Ces stations cor-
respondent aux stations les plus ombragées et sont
également les stations où la concentration phyto-
planctonique est la plus faible. La plus faible com-
pétition pour la lumière sur ces stations pourrait ex-
pliquer le développement plus intense de la flore épi-
phyte. En effet, les diatomées épiphytes sont recon-
nues pour être mieux adaptées aux faibles quantités
de lumière que les organismes vivants dans l’eau li-
bre, car elle n’ont pas la capacité de se mouvoir et
subissent à la fois l’ombrage provoqué par le phy-
toplancton et par les macrophytes (Sand-Jensen &
Borum, 1991). Les mécanismes de compétition entre
le phytoplancton et les diatomées épiphytes semblent
cependant agir de manière relativement modérée et
essentiellement pendant la saison automnale (faible
relation négative entre la biomasse épiphyte et phy-
toplanctonique en automne, Fig. 6.12). Cependant,
le plus fort développement de biomasse sur les sta-
tions 7 et 96 peut également être le résultat de deux
autre mécanismes.

Le premier étant que ces deux stations sont égale-
ment les stations les moins influencées par le vent
(indice de Keddy le plus faible, cf. Chapitre 3) et
que l’action mécanique des vagues sur les stations les
plus exposées ne favorise par l’adhérence des espèces
et le développement des individus. On observe en ef-
fet une relation significative négative entre l’indice de
Keddy et la concentration en chlorophylle-a (Tableau
6.2). Ces résultats sont en accord avec ceux de
Kahlert et al. (2002) et confirme l’importance des
phénomènes physiques sur les communautés périphy-
tiques de diatomées lacustres (Stoermer, 2006; Cyr,
2016).

Le deuxième étant lié à la présence de L. major,
échantillonné quasi-exclusivement sur ces deux sta-
tions. La biomasse algale et le nombre de cellules
vivantes est en effet plus important sur les individus
de L. major que sur les autres espèces. L. major
est probablement, parmi les espèces de macrophytes
étudiées, celle qui possède la plus grande complex-
ité structurelle puisqu’elle est constituée d’une tige
sur laquelle s’insère une multitude de feuilles. Ce
n’est pas le cas des autres espèces de macrophytes
étudiées, à l’exception de C. fragifera, sur laquelle
une biomasse plus importante que sur les autres es-
pèces est également observée. L’architecture struc-
turelle de la plante hôte apparait donc avoir un ef-
fet important sur la biomasse de la flore épiphyte,

en accord avec les nombreuses études de la littéra-
ture qui montrent que les plantes les plus complexes
hébergent une biomasse plus importante (Cattaneo
& Kalff, 1980; Blindow, 1987; Iwan Jones et al., 2000;
Comte & Cazaubon, 2002; Laugaste & Reunanen,
2005; Warfe & Barmuta, 2006; Hao et al., 2017).

Pour les espèces de macrophytes présentant une
complexité structurelle plus faible, la variation de
biomasse et de densité de cellules peut s’expliquer
par la rugosité de la surface proposée pour la coloni-
sation des épiphytes. Les deux espèces qui présentent
la biomasse et le nombre de cellules le plus faibles
sont J. bulbosus et L. dortmanna, deux espèces qui
possèdent une faible rugosité (appréciation person-
nelle). La tige de P. australis, qui possède une sur-
face crénelée offrant une rugosité beaucoup plus im-
portante, accueille quant à elle une biomasse et un
nombre de cellules vivantes plus importants que J.
bulbosus et L. dortmanna. Nos résultats semblent
donc confirmer les observations de Sekar et al. (2004),
qui montraient une plus grande facilité d’adhérence
sur des substrats rugueux, et soulignent l’importance
de la micro-topographie du substrat pour la coloni-
sation des espèces épiphytes.

Cependant, à l’image des fluctuations saisonnières
observées, la biomasse et le nombre de cellules vi-
vantes ne reflètent pas la variation de diversité ob-
servée, réfutant une nouvelle fois l’hypothèse MIH.
En effet, la richesse spécifique la plus forte est ob-
servée sur les individus de L. dortmanna, où le nom-
bre d’espèces estimé dépasse largement celui porté
par les autres espèces de macrophytes (Fig. 6.8),
alors que le nombre d’individus et la biomasse sont
significativement plus faibles que pour les autres es-
pèces. Ces résultats suggèrent l’absence d’une ou
plusieurs espèces dominantes, i.e. occupant toute la
ressource au détriment des autres, et une meilleure
équitabilité entre les espèces (confirmé par les fortes
valeurs de l’indice de Piélou, Fig. 6.8). Une plus
faible compétition entre les individus peut expliquer
ces résultats, produisant une flore épiphyte plus riche
mais aussi plus spécialisée, comme l’indiquent les ré-
sultats de l’étude des relations biotiques (Fig. 6.11).

Bien que nos analyses révèlent des communautés
épiphytes significativement différentes en fonction
de la nature des espèces de macrophytes support,
les résultats ne permettent pas de mettre claire-
ment en évidence un effet allélopathique de la part
de certaines espèces. En particulier, ces résul-
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tats ne confirment pas les propriétés allélopathiques
des characées contrairement aux conclusions de cer-
tains auteurs (Wium-Andersen et al., 1982; van
Donk & van de Bund, 2002), probablement parce
que les caractéristiques allélopathiques sont forte-
ment dépendants de l’espèce de macrophyte consid-
érée, y compris parmi les espèces appartenant au
même genre comme les Chara (Blindow, 1987; Gross,
2003). Cependant, la faible densité de cellules et
de biomasse trouvée sur L. dortmanna, et la plus
forte spécialisation de cette espèce avec les épiphytes
pourraient suggérer l’existence de tels mécanismes
allélopathiques, d’autant plus que la concentration
phytoplanctonique était significativement plus faible
en automne en présence de cette espèce (cf. Fig.
5.7). Il reste néanmoins très difficile, à ce stade,
de conclure sur ce point, les caractéristiques mor-
phologiques de la plante étant peut-être davantage
responsables de cette observation que ses caractéris-
tiques chimiques. Des investigations supplémentaires
sur le sujet semblent donc nécessaires.

En revanche des communautés épiphytes dif-
férentes sont observées, en particulier entre celles
présentes sur P. australis et J. bulbosus d’un coté, et
celles présentes sur L. dortmanna, L. major et C. fra-
gifera de l’autre. Les espèces de diatomées présentes
sur P. australis et J. bulbosus semblent être davan-
tage des espèces appartenant à la guilde écologique
des “high profile”, i.e. des espèces de grandes
statures, filamenteuses qui créent la troisième dimen-
sion du biofilm. En effet, ce sont uniquement des
espèces de cette guilde qui ressortent comme espèces
indicatrices pour ces deux espèces de macrophytes, et
des analyses complémentaires révèlent que le pour-
centage de “high profile” contenu dans les commu-
nautés épiphytes de ces deux espèces est légèrement
supérieur à celui des trois autres espèces de macro-
phytes (37 et 37 vs. 32, 32 et 28% respectivement).
A notre connaissance, aucune étude n’a étudiée pré-
cisément la composition fonctionnelle des diatomées
épiphytes en fonction de la nature de la plante hôte,
et le mécanisme permettant d’expliquer ce résultat
reste actuellement hypothétique. L’une des explica-
tions pourrait être la morphologie de la plante hôte,
P. australis et J. bulbosus étant les deux espèces
étudiées qui présentent un port vertical, alors les
autres espèces de macrophytes présentent des feuilles
plutôt horizontales par rapport à la tige. Les espèces
de diatomées épiphytes de haute stature, capables

de s’ériger sur le substrat pourraient donc bénéficier
d’une quantité de lumière relativement plus impor-
tante que les autres espèces, et se retrouveraient donc
d’autant plus favorisées sur ces substrats. Cette hy-
pothèse reste cependant purement spéculative, mais
pourrait être testée facilement de manière expéri-
mentale.

La relation avec le phytoplancton

Des flux d’espèces entre les communautés phyto-
planctoniques et épiphytes semblent exister dans le
lac de Lacanau, mais restent vraisemblablement rela-
tivement modérés (concernent 12% des taxons de la
communauté épiphyte et 9% des taxons de la com-
munauté phytoplanctonique). La relation positive
entre l’occurrence des espèces du phytoplancton et
du phytobenthos (Fig. 6.13) suggère cependant que
l’une des communautés contribue à alimenter l’autre,
confirmant les résultats de Kanavillil et al. (2016) qui
montraient une relation positive entre la biomasse
de phytoplancton et celle du biofilm. La relation
positive entre la biomasse phytoplanctonique et épi-
phyte semble d’ailleurs confirmée de manière plus
large dans notre étude, puisque les pics de biomasse
de ces deux communautés sont observés à la même
saison (en été) et c’est à cette saison que le nom-
bre d’espèces commune est le plus important (Fig.
6.15b). Cette corrélation positive suggère cependant
une faible compétition entre ces deux communautés
à l’échelle de l’écosystème, même si localement de
tels mécanismes semblent exister (voir §6.4).

Malgré cette relation positive entre l’occurrence
des espèces du phytoplancton et celle du phytoben-
thos, la composition entre ces deux communautés
reste complètement différente (Fig. 6.14), suggérant
que des facteurs environnementaux filtrent différem-
ment ces deux communautés. En revanche, certaines
stations affichent une composition floristique épi-
phyte et planctonique plus similaire que d’autres sta-
tions. Ainsi, les stations 280 et 231 ont un plus faible
nombre d’espèces communs avec le phytoplancton
que les autres stations étudiées (Fig. 6.15a). Ces
résultats sont confirmés lorsque l’on mesure, par sta-
tion, la distance moyenne séparant la communauté
phytoplanctonique des communautés épiphytes dans
l’espace multidimensionnel de la NMS (Fig. 6.14, ré-
sultats non montrés). Or ces deux stations sont aussi
celles qui présentent l’indice de Keddy le plus impor-
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tant, laissant présager d’un rôle important du vent
sur la relation entre les communautés phytoplanc-
toniques et épiphytes, et confirmant l’importance des
processus physiques sur ce type de relation (Lund,
1942; Patil & Anil, 2005).

A contrario, c’est pour les stations 7 et 96 que
les communautés phytoplanctoniques sont les plus
proches des communautés épiphytes. Outre le fait
que ces deux stations sont aussi celles qui possèdent
les plus faibles perturbations dûes au vent, c’est sur
ces deux stations qu’ont été prélevées les échantillons
de L. major. Or, on retrouve comme espèces indica-
trices sur cette espèce de macrophyte, un grand nom-
bre d’espèces de la communauté phytoplanctonique
: 7 des 10 espèces indicatrices sont aussi retrouvées
dans le phytoplancton. Enfin, c’est sur L. major que
la proportion d’espèces communes est la plus impor-
tante comparativement aux autres espèces de macro-
phytes support (Fig. 6.15c). Ces résultats laissent
penser que le port de L. major, i.e. une tige érigée
avec de nombreuses petites feuilles, permet d’agir
comme un filet en retenant plus efficacement les es-
pèces présentes dans la colonne d’eau. Ces résultats
confirment ceux du §6.4, montant que la morpholo-
gie de l’espèce hôte joue donc un rôle important sur
la composition de la communauté épiphyte.

Conclusions

La flore épiphyte présente sur les macrophytes
du lac de Lacanau est principalement influencée
par la variation saisonnière : la température et
l’ensoleillement agissent essentiellement sur la den-
sité de cellules et la biomasse alors que la variation
saisonnière des nutriments (et vraisemblablement le
broutage par la micro-méiofaune) modifient davan-
tage la diversité taxonomique. Mais les caractéris-
tiques physiques de la plante hôte, i.e. sa morpholo-
gie et sa rugosité, apparaissent aussi avoir une grande
importance. Les plantes avec une forte complex-
ité structurelle sont le support d’une biomasse plus
importante (en raison des micro-habitats qu’elles
proposent) et les communautés épiphytes qu’elles
hébergent interagissent davantage avec la commu-
nauté phytoplanctonique. La diversité fonctionnelle
des diatomées épiphytes semble donc dépendre de
la morphologie de la plante hôte, mais ces résul-
tats restent à confirmer par des études complémen-
taires. Dans cette étude, nous n’avons pas mis en évi-

dence l’existence de processus allélopathiques entre
les characées et la communauté de diatomées, mais
il est possible que de tels mécanismes existent pour
les isoétides, et en particulier L. dortmanna. Là en-
core, des études complémentaires sur le sujet seront
nécessaires pour confirmer ces tendances.
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Chapitre 7

La micro-méiofaune

7.1 Introduction

La micro-méiofaune est généralement définie comme
l’ensemble des individus hétérotrophes ou mixotro-
phes dont la taille est comprise entre quelques µm
et 1000 µm. Les plus gros organismes appartien-
nent à la méiofaune (de 42 µm à 1000 µm) et sont
unicellulaires ou pluricellulaires alors que les plus pe-
tits appartiennent à la microfaune (< 42 µm) et sont
surtout représentés par des organismes unicellulaires.
La micro-méiofaune comprend donc des protozoaires
(organismes unicellulaires) et certains métazoaires
(organismes pluricellulaires).

Les différents taxons représentant la micro-
méiofaune sont généralement assez généralistes et se
nourrissent d’une panoplie d’organismes tels que les
bactéries, les microalgues, les champignons et autres
individus de la micro-méiofaune. L’habitat de la
micro-méiofaune aquatique est extrêmement varié et
inclue l’eau libre (organismes planctoniques), le sédi-
ment (individus de la zone hyporhéique) et à la sur-
face des substrats minéraux et biologiques comme
les macrophytes (individus intégrés dans le biofilm).
Ils jouent un rôle important dans le fonctionnement
de l’écosystème en favorisant la boucle microbienne
et en améliorant le taux de minéralisation (fèces,
bioturbation) (Traunspurger, 1997; Eßer, 2006). De
part leur action de prédation, la micro-méiofaune in-
fluence directement la composition des producteurs
primaires modifiant également par cette voie le fonc-
tionnement du système (Hart, 1985; Rakowski &
Cardinale, 2016). Par exemple, les brouteurs asso-
ciés aux macrophytes peuvent jouer un rôle impor-
tant dans le maintien de la dominance des plantes
aquatiques dans les lacs peu profonds, qui autrement
deviendraient plus rapidement dominés par le phyto-
plancton à mesure que la charge en éléments nutritifs
augmenterait (Timms & Moss, 1984).

La connaissance de l’écologie de cette micro-
méiofaune, et en particulier les épiphytes lacus-
tres, reste aujourd’hui assez limitée. Certains fac-
teurs saisonniers (lumière, température, pH, Duggan
et al., 1998) ou liés à l’anthropisation (substances dis-
soutes dont les polluants toxiques, Proia et al. 2011;
Neury-Ormanni 2016) modifient la composition de
microalgues, et déterminent également les cycles bio-
logiques de la micro-méiofaune. Ainsi, ces détermi-
nants environnementaux façonnent diversement les
communautés périphytiques au long de l’année, di-
rectement et indirectement au sein du réseau com-
plexe d’interactions entre les espèces. Les condi-
tions trophiques du milieu sont également reconnues
comme influençant fortement les communautés et en
particulier la microfaune (Beaver & Crisman, 1982;
Hwang & Heath, 1997; Van Wichelen et al., 2013).
Ainsi, dans des lacs mésotrophes à eutrophes (nord-
ouest de l’Europe) il a été démontré que la biomasse
des protozoaires ciliés planctoniques est deux fois
plus importante dans les eaux turbides que dans les
eaux non turbides, mais que cette variation était da-
vantage associée à la concentration de chlorophylle-a
et aux matières organiques en suspensions qu’à la
quantité en nutriments (Van Wichelen et al., 2013).

La micro-méiofaune périphytique interagit égale-
ment avec la communauté zooplanctonique puisque
les individus peuvent en partie provenir du zooplanc-
ton : de manière passive en étant entrainé par les
courants ou de manière active lors de déplacements
engendrés par l’évitement visuelle de prédateurs pen-
dant le jour (Davies, 1985; Lévesque, 2008). Ces
migrations entre la micro-méiofaune périphytique et
le zooplancton peuvent suivre un cycle journalier,
puisque les daphnies et copépodes (les plus grandes)
nagent généralement vers les eaux libres au crépus-
cule et vers les macrophytes immergés à l’aube (Woj-
tal et al., 2003). Cette interaction pourrait être influ-
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encée par l’architecture des macrophytes, ceux pos-
sédant une architecture plus complexe pouvant po-
tentiellement fournir un refuge plus “sûr” pour les in-
dividus issus de la migration active et une surface de
“captage” plus importante pour les individus issus de
la migration passive. Dans les rivières, l’architecture
de la plante hôte est reconnue comme ayant un
rôle sur la composition et la diversité de la com-
munauté de la micro-méiofaune, puisque les macro-
phytes ayant des organisations spatiales plus com-
plexes portent des biomasses de protozoaires ciliés
plus importantes (Babko & Kuzmina, 2004a) ainsi
qu’une abondance et une diversité de rotifères plus
importantes (Pontin & Shiel, 1995; Duggan, 2001a).
La composition de la flore macrophyte est donc sus-
ceptible d’influencer fortement la communauté de la
micro-méiofaune.

La micro-méiofaune épiphyte (en surface des
macrophytes) des lacs aquitains du type oligotrophe
(exemple du lac de Lacanau) n’a, à notre connais-
sance, encore jamais été étudiée. Dans le lac de La-
canau seule la faune planctonique a pour l’instant fait
l’objet d’inventaires particuliers (Florin, 1975) mais
la faune épiphyte est encore aujourd’hui inconnue.
L’objectif de cette étude est donc dans un premier
temps de faire un inventaire exhaustif des grands
groupes présents en surface de certains macrophytes
en fonction des saisons et de la localisation autour du
lac. Ainsi, l’influence de la saison, de la station et
de la nature du macrophyte support sur les commu-
nautés de micro-méiofaune sera testé en lien avec les
paramètres environnementaux. Enfin, l’interaction
avec la communauté de microalgues épiphytes sera
également étudiée.

7.2 Matériels & Méthodes

7.2.1 Variation de la masse de
matière organique épiphyte

La masse de matière organique présente sur les
feuilles des macrophytes échantillonnés est fortement
dépendant de la surface foliaire échantillonée (R2 =

0, 49, p < 0, 001, Fig. 7.1). Par conséquent et pour la
suite des analyses, la matière organique par unité de
surface a été utilisée (avec une transformation loga-
rithmique).

La variation de la masse surfacique de matière or-
ganique en fonction des saisons, des stations et de la

Figure 7.1: Relation entre la masse de matière or-
ganique (mg) et la surface foliaire du macrophyte
échantillonné. Les symboles différents représen-
tent les différentes saisons de prélèvement (T1 -
printemps, T2 - été, T3 -automne, T4 -hiver), la
couleur de la bordure des symboles les différentes
stations et les couleurs de l’intérieur des symboles
l’espèce support de macrophyte.

nature des macrophytes support a ensuite été com-
paré par des tests de Kruskal-Wallis (pour tester
l’effet saison et station) et par une ANOVA à 1 fac-
teur pour tester l’effet macrophyte.

7.2.2 Quantification de
l’hétérotrophie

Afin de quantifier la part relative des organismes
hétérotrophes et autotrophes dans nos échantillons,
une régression linéaire a été effectuée entre la masse
surfacique de matière organique (mg.cm−2) et la con-
centration de chlorophylle-a mesurée sur les échan-
tillons (µg.l−1.cm−2) (cf. Chapitre 6). Les résidus
de cette régression ont ensuite été utilisés comme in-
dicateurs du rapport hétérotrophie/autotrophie, les
résidus positifs traduisant une hétérotrophie plus im-
portante que l’autotrophie, et les résidus négatifs
une part relativement plus importante des organ-
ismes autotrophes. Bien que ces résidus ne reflètent
pas directement la biomasse absolue d’hétérotrophes
présents sur les échantillons, ils représentent néan-
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moins un bon proxy de cette biomasse. Afin de
tester si la part relative d’organismes hétérotro-
phes est significativement plus importante que la
part d’organismes autotrophes (ou l’inverse), un
test t de Student a été réalisé pour chaque saison,
chaque station et chaque espèce de macrophyte sup-
port. Ce test permet de tester si la distribution
des résidus est significativement différente de 0 (part
d’hétérotrophes équivalent à la part d’autotrophe).
La variation de ces résidus en fonction de la saison,
de la station et de la nature du macrophyte support
a également été testé par des tests de Kruskal-Wallis,
suivis de tests post-hoc de Nemenyi.

La corrélation entre la quantité d’hétérotrophes et
les 20 variables physico-chimiques les plus représen-
tatives (cf. Chapitre 3) a ensuite été testée par
des corrélations de Spearman. Nous avons égale-
ment inclus les variables de température relevées
les jours précédents les relevés (cf. Chapitre 2 et
3), incluant la température moyenne de l’eau (T°C
moy), sa variance (T°C var), le coefficient de varia-
tion (T°C CV) et la variation journalière (T°C var.
journ.). Nous avons également testé si la part rel-
ative d’hétérotrophes variait en fonction de la com-
position taxonomique de la flore macrophyte pour
chaque station/saison. Pour ceci, nous avons utilisé
les résultats issus de la NMS réalisée sur la com-
position des macrophytes (Fig. 4.2), en prenant le
barycentre des points correspondants au couple sai-
son/station (N = 24 ) sur les 3 axes. Afin de dé-
convoluer l’effet saison de l’effet environnemental,
des modèles mixtes prenant l’hétérotrophie comme
variable dépendante, les variables environnementales
comme variables explicatives et la saison comme fac-
teur aléatoire ont également été réalisés.

7.2.3 Structure de la diversité

La variation de l’abondance relative des différents
groupes taxonomiques (ci-après taxons) en fonction
des saisons, des stations et de l’espèce de macrophyte
support a été testé par des tests de Kruskal-Wallis
suivi de tests post-hoc de Nemenyi. De même, la
densité d’individus de chaque taxon (nombre total
d’individus identifié par cm2) pour chaque échantil-
lon a été calculée en fonction des différentes saisons,
stations et espèce de macrophyte support, et la va-
riation de cette densité a été testée par des tests de
Kruskal-Wallis suivi de tests post-hoc de Nemenyi.

La richesse taxonomique, l’indice de Shannon et
l’indice de Piélou ont été utilisés pour analyser
la diversité de la micro-méiofaune. L’indice de
Shannon et l’indice de Piélou ont été calculés en
utilisant la densité d’individus par cm2 (nombre
d’individus/surface foliaire totale des 3 individus de
macrophytes). La richesse taxonomique et l’indice
de Shannon sont significativement dépendant de la
surface foliaire échantillonnée (somme de la sur-
face des 3 individus de macrophytes prélevés) selon
des modèles linéaires avec le logarithme de la sur-
face : R2

aj = 0, 33, p < 0, 001 pour la richesse,
R2

aj = 0, 22, p < 0, 001 pour l’indice de Shannon.
Par conséquent, nous avons estimé la richesse spé-
cifique selon une méthode similaire à celle utilisée
pour l’estimation de la richesse de la flore épiphyte
(cf. 6.2.3) : construction de courbes d’accumulation
d’espèces, en prenant les échantillons dans un ordre
aléatoire et en calculant le nombre de nouvelles es-
pèces en fonction de l’augmentation de la surface de
macrophyte échantillonnés. Cette opération a été
répétée 999 fois de manière à obtenir une moyenne
de richesse et de surface, qui a ensuite servi à cons-
truire une courbe d’accumulation (modèles semi-
logarithmiques). La richesse taxonomique correspon-
dant à une surface de macrophyte de 150 cm2 a en-
suite été estimée pour chacune des 999 simulations
afin de pouvoir être analysée. Ces valeurs (de même
que les pentes des courbes d’accumulation -log de
la surface) ont ensuite été comparées en fonction de
l’espèce de macrophyte support, de la saison et de
la station d’échantillonnage avec des tests de Cliff
(Cliff, 1993). Ces tests permettent de tester la dif-
férence entre les groupes sans être biaisés par le nom-
bre de valeurs. L’indice de Shannon a quant à lui été
divisé par le logarithme de la surface. Les échantil-
lons sans espèces (10) ont été retirés avant le calcul
de l’indice de Piélou mais conservés pour les analyses
sur la richesse taxonomique et l’indice de Shannon.

La variation des indices de Shannon et de Piélou en
fonction de l’espèce de macrophyte ont, quant à eux,
été testé par des ANOVA à 1 facteur ou des tests
de Kruskal-Wallis en fonction de l’homocédasticité
des données. Des courbes d’accumulation ont égale-
ment été construites pour chaque station/saison (de
la même manière que précédemment) en fusionnant
les échantillons prélevés sur les différentes espèces de
macrophytes afin de pouvoir tester la corrélation en-
tre la richesse taxonomique estimée sur 150 cm2 de
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surface de macrophyte et l’ensemble des variables en-
vironnementales précédemment utilisées. Cette cor-
rélation a été mesurée par des tests de corrélation
de Spearman pour la richesse taxonomique estimée,
l’indice de Shannon et l’indice de Piélou en fonction
de chaque variable environnementale et biologique
(axes de la NMS des macrophytes). Afin de dé-
convoluer l’effet saison de l’effet environnemental,
des modèles mixtes similaires à ceux utilisés pour
la quantification de l’hétérotrophie ont été réalisés.

L’analyse de la composition a été effectué avec
une NMS (Non Metrical multidimensional Scaling),
en utilisant la densité d’individus par cm2. Cette
analyse a été complétée d’une analyse MRPP (Multi
Response Permutation Procedure ) avec 999 permu-
tations. Cette analyse permet de tester statistique-
ment une différence de composition en fonction de
la saison, de la station et de l’espèce de macrophyte
support. Afin de tester si certains taxons sont signi-
ficativement associés à une saison, à une station ou
à certaines espèces de macrophytes, une analyse des
espèces indicatrices (Dufrene & Legendre, 1997) a
été réalisée. Enfin, un coefficient de corrélation de
Mantel a été calculé entre la matrice faunistique et
floristique (test basé sur les distances de Sørensen)
pour évaluer la corrélation entre la composition de la
micro-méiofaune et celle de la flore épiphyte.

7.2.4 Réseau trophique avec les dia-
tomées épiphytes

Afin de mesurer les relations biotiques entre la faune
et la flore épiphytes, nous avons utilisé des ana-
lyses basés sur les réseaux d’interaction. Ainsi, pour
chaque station, saison et espèce de macrophyte sup-
port, nous avons calculé les indices de spécialisation
H2 et d’ de Blüthgen et al. (2006) (voir chapitre
6 pour la définition de cet indice). H2 représente
l’indice de spécialisation de l’ensemble du réseau
alors que d’ représente l’indice de spécialisation pour
chaque espèce du réseau (faune et flore). Les varia-
tions des valeurs de d’ en fonction de la saison, de la
station et de l’espèce de macrophyte support ont en-
suite été testées avec un test de Kruskal-Wallis suivi
d’un test post-hoc de Nemenyi quand une différence
significative était observée.

7.3 Résultats

7.3.1 Variation de la masse de
matière organique épiphyte

La masse organique surfacique déposée sur les es-
pèces de macrophytes est significativement plus im-
portante en été et en automne qu’en hiver et au
printemps (Fig. 7.2), et tend à être significativement
plus importante sur C. fragifera, L. major et P. aus-
tralis que sur J. bulbosus et L. dortmanna. En re-
vanche, la masse organique surfacique ne varie pas
en fonction de la localisation des stations autour du
lac.

7.3.2 Quantification de
l’hétérotrophie

Il existe une relation linéaire significative entre la
masse organique surfacique et la concentration de
chlorophylle-a mesurée sur les espèces de macro-
phytes support (R2

aj = 0, 15, p < 0, 0001, Fig. 7.3).
Les résidus de cette régression, qui permettent de
mesurer la part relative des organismes autotrophes
et hétérotrophes, varient significativement en fonc-
tion des saisons (test de Kruskal-Wallis, χ2 = 99, 78,
ddl = 3, p < 0, 001, Fig. 7.4). Les organismes
autotrophes sont proportionnellement plus impor-
tants au printemps que les organismes hétérotrophes,
alors que l’inverse est observée pour la saison autom-
nale. La balance entre les organismes autotrophes
et hétérotrophes semble neutre en été et en hiver.
L’importance relative des organismes hétérotrophes
et autotrophes ne varie pas significativement en fonc-
tion de la localisation des stations, mais varie signi-
ficativement en fonction de la nature du macro-
phyte support (test de Kruskal-Wallis, χ2 = 17, 96,
ddl = 4, p < 0, 01, Fig. 7.4). Cependant, seul J.
bulbosus, présente une part relative d’organismes au-
totrophes significativement plus importante que celle
des organismes hétérotrophes.

Parmi les principales variables environnementales
associées au caractère hétérotrophe du biofilm, à la
richesse spécifique estimée et à l’indice de Shan-
non, une corrélation significative négative est ob-
servée avec la concentration en azote ammoniacal,
en nitrate et en silice (Tableau 7.1). En revanche,
ces variables biologiques sont positivement corrélées
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Figure 7.2: Variation de la masse organique sur-
facique en fonction des saisons (a), des stations (b)
et de l’espèce de macrophyte support (c). Les lettres
différentes indiquent les différences significatives en-
tre groupes avec un test de Kruskal-Wallis suivi d’un
test post-hoc de Nemenyi. Les différentes saisons sont
: T1 - printemps, T2 - été, T3 -automne, T4 -hiver,
et les espèces de macrophytes support CHAFRA -
Chara fragifera, JUNBUL - Juncus bulbosus, LAG-
MAJ - Lagarosiphon major, LOBDOR - Lobelia dort-
manna et PHRAUS : Phragmites australis.

à la concentration en azote organique, en chlorure,
à la concentration en phosphore totale et en ions
sodium. Les corrélations maximales sont observées
avec la richesse spécifique estimée et sont globale-
ment plus faibles pour l’indice de Shannon et la den-
sité d’individus. Il y a peu de corrélations signifi-
catives avec l’indice de Piélou et les coefficients de
corrélation des tests significatifs sont relativement
faibles (entre 0,21 et 0,28). En outre, on peut aussi
noter que le caractère hétérotrophe du biofilm et la
densité d’individus sont négativement corrélés à l’axe
3 de la NMS effectué sur les macrophytes (Fig. 4.2)
associé à un gradient négatif de profondeur. Cepen-
dant, en enlevant la corrélation des variables environ-
nementales avec la saison grâce à des modèles mixtes,
on ne retrouve plus aucune corrélation significative à
l’exception :

• d’une relation respectivement négative et posi-
tive entre le caractère hétérotrophe du biofilm et
l’azote ammoniacal et l’axe 2 de la NMS effec-
tuée sur la composition des macrophytes (cor-
rélation non significative avec le test de Spear-
man mais coefficient de la pente proche de 0)
;

• d’une relation négative entre l’indice de Shan-
non et la concentration en azote ammoniacal
et les nitrates. Cependant après transforma-
tion des valeurs de nitrates en logarithme afin
d’améliorer la distribution des valeurs, cette re-
lation ne se révèle plus être significative ;

• d’une relation négative entre la densité
d’individus et le carbone organique dissous.

7.3.3 Structure de la diversité

Au total 15 taxons ont été identifiés sur les 5 espèces
de macrophytes : des larves de copépodes dénom-
més nauplii (Copepod.), des cladocères (Cladoc.),
des oligochètes et zoïdes d’oligochètes (Oligoc.), des
larves de chironomidae (Chiron.), des nématodes
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Figure 7.3: Relation entre la masse surfacique de
matière organique (mg.cm−2) et la concentration
en chlorophylle-a. La droite représente la régres-
sion linéaire entre les 2 variables (R2

aj = 0, 15,
p < 0, 0001). Les symboles différents représentent les
différentes saisons de prélèvement (T1 - printemps,
T2 - été, T3 -automne, T4 -hiver), la couleur de la
bordure des symboles les différentes stations et les
couleurs de l’intérieur des symboles l’espèce support
de macrophyte.

(Nemat.), des gastrotriches (Gastrot.), des tardi-
grades (Tardigr.), des rotifères (Rotif.), des pro-
tozoaires thécamébiens (Prot.Thecam.), des proto-
zoaires amibes (Prot.Amib), des protozoaires ciliés
sessiles (Prot.Sess.), des protozoaires ciliés vagiles
(Prot.Vag.), des protozoaires flagellés hétérotro-
phes (Prot.Flag.), des protozoaires héliozoaires
(Prot.Hel.) et autres métazoaires que ceux cités
précédemment (Metaz., ci-après nommé méta-
zoaires).

Les principaux taxons représentés dans la commu-
nauté sont les nématodes (représentant en moyenne
sur chaque échantillon plus de 27% des individus), les
protozoaires thécamébiens (16%), les rotifères (14%)
et les protozoaires sessiles (12%)(Fig. 7.5). Les
autres taxons représentent moins de 10% du nom-
bre total d’individus de chaque échantillon. Parmi
les principaux taxons précédemment cités, les néma-
todes et les rotifères occupent la plus grande partie
de la communauté pendant la saison estivale, alors

Figure 7.4: Variation des résidus du modèle linéaire
entre la masse organique surfacique et la concentra-
tion de chlorophylle-a. Des résidus positifs indiquent
une surreprésentation des organismes hétérotrophes
alors que les résidus négatifs indiquent une sur-
représentation des organismes autotrophes. Les dis-
tributions des résidus significativement différentes de
0 sont indiquées par des astérisques (∗∗∗p < 0, 001,
∗∗p < 0, 01). Les lettres différentes représentent les
différences significatives entre les groupes suite à un
test de Kruskal-Wallis suivi d’un test post-hoc de Ne-
menyi.
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Tableau 7.2: Caractéristiques des principaux groupes taxonomiques de micro-méiofaune identifiées au cours de
cette étude.

Groupes taxonomiques Caractéristiques
Photos

(©Vedrenne)

Copépodes (Copepod.)
Organismes métazoaires, crustacés de taille variant de 0,3 à 8 mm. Seules des
nauplii de Copépodes (larves) ont été retrouvées et sont uniquement des nauplii
de Cyclopoida.

Cladocères (Cladoc.)

Organismes métazoaires, petits crustacés de 0,2 à 3 mm (exceptionnellement
15 mm). Chez la plupart des espèces le thorax et le post-abdomen sont re-
couverts d’une carapace bivalve (Amoros, 1984). Aussi appelés puces d’eau ou
daphnies. Ils sont herbivores, détritivores, bactériophages. Dans cette étude a
été identifiée la famille des Chydoridae (Alona guttata, Acroperus elongatus,
sous-famille Chydorinae).

Zoïdes d’oligochètes
(Oligoc.)

Organismes métazoaires, vers annélides caractérisés fondamentalement par la
présence de deux paires de faisceaux de soies (Tachet et al., 2010). Ce méta-
zoaire, produit un fragment au cours de la reproduction asexuée (Lafont, 1983).
Toutes les formes observées sont des zoïdes qui sont produits par les Naididae
et quelques Tubificidae. Aucune identification plus précise n’a été réalisée.

Larves de chironomidae
et Nymphe de
chironomidae (Chiron.)

Organismes métazoaires, les chironomidae appartiennent à l’ordre des diptères
chez les insectes. Dans cette étude ont été retrouvées uniquement les larves de la
famille des Chironomidae appartenant aux sous-familles des Tanypodinae, des
Chironominae (tribu des Tanytarsini et des Chironomini) et des Orthocladiinae
(Tachet et al., 2010). De très rares nymphes ont été retrouvées.

Nématodes (Nemat.)

Organismes métazoaires, les nématodes sont des vers fusiformes non segmentés
et lisses (sans soies). Ils mesurent entre 0.5 et 2 mm et possèdent généralement
des temps de génération relativement long (plusieurs mois) (Traunspurger,
2000). Ils sont généralement omnivores et peuvent se nourrir de bactéries,
d’algues, de protozoaires, d’oligochètes, de nématodes (Vedry, 1996). Aucune
identification plus précise n’a été réalisée dans cette étude, mais différents gen-
res ont été rencontrés.

Gastrotriches (Gastrot.)

Organismes métazoaires, petits vers de 0,1 à 4 mm de long, dont le corps
est recouvert de cils vibratiles. Ils se nourrissent essentiellement de bactéries,
mais aussi d’algues unicellulaires et de matière organique particulaire (détri-
tivores)(Ricci & Balsamo, 2000) ainsi que de flagellés hétérotrophes (Vedry,
1996). Il est même fait référence que les gastrotriches effectuent une prédation
sur les diatomées en milieu naturel (Vedry, 1996). Aucune identification plus
précise n’a été réalisée dans cette étude, repéré uniquement le 26/01/19.

Tardigrades (Tardigr.)

Organismes métazoaires, ce sont des arthropodes (aussi appelés oursons d’eau)
qui mesurent généralement entre 0,25 et 1mm. Ils sont connus grâce à la
particularité de certaines espèces à pouvoir survivre dans des environnements
extrêmes (e.g. ils peuvent résister à la dessiccation). Ils se nourrissent d’algues,
de protozoaires, de rotifères, de nématodes mais aussi d’autres tardigrades,
de détritus (Nelson & Marley, 2000; Nelson, 2002) et de larves d’oligochètes
(Vedry, 1996). Aucune identification plus précise n’a été réalisée dans cette
étude.
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Tableau 1.2 (suite)

Groupes taxonomiques Caractéristiques
Photos

(©Vedrenne)

Rotifères (Rotif.)

Organismes métazoaires, les rotifères sont des organismes mesurant entre 50 µm
et 3 mm. Ils possèdent une ciliature localisé dans la partie antérieure du corps
(autour de l’orifice buccal) et un organe broyeur d’aliments (le mastax). Cer-
tains peuvent résister à la dessiccation ou se fixer au substrat grâce à une
glande adhésive située à l’extrémité du pied. Beaucoup d’entre eux se nourris-
sent d’algues en perçant les cellules et suçant le cytoplasme (Ricci & Balsamo,
2000; Wallace et al., 2006) et certains se nourrissent de bactéries, de proto-
zoaires. Dans cette étude ont été identifiés : le genre Lecane (nombreuses
espèces), le genre Epiphane, le genre Lepadella, le genre Anuraeopsis, le genre
Keratella (dont K. cochlearis), le genre Monommata, le genre Scaridium (S.
longicaudum). D’autres rotifères n’ont pu être identifiés car ils étaient trop
déformés par le fixateur.

Autres métazoaires
Il s’agit ici d’autres types de métazoaires que ceux identifiés précédemment,
comme : des insectes (Ephéméroptères), des larves d’insectes indéterminées,
des hydracariens, et autres métazoaires indéterminés car trop déformés.

Protozoaires
thécamébiens
(Prot.Thecam.)

Organismes unicellulaires, amoebae (type amibe), possédant une thèque rigide.
Dans cette étude ont été identifiés les genres Arcella, Centropyxis, Difflugia,
Cryptodifflugia, Euglypha, Cyphoderia, Trinema.

Protozoaires amibes
(Prot.Amib.)

Organismes unicellulaires, amoebae sans thèque. Aucune identification plus
précise n’a été réalisée dans cette étude.

Protozoaires ciliés sessiles
(Prot.Sess.)

Organismes unicellulaires possédant un pédoncule permettant de s’attacher sur
le substrat. Dans cette étude, les individus appartiennent principalement au
groupe des protozoaires péritriches (genre Vorticella, famille des Epistylides)
et en minorité aux suctoriens sessiles avec un seul genre Metacineta.

Protozoaires ciliés vagiles
(Prot.Vag.)

Organismes unicellulaires ciliés évoluant librement dans l’eau ou dans le biofilm.
Seules les individus identifiés sans ambiguïté ont été classés dans ce groupe. De
nombreux autres individus (déformés, cils non visibles ou cachés par un débris)
n’ont pas été comptabilisés dans cette étude. Toutefois, des individus ont pu
être clairement identifiés comme appartenant à l’ordre ou la sous-classe des
Cyrtophorida, des Heterotrichida (Stentor), des Hypotrichia (Euplotes), des
Pleurostomatida, des Hymenostomatia, des Hypotrichia.

Protozoaires flagellés
hétérotrophes
(Prot.Flag.)

Organismes unicellulaires possédant un ou plusieurs flagelles lui servant à se dé-
placer. Ils sont bactériophages, mais certaines espèces sont capables d’assimiler
directement la matière organique dissoute. Aucune identification n’a été réal-
isée dans cette étude. Uniquement retrouvé le 26/01/2016.

Protozoaires héliozoaires
(Prot.Hel.)

Organismes unicellulaires possédant un squelette siliceux ou chitinoïde. Les
héliozoaires se nourrissent de substances organiques diffusant sur leurs pseu-
dopodes et de micro-organismes captés sur ces pseudopodes, principalement
des bactéries. Ils doivent leur nom à leur structure particulière qui leur donne
la forme d’un soleil.
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que les protozoaires tendent à occuper la majeure
partie de la communauté pendant la saison hivernale
(Fig. 7.5a). Il n’existe aucune variation d’abondance
relative en fonction des différentes stations. En re-
vanche, on retrouve significativement en proportion
plus de métazoaires et de protozoaires thécamébi-
ens sur L. major que sur L. dortmanna (Fig. 7.5c).
L’abondance relative des nématodes est significati-
vement plus importante sur P. australis que sur L.
dortmanna alors que l’abondance relative des proto-
zoaires sessiles est significativement plus forte sur J.
bulbosus que sur L. dortmanna et P. australis.

La densité d’individus varie significativement en
fonction des saisons et de la nature du macrophyte
support mais pas en fonction des stations (Fig.
7.6). La densité d’individus est significativement
plus faible au printemps que pour les autres saisons.
Bien que les densités les plus importantes sont ob-
servés sur les individus de C. fragifera et L. major,
seule la différence entre C. fragifera et L. dortmanna
apparaît comme significative. A l’échelle des taxons,
il n’y a pas de différence significative en fonction de la
station, mais des densités différentes sont observées
en fonction des saisons et de l’espèce de macrophyte
support (Fig. 7.7).

Les modèles semi-logarithmiques utilisés pour es-
timer la richesse en fonction de la surface cumulée
de macrophytes sont relativement bons, puisque les
R2

aj moyens (999 permutations) varient entre 0,80
et 0,88 pour les modèles en fonction de l’espèce de
macrophyte support, entre 0,84 et 0,92 en fonction
de la saison et entre 0,80 et 0,89 en fonction de la sta-
tion (Fig. 7.8). La pente des courbes d’accumulation
est significativement plus faible sur C. fragifera que
sur les autres espèces de macrophytes support (Fig.
7.9 a-c). La pente des courbes d’accumulation est
également significativement différente en fonction des
saisons et des stations, avec des pentes minimum en
été et maximum en hiver et des pentes significati-
vement plus faibles sur les stations 52 et 144 par
rapport aux autres stations.

La richesse taxonomique de micro-méiofaune es-
timée varie significativement en fonction de l’espèce

de macrophyte support, de la saison et de la station
(Fig. 7.9 d-f). La richesse taxonomique est signi-
ficativement plus importante sur L. dortmanna que
sur C. fragifera, J. Bulbosus et L. major, ces deux
derniers présentant la richesse estimée minimum. La
richesse augmente significativement du printemps à
l’automne où elle atteint sont maximum. La richesse
tend également a être significativement plus faible
sur la station 96 par rapport aux stations 7, 52, 231
et 280, mais ces différences restent beaucoup moins
marquées que les précédentes.

L’indice de Shannon varie significativement en
fonction des saisons, avec des valeurs plus faibles
au printemps par rapport aux autres saisons (Fig.
7.9 h). En revanche l’indice de Shannon ne varie
pas significativement en fonction des stations ou de
l’espèce de macrophyte support. L’indice de Piélou
montre une variation significative en fonction des
saisons, avec une différence significative entre l’été
et l’hiver.

Les principales variables environnementales cor-
rélées négativement à la richesse taxonomique es-
timée et à l’indice de Shannon sont l’azote ammo-
niacal, la concentration en nitrate, la saturation en
oxygène et la concentration en silice (Tableau 7.1).
Les principales corrélations significatives positives
entre les variables environnementales et la richesse
taxonomique et l’indice de Shannon sont la concen-
tration en azote organique, en chlorure, en phosphore
total et en sodium. Aucune corrélation significative
n’est observée entre l’indice de Piélou et les variables
environnementales.

La composition ne varie pas significativement
en fonction des stations (MRPP, A = −0, 003,
p = 0, 56). En revanche, l’analyse de la composi-
tion (NMS, stress=0,17) souligne une nouvelle fois
l’importance de la saison sur la composition taxono-
mique (MRPP, A = 0, 05, p = 0, 001, Fig. 7.10). Les
axes 1 et 2 semblent en effet représenter une variation
saisonnière, les échantillons de la saison printanière
étant principalement localisés dans les valeurs posi-
tives le long des axes 1 et 2, les échantillons estivaux
dans les valeurs négatives de l’axe 1, les échantillons
automnaux essentiellement au centre de l’axe 1, et
les échantillons hivernaux dans les valeurs positives
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Figure 7.5: Abondance relative moyenne des différents taxons de micro-méiofaune en fonction de la saison (a),
des stations (b) et de l’espèce de macrophyte support (c). Les barres d’erreur représentent l’erreur standard.
Les différents taxons représentés sont : les copépodes adultes & naupliens (Copepod.), les cladocères (Cladoc.),
les zoïdes d’oligochètes (Oligoc.), les larves de chironomidae (Chiron.), les nématodes (Nemat.), les gastrotriches
(Gastrot.), les tardigrades (Tardigr.), les rotifères (Rotif.), les protozoaires thécamébiens (Prot.Thecam.), les
protozoaires amibes (Prot.Amib), les protozoaires sessiles (Prot.Sess.), les protozoaires ciliés vagiles (Prot.Vag.),
les protozoaires flagellés (Prot.Flag.), les protozoaires héliozoaires (Prot.Hel.) et les métazoaires autres que ceux
cités précédemment (Metaz.). Pour chaque taxon, la présence des lettres indiquent une différence significative
d’abondance relative. Les lettres différentes indiquent entre quels groupes ces différences sont observées.
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Figure 7.6: Densité d’individus (/cm2) en fonction
de la saison (a), des stations (b) et de la nature
du macrophyte support (c). Les lettres différentes
indiquent les différences significatives entre chaque
groupe suite à un test de Kruskal-Wallis suivi d’un
test post-hoc de Nemenyi.

de l’axe 1 (Fig. 7.10). La saison printanière se carac-
térise ainsi essentiellement par la présence de proto-
zoaires thécamébiens, l’été par la présence de larves
de chironomidae et autres métazoaires et l’hiver par
la présence de protozoaires, sessiles, vagiles, flagellés
et héliozoaires. Dans l’ensemble on remarque aussi
que la plupart des protozoaires sont localisés dans les
valeurs positives le long de l’axe 1 à l’inverse des mé-
tazoaires, essentiellement représentés dans les valeurs
négatives le long de cet axe.

Logiquement, ce sont sur ces deux premiers axes
que l’on retrouve la majorité des corrélations avec
les variables environnementales (Tableau 7.3), l’axe
1 étant principalement associé à un gradient positif
d’azote ammoniacal, de calcium, de magnésium, de
nitrate, de nitrite, de silice et à un coefficient de va-
riation de la température. Il est en revanche associé
négativement à un gradient de conductivité, de tem-
pérature, d’ions sodium et potassium, de carbone or-
ganique dissous, de pH et de matières en suspensions.
L’axe 2 est associé positivement à la quantité de car-
bone organique dissous, à la saturation en oxygène, à
la température de l’eau et à la variation de tempéra-
ture, et négativement à la concentration en nitrite et
en phosphore.

L’axe 3 de la NMS semble opposer les échantillons
prélevés sur P. australis (valeurs positives) caracté-
risés notamment par la présence de tardigrades et de
protozoaires amibes (en accord avec l’analyse des es-
pèces indicatrices, vois ci-dessous), des échantillons
prélevés sur J. bulbosus (valeurs négatives), caracté-
risés par la présence de protozoaires sessiles (MRPP,
A = 0, 03, p = 0, 01, Fig. 7.10). Cet axe ne mon-
tre aucune corrélation significative avec les variables
environnementales (Tableau 7.3).

L’analyse des espèces indicatrices révèle que 7 des
15 taxons de micro-méiofaune peuvent être signifi-
cativement associées à une espèce de macrophyte.
Ainsi, les nématodes et les rotifères sont significati-
vement associés à C. fragifera, les protozoaires thé-
camébiens et les autres métazoaires (Metaz.) à L.
major, les tardigrades et les amibes à P. australis
et les protozoaires sessiles à J. bulbosus (Tableau
7.4). Les larves de chironomidae sont significati-
vement associées à la saison estivale, les protozoaires
amibes à la saison automnale, et les protozoaires ses-
siles, vagiles et thécamébiens à la période hivernale.
Aucun taxon de la micro-méiofaune n’est significati-
vement associé à une station.
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Figure 7.7: Densité moyenne des différents taxons de micro-méiofaune (nombre d’individus par cm2) identifiés
en fonction de la saison (a), des stations (b) et de l’espèce de macrophyte support (c). Les barres d’erreur
représentent l’erreur standard. Les différents taxons représentés sont : les copépodes adultes & naupliens
(Copepod.), les cladocères (Cladoc.), les zoïdes d’oligochètes (Oligoc.), les larves de chironomidae (Chiron.),
les nématodes (Nemat.), les gastrotriches (Gastrot.), les tardigrades (Tardigr.), les rotifères (Rotif.), les proto-
zoaires thécamébiens (Prot.Thecam.), les protozoaires amibes (Prot.Amib), les protozoaires sessiles (Prot.Sess.),
les protozoaires ciliés vagiles (Prot.Vag.), les protozoaires flagellés hétérotrophes (Prot.Flag.), les protozoaires
héliozoaires (Prot.Hel.) et les métazoaires autres que ceux cités précédemment (Metaz.). Pour chaque taxon,
la présence des lettres indiquent une différence significative de densité à partir de tests de Kruskal-Wallis. Les
lettres différentes indiquent entre quels groupes ces différences sont observées.
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Figure 7.8: Relations entre la richesse cumulée moyenne et la surface de macrophytes moyenne cumulée à
partir de 999 permutations pour chacune des espèces de macrophyte support (a), les différentes saisons (b)
et les différentes stations (c). Les graphiques en encart représentent les mêmes relations avec des échelles
logarithmiques. La droite en pointillée noir symbolise la surface pour laquelle la richesse a été estimée (150 cm2).

En revanche aucune corrélation n’a été observée
entre la dissimilarité (mesure de Bray-Curtis) de la
micro-méiofaune et celle de la flore épiphyte entre
chaque échantillon (corrélation de Mantel, r = 0, 05,
p = 0, 16).

7.3.4 Structure du réseau trophique

L’indice de spécialisation de l’ensemble du réseau ap-
parait être bien plus important au printemps que
pour les autres saisons (Fig. 7.11a), en raison pro-
bablement d’une spécificité plus forte au printemps
pour la faune épiphyte (Fig. 7.12a). La spécificité
du réseau ne varie pas significativement en fonction
des stations sauf entre les stations 280 et 52 pour
la flore épiphyte (Fig. 7.11b et Fig. 7.12c et d).
La spécificité du réseau semble être plus importante
sur L. dortmanna et J. bulbosus (Fig. 7.11c) en rai-
son d’une spécificité plus importante de la flore épi-
phyte sur ces espèces (Fig. 7.12f). En revanche, au-
cune variation de la spécificité de la micro-méiofaune
épiphyte n’est observée en fonction de la nature du
macrophyte support (Fig. 7.12e).

Tableau 7.3: Coefficients de corrélation de Pearson
entre les variables environnementales et la position
des échantillons sur les 3 premiers axes de la NMS.
Seules les relations significatives sont affichées.

Variable NMS1 NMS2 NMS3
NH4 0,44
N Orga
Ca 0,40
Cl
COD -0,44 0,32
Conduct. -0,43
MES Minéral -0,21
MES Orga
Mg 0,43
MES -0,26
NO3 0,28
NO2 0,42 -0,37
O2 0,37
pH -0,50 0.25
TP -0,22
K -0,49
Si 0,34
Na -0,45
SO4
T°C -0,51 0,34
T°C moy -0,59 0,24
T°C var 0,33
T°C CV 0,39
T°C var. journ. -0,24 0,37
Keddy
Pente
NMS1
NMS2
NMS3 0,29
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Figure 7.9: Variation de la pente des courbes d’accumulation (a-c) et de la richesse spécifique de micro-méiofaune
estimée (d-f) à partir des modèles linéaires (999 permutations), de l’indice de Shannon (g-i) et de l’indice de
Piélou (j-l). Les valeurs des indices de Shannon ont été rapportés par unité de surface (en log) de macrophyte.
Les lettres différentes représentent les différences significatives entre groupes testées avec des tests de Cliff pour
la pente et la richesse spécifique et par des ANOVA ou des tests de Kruskal-Wallis pour l’indice de Shannon et
de Piélou. Voir Fig. 6.3 pour la nomenclature.
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Figure 7.10: Représentation des échantillons sur les axes 1 et 2 de la NMS (a-b) et sur les axes 2 et 3 (c-d).
Les symboles représentent la localisation des différentes stations d’échantillonnage, les couleurs représentent les
différentes saisons (Fig. (a) et encart de la Fig. (c)) ou les différentes espèces de macrophytes support (Fig. (c)
et encart de la Fig. (a)). Les traits dans l’encart de la figure (a) représentent l’écartype autour du barycentre
des groupes pour les espèces de macrophytes support. Les figures (b) et (d) représentent la localisation des
espèces sur les 3 premiers axes de la NMS (stress = 0,17). Pour la légende des espèces voir § 7.3.3.
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Tableau 7.4: Liste des taxons de micro-méiofaune significativement associés à une espèce de macrophyte support
ou une saison. *** p < 0,001, ** p < 0,01 et * p < 0,05. CHAFRA - C. fragifera, LAGMAJ - L. major, PHRAUS
- P. australis, JUNBUL - J. bulbosus, T2 - été, T3 - automne et T4 - hiver.

Sp de macrophytes Taxons Saisons Taxons
CHAFRA Nématodes * T2 Larves de chironomidae **

Rotifères *
T3 Prot. Amibes *

LAGMAJ Prot. Thécamébiens *
Autres Métazoaires ** T4 Prot. sessiles **

Prot. vagiles *
PHRAUS Tardigrades ** Prot. Thécamébiens *

Prot. amibes *

JUNBUL Prot. sessiles *

Figure 7.11: Variation de l’indice de spécialisation du réseau H2 en fonction de la saison (a), des stations (b) et
de l’espèce de macrophyte support (c). Les différentes saisons sont : T1 - printemps, T2 - été, T3 -automne, T4 -
hiver, et les espèces de macrophyte support CHAFRA - Chara fragifera, JUNBUL - Juncus bulbosus, LAGMAJ -
Lagarosiphon major, LOBDOR - Lobelia dortmanna et PHRAUS : Phragmites australis.
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Figure 7.12: Variation des indices de spécialisation
de la faune et de la flore épiphyte en fonction des
saisons (a et b), des stations (c et d) et de l’espèce
de macrophyte support (e et f). Les différentes
saisons sont : T1 - printemps, T2 - été, T3 -automne,
T4 -hiver, et les espèces de macrophyte support
CHAFRA - Chara fragifera, JUNBUL - Juncus bul-
bosus, LAGMAJ - Lagarosiphon major, LOBDOR -
Lobelia dortmanna et PHRAUS : Phragmites aus-
tralis.

7.4 Discussion

Etat des lieux de la micro-méiofaune
du lac de Lacanau

Cette étude est, à notre connaissance, la première
à s’intéresser aux taxons de la micro-méiofaune épi-
phytes présents dans les lacs Aquitains. Une quin-
zaine de grands groupes taxonomiques a ainsi été
identifié et cette communauté semble être domi-
née par les nématodes, les rotifères et les proto-
zoaires. Ces résultats semblent cohérents avec les
données de la littérature sur ce sujet, puisque Vi-
daković & Bogut (2006) et Peters & Traunspurger
(2005) indiquent que les nématodes représentent les
métazoaires les plus abondants parmi la méiofaune
colonisant les macrophytes immergés et les substrats
rocheux respectivement. Arndt et al. (2003) souli-
gnent également que parmi les protozoaires, les fla-
gellés hétérotrophes, les amibes avec thèque (i.e pro-
tozoaires thécamébiens) et sans thèque (i.e amibes
nues) et les ciliés (i.e. protozoaires vagiles et sessiles)
sont ceux qui sont retrouvés en plus grande densité
dans le biofilm.

Cependant, les densités d’individus observés dans
la présente étude sont, de loin, beaucoup plus
faibles que celles observés dans d’autres études sur le
biofilm. En effet, sur des communautés de rivières,
Ackermann et al. (2011) et Ritz et al. (2017) iden-
tifient plusieurs milliers d’individus par cm2 alors
que dans notre étude, seuls 3 à 5 individus par cm2

sont en moyenne observés. Plusieurs raisons peu-
vent expliquer cet écart considérable entre la densité
d’individus observée dans la littérature et dans notre
étude :

1. la méthode d’échantillonnage utilisée dans notre
étude (agitation des plantes hôtes pendant
2 minutes, cf. Chapitre 2) ne permet pas
de détacher suffisamment les individus, alors
que dans les autres études le protocole utilisé
leur permet d’avoir un échantillonnage quasi-
exhaustif. L’agitation peut aussi entrainer le
fractionnement d’individus n’ayant pas de cu-
ticule rigide comme certains protozoaires ;

2. afin de conserver le plus de groupes taxono-
miques, un compromis a été recherché dans la
méthode de fixation utilisée, tout en sachant
qu’elle ne permettait pas de conserver correcte-
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ment certains taxons, en particulier les pro-
tozoaires. Toutefois des comparaisons entre
des comptages effectués sur protozoaires planc-
toniques vivants et fixés au lugol, indique une
minoration de l’ordre de 20% après fixation
(Sime-Ngando et al., 1990), cet écart permet
tout de même d’avoir une estimation satis-
faisante dans le cadre de cette étude ;

3. les précédentes études se sont intéressées au
biofilm présent sur des substrats rocheux (cail-
loux) ou artificiels (lames de verres) et non à des
substrats biologiques comme les macrophytes ;

4. les études préalablement citées reposaient
sur des écosystèmes rivulaires qui avaient
vraisemblablement des niveaux trophiques bien
supérieurs à ceux observés dans le lac de La-
canau qui est plutôt oligotrophe.

Influence de la saison sur les commu-
nautés

Le caractère hétérotrophe du biofilm (proxy de la
biomasse, Fig. 7.4) et la richesse taxonomique es-
timée (7.9) sont plus importantes en automne que
pour les autres saisons (pas de différence significative
entre l’automne et l’hiver pour la richesse). Le pic
de richesse et de biomasse à cette période s’explique
vraisemblablement par la variation saisonnière de la
ressource (flore épiphyte et phytoplanctonique) qui
montre un pic de biomasse en été (Tableau 5.1 et
Fig. 6.3). Ce pic estival de biomasse algale favoris-
erait le développement des prédateurs mais le temps
nécessaire à leur développement fait apparaître un
délai de réponse expliquant le pic d’hétérotrophie
de l’automne. En outre, la biomasse de produc-
teurs primaires plus importante en été va générer
une quantité de matière organique morte plus impor-
tante en automne (notamment en azote organique,
voir Fig. 3.2), entrainant une prolifération des or-
ganismes hétérotrophes décomposeurs (dont les bac-
téries). Ces conclusions sont en accord avec la littéra-
ture (Scavia & Laird, 1987; Lavandier, 1990) et les
résultats obtenus dans le chapitre 3, et permettent
également d’expliquer les fortes relations significati-
ves observées entre les différentes variables biologi-
ques mesurées (hétérotrophie, richesse estimée ...) et
l’azote organique.

On observe globalement un grand nombre de re-
lations significatives entre les variables biologiques
(i.e. quantité d’hétérotrophes, richesse spécifique,
indice de Shannon) et les autres variables environ-
nementales (Tableau 7.1). Cependant, la grande
partie des variables environnementales est signifi-
cativement associée à la variation saisonnière et il
est donc difficile de déconvoluer la part relative de
l’un et de l’autre. Quelques variables ressortent
cependant comme étant relativement indépendantes
de l’effet saisonnier. Notamment, la concentration
d’azote ammoniacale est négativement corrélée au
caractère hétérotrophe du biofilm et à l’indice de
Shannon (Tableau 7.1). Cette corrélation négative
pourrait être liée aux bactéries intervenants dans le
cycle de l’azote, qui lorsqu’elles sont plus abondantes
génèrent des valeurs d’hétérotrophie et une diver-
sité plus forte et contribuent plus intensément à la
dégradation de l’ammonium, réduisant ainsi sa con-
centration dans le milieu. De même, une relation
significative négative est observée entre la densité
d’individus et le carbone organique dissous, reflétant
vraisemblablement une assimilation du carbone par
les individus de la micro-méiofaune (plus le nombre
d’individus est important plus la consommation en
carbone organique est forte).

La saison semble également avoir un effet sur
la composition de la communauté de la micro-
méiofaune, puisque de manière plus générale, il sem-
ble que les protozoaires (et en particulier les proto-
zoaires ciliés vagiles et sessiles) sont davantage asso-
ciés aux saisons automnales et hivernales alors que
les métazoaires sont mieux représentés au printemps
et en été (Fig. 7.5 et Fig. 7.10). Ainsi, les ro-
tifères et les nématodes, qui représentent les organ-
ismes métazoaires les plus abondants, sont surtout
présents pendant la période estivale alors que les
protozoaires (sessiles et ciliés vagiles) sont significa-
tivement plus abondants en hiver et dans une moin-
dre mesure en automne (Fig. 7.5). Traunspurger
(2000) identifie également des études montrant que
les nématodes ont tendance à être plus abondants au
printemps et en été bien que d’autres auteurs n’ont
pas trouvé d’effet temporel (Bott & Kaplan, 1989).
Mais ces études portent sur des communautés de
nématodes benthiques échantillonnées dans le sédi-
ment et les connaissances sur l’écologie des néma-
todes épiphytes restent beaucoup plus faibles. Les
rotifères sont également reconnus pour être influ-
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encés par les cycles saisonniers (Duggan, 2001a), et
Duggan et al. (1998) trouvent également une densité
plus importante en été. Cette saisonnalité chez les
rotifères a été associée à la température et au pH,
mais aussi aux relations biotiques et à la compéti-
tion pour la nourriture (Duggan, 2001a). De plus, le
stade de maturité des macrophytes permet également
d’expliquer l’abondance des rotifères, les herbiers de
macrophytes les plus vieux abritant une plus grande
abondance (Pontin & Shiel, 1995; Duggan, 2001a).

La fluctuation saisonnière de l’abondance des pro-
tozoaires est davantage soumise à débat dans la lit-
térature. Ainsi, Zingel & Nõges (2010) et Kathol
et al. (2011) trouvent des pics de biomasse de ciliés
respectivement planctoniques et benthiques pendant
les saisons printanières et estivales, et associent
ces abondances maximales au pic phytoplanctonique
(voir aussi Babko & Kuzmina, 2004a). Le con-
trôle des densités de ces communautés seraient ainsi
”bottom-up”. En revanche, et à l’image de nos résul-
tats, Cleven (2004) trouve des abondances de ciliés
plus importantes à la fin de l’automne et au début
de l’hiver dans la zone hyporhéique d’une rivière.
Bien qu’il explique difficilement ce résultat, il con-
clue néanmoins sur l’importance potentielle des pré-
dateurs de la méiofaune sur la structure des com-
munautés de la microfaune, suivant ainsi un proces-
sus ”top-down”. Cette conclusion semble ainsi valider
nos résultats et pourraient expliquer cette répartition
saisonnière de la micro-méiofaune. Ainsi, la saison
printanière et estivale serait la saison de prédilection
des plus gros individus, qui possèdent vraisemblable-
ment des cycles de reproduction et de développement
plus longs et qui prolifèrent quand les ressources sont
les plus importantes. Comme ces individus possèdent
un régime alimentaire plutôt généraliste, ils profitent
ainsi de l’abondance des algues, et entrent en com-
pétition avec les micro-organismes prédateurs qu’ils
peuvent également consommer, régulant ainsi leurs
abondances. En automne et hiver, quand la densité
d’organismes de la méiofaune diminue, la pression
de prédation et de compétition diminue également et
permet à la microfaune de proliférer et de dominer
la communauté.

Importance de la structure des macro-
phytes sur les communautés

La masse de matière organique, le caractère
hétérotrophe du biofilm et la densité d’individus ten-
dent à être plus importants sur C. fragifera et L.
major et plus faible sur J. bulbosus (Fig. 7.2, 7.4 et
7.6). A l’image des résultats obtenus pour la flore
épiphyte, la complexité structurelle des macrophytes
est probablement la cause de ces patrons de diversité.
C. fragifera et L. major possèdent en effet une com-
plexité plus importante car possédant une tige sur
laquelle vient s’insérer des feuilles ou des phylloïdes
et qui offrent donc potentiellement plus de refuges
et une exposition moindre aux conditions environ-
nementales pour les organismes épiphytes.

On retrouve en particulier sur L. major les proto-
zoaires thécamébiens, les larves de chironomidae et
autres métazoaires. Les larves de chironomidae et
les métazoaires (autres métazoaires) figurent parmi
les plus gros individus et ont également un temps
de régénération plus important que les autres taxons
identifiés. L’abri offert par L. major permet peut-
être à ces individus de se régénérer plus facilement
car ils seraient moins perturbés par les conditions
environnementales (vent, courant, prédation...). En
outre, les conditions environnementales ”plus sta-
bles” retrouvées dans L. major permettent proba-
blement d’avoir un biofilm plus mature entrainant la
présence de prédateurs capables d’assimiler des com-
munautés plus complexes de diatomées et de bac-
téries (Weitere et al., 2018). Enfin, la composition
du biofilm diatomique sur L. major est fortement
influencée par les espèces planctoniques qui vien-
nent grandement augmenter la biomasse présente (cf
Chapitre 6). La quantité de nourriture plus im-
portante sur les macrophytes avec une complexité
structurelle plus importante pourrait ainsi favoriser
le développement des organismes les plus gros dont
le développement serait limité sur les autres espèces
de macrophytes.

La présence de protozoaires thécamébiens bien
plus abondants sur L. major pourrait également
s’expliquer par l’architecture de la plante hôte, qui
comme pour la flore épiphyte, agirait comme un
piège pour les organismes planctoniques. Les pro-
tozoaires thécamébiens sont des organismes unicel-
lulaires qui possèdent une thèque, cette dernière se
dégradant lentement après la mort de l’individu.
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Ainsi, nous ne pouvons pas dans notre étude assurer
que les individus observés soient des individus vi-
vants lors du prélèvement. L’abondance plus impor-
tante pourrait donc s’expliquer par l’accumulation
de ces thèques dans les macrophytes les plus
complexes et peut-être aussi par la méthodologie
d’échantillonnage (agitation) qui pourrait favoriser
l’échantillonnage d’individus morts car moins forte-
ment liés au substrat.

C’est sur J. bulbosus que la masse de matière or-
ganique, le caractère hétérotrophe du biofilm et la
densité d’individus observés sont les plus faibles. La
morphologie est probablement responsable de cette
observation puisque J. bulbosus possède de petites
feuilles cylindriques, longilignes, lisses et très fines
rendant la fixation du biofilm beaucoup plus difficile.
Cette conclusion tend à être confirmée par la nature
des espèces retrouvées sur cette plante, puisque c’est
sur J. bulbosus que les densités de ciliés sessiles, i.e.
ceux capables de se fixer solidement par un pied, sont
les plus importantes (Fig. 7.5). En outre, c’est aussi
sur J. bulbosus et L. dortmanna que l’on retrouve
la spécialisation du réseau la plus importante (Fig.
7.11), suggérant la présence de taxons particulière-
ment adaptés à leurs hôtes.
L. dortmanna semble en effet abriter une diversité

particulièrement importante. En dépit d’une den-
sité d’individus observée très faible sur cette espèce
de macrophyte (Fig. 7.6), la richesse spécifique es-
timée et la spécificité de la faune sont quant à elles
extrêmement fortes (Fig. 7.9 et 7.12e). Ceci sug-
gère une composition taxonomique bien plus équili-
brée sur les individus de L. dortmanna en accord
avec les résultats des abondances relatives des ta-
xons (Fig. 7.5) et ceux de l’analyse de la composi-
tion qui montre une dispersion très importantes de
ces échantillons (Fig. 7.10). Ainsi, à l’inverse de
la composition observée sur L. major dominée par
les nématodes et les protozoaires thécamébiens, c’est
sur L. dortmanna que l’abondance relative des né-
matodes est significativement la plus faible et que
l’on retrouve une représentation plus équitable de
l’ensemble des taxons (confirmé par les valeurs de
Piélou qui tendent à être plus importantes sur L.
dortmanna, Fig. 7.9j). Cette richesse et équitabilité
taxonomique plus importantes sont à mettre en rela-
tion avec la richesse taxonomique estimée de la flore
épiphyte extrêmement importante sur cette plante
hôte. On peut ainsi envisager que la plus grande di-

versité de la ressource permet d’assurer une diversité
plus importante des niveaux trophiques supérieurs,
en induisant une spécialisation plus importante des
individus (e.g. modes de captures spécialisés vis à vis
des proies), limitant ainsi la compétition entre eux et
favorisant la coexistence. Mais une rétroaction pos-
itive est également reconnue dans la littérature, la
méiofaune stimulant le métabolisme microbien et la
remobilisation des nutriments dans le biofilm (Math-
ieu et al., 2007; Traunspurger, 2000).

Les nématodes, qui représentent les métazoaires
largement dominants dans notre étude, sont parti-
culièrement abondants sur P. australis et C. fragi-
fera (Fig. 7.5c). Mais c’est sur C. fragifera que les
densités de nématodes les plus importantes sont ob-
servées, et ils ressortent par conséquent comme ta-
xon indicateur de cet hôte (analyse des espèces indi-
catrices). Les nématodes sont des organismes qui
peuvent avoir une alimentation variée, certains se
nourrissant de périphyton (bactéries, champignons
et algues) mais d’autres pouvant également directe-
ment se nourrir de macrophytes (par suscion) ou dé-
composer les particules détritiques (Peters & Traun-
spurger, 2005). L’architecture de C. fragifera et la
présence de zones plus abritées à l’insertion des phyl-
loïdes permet peut-être une accumulation plus im-
portante de matières organiques (Fig. 7.2). C’est
d’ailleurs sur cette espèce, ainsi que sur L. major
qui possède lui aussi une architecture complexe com-
parable, que l’on retrouve les masses organiques sur-
faciques les plus importantes (Fig. 7.2) et c’est aussi
sur L. major que la deuxième plus importante den-
sité d’individus de nématodes est retrouvée. Ces ré-
sultats suggèrent donc que les zones de refuges pro-
posées par ces macrophytes avec une architecture
plus complexe offriraient à la fois une zone abritée
pour les plus gros individus de la méiofaune (les
autres métazoaires sont aussi significativement as-
sociés à L. major) mais aussi des ressources nu-
tritives potentiellement plus importantes pour ces
organismes principalement décomposeurs (Peters &
Traunspurger, 2005).

Bien que les nématodes ne ressortent comme une
espèce indicatrice que sur C. fragifera (Tableau 7.4),
leur abondance relative est aussi particulièrement
forte sur P. australis (Fig. 7.5) et l’étude de la com-
position (NMS, Fig. 7.10) tend également à associer
les échantillons prélevés sur P. australis à la présence
de nématodes. Les roseaux, appartenant à la famille
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des poacées, ont la particularité (contrairement aux
autres espèces de macrophytes étudiées) d’avoir des
feuilles avec une gaine qui entoure la tige, et lors de la
croissance, la gaine des feuilles basales et immergée a
tendance à se décomposer. Les cellules mortes ainsi
générées peuvent ainsi constituer une ressource de
nourriture importante pour certains décomposeurs
tels que les nématodes, et pourraient ainsi expliquer
la forte abondance observée sur les tiges de roseaux.

Mais les nématodes ne sont pas seulement des dé-
composeurs et un certain nombre d’individus de la
communauté sont probablement aussi des suceurs,
i.e. possédant un stylet leur permettant de se nourrir
d’algues et de cellules épidermiques en perforant les
cellules et en se nourrissant de leur contenu. Traun-
spurger (1997) remarque d’ailleurs que ces suceurs
sont particulièrement abondants sur les zones lit-
torales où les characées sont communes et suggère
que ces macrophytes puissent être une importante
source de nourriture pour ces nématodes. Bien que
nous n’ayons pas identifié les différents groupes fonc-
tionnels de nématodes dans notre étude, la densité
plus importante de nématodes sur C. fragifera ten-
dent à confirmer les conclusions de Traunspurger
(1997) suggérant que ces algues soient une ressource
alimentaire importante pour ces individus.

Les characées apparaissent d’ailleurs être partic-
ulièrement sensibles aux organismes suceurs, puisque
c’est aussi sur cette plante hôte que l’on retrouve une
forte abondance et densité de rotifères (taxons indi-
cateurs de cette plante, Tableau 7.4). Or beaucoup
de rotifères benthiques sont reconnus comme étant
des suceurs se nourrissant du cytoplasme des algues
(Ricci & Balsamo, 2000; Wallace et al., 2006). Il ap-
parait donc vraisemblable que leur plus forte abon-
dance sur C. fragifera puisse être lié à sa consomma-
tion, cette dernière étant elle même une algue verte.
Cette conclusion reste cependant purement hypothé-
tique puisqu’aucune donnée de la littérature ne men-
tionne la capacité des rotifères à se nourrir directe-
ment de macrophytes, et nous n’avons pas directe-
ment observé cette nutrition. Elle reste cependant
probable et permettrait d’expliquer la plus grande
densité de rotifères sur cette espèce de macrophyte.

Clement et al. (1983) indiquent aussi que les ro-
tifères préfèrent s’installer sur des substrats rugueux
et évitent les substrats trop lisses. Nos résultats sem-
blent en accord avec ces observations, puisque la plus
faible densité de rotifères est observée sur J. bulbosus

qui possède vraisemblablement la structure la plus
lisse. La taille des cannelures présentes sur C. fragi-
fera apparaitrait donc comme favorable à la fixation
des rotifères. Beaucoup d’espèces de rotifères sont
également planctoniques, et la forte abondance ob-
servée sur C. fragifera pourrait aussi être le résultat
d’une migration passive de ces taxons en provenance
du zooplancton (d’ailleurs L. major supporte la sec-
onde plus forte densité). Florin (1975) indique en
effet que le zooplancton des lacs aquitains est essen-
tiellement composé de rotifères, de cladocères et de
copépodes. En revanche ce captage du zooplancton
par les macrophytes ramifiés ne semble pas s’opérer
pour les individus plus gros comme les copépodes et
les cladocères (la densité et abondance de ces deux
taxons n’est pas plus importante sur L. major et sur
C. fragifera), en raison probablement de leurs capac-
ités natatoires plus importantes. L’effet de la com-
plexité de l’architecture est en effet reconnue comme
ayant un rôle sur la composition de la communauté
de rotifères, les architectures plus complexe tendant
à abriter une abondance et une diversité plus impor-
tante (Pontin & Shiel, 1995; Duggan, 2001a).

Les tardigrades et les amibes sont significati-
vement associés à P. australis car quasiment to-
talement absent des autres espèces de macrophytes
supports. Les tardigrades ont en effet uniquement
été observés sur 7 échantillons de P. australis et 2
échantillons de J. bulbosus et les amibes sur 4 échan-
tillons de P. australis et 1 échantillon de C. fragi-
fera. La présence de cellules sénescentes sur P. aus-
tralis pourrait, comme pour les nématodes, expli-
quer également la spécificité de ces deux taxons. Les
tardigrades sont en effet reconnus comme pouvant
se nourrir de détritus (Nelson, 2002), et la présence
de ces cellules sénescentes est également suscepti-
ble d’augmenter l’abondance des bactéries qui cons-
tituent une ressource alimentaire extrêmement im-
portante pour les amibes (Weitere et al., 2018).

Influence de la micro-méiofaune sur la
flore épiphyte

Plusieurs auteurs ont montré un rôle important de
la micro-méiofaune sur la flore épiphyte (Hart, 1985;
Rakowski & Cardinale, 2016) mais les études sur
ces interactions restent cependant extrêmement rares
(Weitere et al., 2018). Dans notre étude, à l ’échelle
globale (lac et saisons), la composition taxonomique
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de la micro-méiofaune, étudiée au travers de la β-
diversité n’est pas significativement associée à la β-
diversité des microalgues (test de Mantel non sig-
nificatif). En revanche, la diversité (i.e. richesse
estimée) est maximale en automne à la fois pour la
flore et la faune épiphyte (Fig. 6.8 et 7.9). Mais cette
augmentation de la richesse estimée (du printemps à
l’automne) ne se traduit pas nécessairement une aug-
mentation de la spécificité du réseau, qui est au con-
traire maximale au printemps (Fig. 7.11 et 7.12a-b).
On peut donc légitimement s’interroger sur les fortes
valeurs de spécificité observées pendant la saison
printanière. De manière plus générale, les mesures
de spécificités semblent être négativement associé
à la richesse spécifique : c’est le cas pour la sai-
son printanière mais aussi pour les valeurs observées
sur L. dortmanna et J. bulbosus qui possèdent les
plus faibles richesses spécifiques observées (et non
estimée). Bien que ces indices aient justement été
créés pour être indépendants de la taille du réseau,
i.e. du nombre d’espèces de la matrice d’interactions
(Blüthgen et al., 2006), un biais méthodologique est
ici envisageable.

Pourtant, on observe que pour J. bulbosus et
L. dortmanna, la spécificité d’un compartiment bi-
ologique tend à être associé à la spécificité de l’autre
suggérant que l’augmentation de la diversité des
ressources se traduit par une augmentation de la
diversité des prédateurs Fig. 7.12e et f), en ac-
cord avec l’abondance relative des différents taxons
(Fig. 7.5). En effet, on observe sur J. bulbosus
une communauté fortement représentée par les or-
ganismes sessiles, alors que l’on a observé sur cet
hôte une tendance à avoir davantage de diatomées
appartenant à la guilde des ”high profile”, i.e. les
espèces de haute stature formant la dimension ver-
ticale du biofilm (cf. Chapitre 6). Bien que l’on eu
précédemment associé la présence des protozoaires
sessiles à la faible rugosité offerte par J. bulbosus,
on peut aussi envisager que le développement de
cette forme sessile soit une adaptation à la consom-
mation des espèces de diatomées appartenant à la
guilde des ”high-profile”. Toutefois, les protozoaires
sessiles observés sont quasi-uniquement représentés
par le genre Vorticella, réputé comme bactériophage
et phytophage filtreur (autre que diatomées) (Foiss-
ner & Berger, 1996), laissant suggérer que les formes
sessiles observées sont davantage la conséquence des
contraintes physiques liées à la plante hôte et à

la structure du biofilm qu’à une réelle interaction
trophique entre les diatomées et les protozoaires ses-
siles.

A l’image des résultats observés pour J. bulbosus,
on observe également une plus forte spécificité du
réseau, de la micro-méiofaune et des diatomées épi-
phytes sur L. dortmanna (Fig. 7.11 et 7.12e-f). A
l’instar du printemps où l’on ne pouvait pas associer
une spécificité liée à la richesse spécifique, sur L.
dortmanna la grande richesse de la ressource (dia-
tomées), des prédateurs et la grande spécificité de
chacun d’eux tend à conclure sur une spécialisation
de l’ensemble du réseau sur cette espèce. Les commu-
nautés de faune et de flore tendent à être plus équita-
bles sur cet hôte suggérant que chaque taxon est plus
spécialisé sur la consommation de certaines proies.
Des analyses complémentaires, portant notamment
sur les traits fonctionnels de la micro-méiofaune per-
mettraient ici de confirmer ces observations.

Conclusions

Cette première étude sur la composition de la
micro-méiofaune épiphyte du lac de Lacanau a per-
mis d’identifier que les nématodes et les rotifères
représentent les taxons les plus représentatifs de la
communauté de la méiofaune, alors que la commu-
nauté de la microfaune est principalement représen-
tée par les ciliés et les protozoaires thécamébiens. La
composition de la micro-méiofaune varie fortement
en fonction des saisons, la méiofaune étant surtout
présente pendant les saisons printanières et estivales
alors que la microfaune est davantage représentée
pendant la saison automnale et hivernale. La com-
pétition et la prédation entre ces deux communautés
expliquent probablement cette variation saisonnière,
la microfaune étant contrôlée par la méiofaune. La
biomasse (estimée par le caractère d’hétérotrophie
du biofilm) et la richesse taxonomique sont les plus
importantes en automne, correspondant à la péri-
ode consécutive au pic de biomasse algale. La
présence de nourriture et l’abondance de matière or-
ganique à cette saison est donc probablement le prin-
cipal facteur contrôlant ces communautés, suggérant
l’influence de processus dit ”bottom-up”. La dimen-
sion spatiale ne semble pas influencer la composition
de la micro-méiofaune mais la nature du macrophyte
support joue quant à lui un rôle particulièrement im-
portant. Notamment, l’architecture de la plante ap-
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parait comme ayant un rôle important sur la quantité
et la densité d’individus. Les plantes plus complexes
abritent des densités et quantités d’organismes plus
importantes mais l’isoétide patrimoniale (L. dort-
manna) supporte les communautés les plus riches et
les plus équitables.
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Chapitre 8

Synthèse et fonctionnement global du lac
de Lacanau

8.1 Introduction

Les chapitres précédents (Chapitres 4 à 7) ont dé-
taillé maillon par maillon les principaux facteurs
permettant d’expliquer les patrons de diversité et de
biomasse. Globalement, la biomasse et la diversité de
chaque maillon ne varie pas toujours de manière syn-
chronique en fonction des saisons (Fig. 8.1), même
si en été la biomasse apparait être maximale pour le
phytoplancton, les diatomées épiphytes et les macro-
phytes (si on ne considère pas la biomasse de Phrag-
mites australis du printemps essentiellement com-
posée de biomasse morte). La richesse taxonomique
tend quant à elle à être maximale en été pour le phy-
toplancton (comme la biomasse) mais est maximale
en automne pour la flore et la faune épiphyte (Fig.
8.1b). Nos analyses ont aussi révélé que ces varia-
tions sont étroitement liées non seulement aux car-
actéristiques physiques et chimiques mais aussi bio-
logiques.

Ainsi, dans le lac de Lacanau, la composition
des macrophytes semble principalement influencée
par les caractéristiques physiques et hydromor-
phologiques des stations autour du lac (Chapitre
4 et Bertrin et al., 2018). La saisonnalité et les
paramètres physico-chimiques ont en revanche un
impact plus limité sur ces communautés, ce qui n’est
pas le cas pour les communautés phytoplanctoniques
qui montrent une forte variation saisonnière en lien
étroit avec les conditions physico-chimiques des eaux.
Cependant, le phytoplancton de la zone littorale
semble également être influencé par des variations
physiques plus locales, comme l’ombrage ou le vent.
En outre, des associations entre certains groupes

phytoplanctoniques et la présence de certaines es-
pèces de macrophytes ont été observées évoquant
la présence de relations interspécifiques potentielle-
ment allélopathiques. De telles relations sont égale-
ment suggérées par les résultats obtenus sur l’étude
de la flore épiphyte. Cette dernière apparaît cepen-
dant être principalement influencée par la saison et
la composition de l’eau. L’architecture tridimension-
nelle des macrophytes semble aussi avoir un effet im-
portant sur cette communauté ainsi que sur celle de
la micro-méiofaune. La diversité et la biomasse de
cette communauté hétérotrophe fluctuent également
en fonction des saisons mais les relations existantes
avec la flore épiphyte sont probablement fortement
responsables de cette variation saisonnière.

Les interactions au sein de l’écosystème lacustre
du lac de Lacanau sont donc nombreuses, et les
études par maillons, bien qu’apportant des informa-
tions importantes sur le fonctionnement de chacun
d’eux, ne permettent cependant pas d’avoir une vi-
sion globale de l’ensemble de l’écosystème. Il parait
donc important de développer une approche multi-
taxonomique permettant non seulement d’expliquer
les patrons de diversité des communautés au travers
des filtres environnementaux abiotiques, mais aussi
de considérer les relations entre les communautés
dans l’explication de leurs patrons (Heino, 2013b;
Staniczenko et al., 2017). De telles études multi-
trophiques restent cependant assez rares dans la lit-
térature scientifique alors qu’elles sont indispensables
à la bonne compréhension du système et donnent
des informations cruciales pour leur gestion (Seibold
et al., 2018). C’est l’objectif de ce dernier chapitre
qui vise à utiliser les connaissances acquises au cours
des précédentes sections pour modéliser le fonction-
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Figure 8.1: Synthèse schématique des variations de la biomasse et de la richesse estimée en fonction des saisons
(dans l’ordre printemps, été, automne et hiver) pour les différents maillons biologiques. Les courbes bleues,
orange et violette représentent respectivement les variations de biomasse et de richesse du phytoplancton, des
diatomées épiphytes et de la micro-méiofaune épiphyte. La courbe verte pleine représente la variation de
biomasse en fonction de la saison pour des macrophytes en comptabilisant la biomasse de Phragmites autralis
au printemps (essentiellement biomasse morte) alors que la courbe verte en pointillée représente la variation de
biomasse de macrophyte sans les P. australis du printemps.

nement des relations biotiques et abiotiques entre les
différents maillons biologiques du lac de Lacanau.

L’un des outils apparaissant comme approprié à
la modélisation de l’ensemble de ces relations, di-
rectes et indirectes, est la modélisation par équa-
tions structurales. Cette méthode a déjà été util-
isée pour identifier les liens entre différents maillons
biologiques ou groupes fonctionnels avec des données
empiriques ou expérimentales (Whalen et al., 2013;
MacDougall et al., 2018), mais les exemples restent
cependant extrêmement rares. La modélisation par
équation structurale est une analyse statistique ap-
partenant à la famille des statistiques bayésiennes.
Ainsi, elle suppose en amont la construction d’un
modèle dit a priori qui sera ensuite testé avec les
données empiriques récoltées. Cette modélisation a
de plus l’avantage de pouvoir tester les effets directs
et indirects tout en intégrant la multicollinéarité en-
tre les données (Grace & Pugesek, 1997; McCune &
Grace, 2002; Harrison et al., 2006).

8.2 Matériels et Méthodes

8.2.1 Construction du modèle a
priori

Pour modéliser les relations entre les différents mail-
lons biologiques et les caractéristiques environnemen-
tales dans le lac de Lacanau nous avons, comme

mentionné précédemment, utilisé la modélisation par
équation structurale (SEM). Nous avons ainsi réalisé
deux modèles, l’un centré sur la diversité et l’autre
sur la biomasse. Pour ces deux modèles nous sommes
partis d’un modèle a priori identique (Fig. 8.2).

L’ensemble des relations modélisées est issu des
résultats des précédents chapitres et la justification
de ces relations est développée dans le tableau 8.1.
Brièvement nous avons supposé que :

• la composition et la biomasse des macro-
phytes étaient dépendantes des caractéristiques
physiques des stations (pente et variation de
température) et de la physico-chimie ;

• la diversité et la biomasse du phytoplancton
étaient dépendantes de la physico-chimie de
l’eau, des caractéristiques physiques des stations
et de la composition/biomasse de macrophytes
et interagissaient avec la diversité et la biomasse
de la flore épiphyte ;

• la diversité et la biomasse de la flore épiphyte
étaient dépendantes de la physico-chimie de
l’eau, des caractéristiques physiques des sta-
tions et de la composition/biomasse de macro-
phytes, la surface foliaire échantillonnée et in-
teragissaient avec la diversité et la biomasse de
la micro-méiofaune et du phytoplancton ;

• la diversité et la biomasse de la micro-méiofaune

114



épiphyte étaient dépendantes de la physico-
chimie de l’eau, de la composition/biomasse de
macrophytes, de la surface foliaire échantillon-
née et interagissaient avec la diversité et la
biomasse de la flore épiphyte.

8.2.2 Variables utilisées pour la
modélisation

Nous avons utilisé les scores des axes 1 et 2 de
l’analyse en composante principale (Fig. 3.2) comme
variables représentant la variation de la physico-
chimie de l’eau. Ces deux variables, de part leur com-
posantes, sont fortement représentatives de l’effet
saison. Comme les analyses chimiques ont été
réalisées en fonction des zones de profondeur pour
chaque station et chaque saison, nous avons utilisé
la médiane des valeurs obtenues pour chaque sta-
tion x saison, soit un total de 24 valeurs). Nous
avons choisi, comme variables représentatives des
caractéristiques physiques des stations (N=6 ) de ne
conserver que la pente des berges et la variation
de température (variance de la température mesurée
sur une période de 7 à 15 jours, cf. Ch. 2), ces
deux variables étant assez peu corrélées entre elles
(rpearson = 0.4, p = 0.053) et représentatives des
autres variables hydrodynamiques tel que l’indice de
Keddy (la variation de température est significati-
vement expliqué par l’indice de Keddy et la pente,
modèle linéaire R2

aj = 0, 28, p-val = 0,01 ).
La diversité de la communauté de macro-

phytes a été intégrée via l’étude de sa composi-
tion, permettant ainsi de représenter un contexte
d’“habitat” pour les autres taxons étudiés. Ainsi les
scores des différents quadrats représentés sur les 3
premiers axes de la NMS (Fig. 4.2) ont été util-
isés, en calculant pour chaque relevé station x saison
la moyenne des scores des différents quadrats con-
cernés. Pour le modèle de biomasse, la somme des
biomasses estimées des principales espèces de macro-
phytes (Chara fragifera, Juncus bulbosus, Littorella
uniflora, Lobelia dortmanna, Nitella spp, Phragmites
australis et Schoenoplectus pungens, cf Chapitre 4)
par station x saison a été utilisée comme biomasse

totale de macrophyte. Pour la composition comme
pour la biomasse, le nombre de valeurs différentes
pour les macrophytes est de 24 (6 stations x 4
saisons).

La diversité de la communauté phytoplanctonique
a été modélisée par sa richesse spécifique et la
biomasse en utilisant les valeurs de concentration
en chlorophylle-a totale mesurée avec la fluoroprobe
(cf. chapitre 5). Les espèces ont été identifiées à
l’échelle de la station et de la saison (N=24 ), mais les
valeurs de chlorophylle-a ont été mesurées à l’échelle
du quadrat (N= 288). Les moyennes des valeurs par
station x saison ont alors été calculées (N= 24 ) pour
l’intégration dans les modèles.

La diversité de la flore et de la micro-méiofaune
épiphyte ont été modélisées par leur richesse spé-
cifique. Il n’a pas été possible d’utiliser dans ces
modèles la richesse spécifique estimée à partir des
courbes d’accumulation d’espèces (voir chapitres 6
et 7) car le nombre de valeurs aurait été insuffisant
pour faire un tel modèle. Par conséquent nous avons
utilisé la richesse spécifique brute pour chaque échan-
tillon station x saison x macrophyte. Le nombre
d’observations ainsi utilisé dans le modèle global de
diversité est donc de 87 (les variables précédentes
ayant été dupliquées en conséquence). Afin de pren-
dre en compte le biais d’échantillonnage lié à la va-
riation de surface foliaire échantillonnée (plus la sur-
face échantillonnée est grande plus la richesse est im-
portante, Arrhenius, 1921), cette dernière a directe-
ment été intégrée dans le modèle comme variable ex-
plicative, en utilisant, pour le modèle de diversité, la
somme des surfaces foliaires des différents individus
de macrophytes échantillonnés.

Pour le modèle de biomasse, nous avons uti-
lisé pour l’estimation de la biomasse de la flore
et de la micro-méiofaune épiphyte l’ensemble des
mesures réalisées sur tous les individus de macro-
phytes prélevés, portant le nombre de valeurs à 293
(les variables précédentes ayant été dupliquées en
conséquence). La biomasse de la flore épiphyte a été
estimée par la concentration en chlorophylle-a totale
mesurée avec le Phytopam© (Heinz Walz GmbH,
Allemagne, cf. chapitre 6), et divisée par la sur-
face foliaire échantillonnée puis transformée en lo-
garithme. La biomasse de la micro-méiofaune épi-
phyte a été estimée en prenant les résidus de la ré-
gression entre la quantité de matière organique (par
unité de surface et transformée en log) et la con-
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Tableau 8.1: Hypothèses a priori pour la modélisation par équation structurale.

Variable dépendante Variable explicative Justification Lien sur la
Fig. 8.2

Macrophytes Facteurs physiques

Nous avons clairement démontré dans le
chapitre 4 et le tableau 4.2 que la diversité
et la biomasse des macrophytes étaient
fortement dépendante de
l’hydromorphologie des berges tels que la
pente et de la variation de température
associée.

M1

Physico-chimie

Même si elles ont un impact plus faible que
les variables physiques, nous avons
également trouvé dans le tableau 4.2 que les
variables physico-chimiques avaient une
influence significative sur la diversité et
surtout sur la biomasse des macrophytes.

M2

Phytoplancton

Facteurs physiques

Nous avons trouvé que les concentrations de
quelques groupes algaux étaient associées à
des variations de la pente des berges et de
la température (Tableau 5.2) et plus
généralement nous avons aussi observé une
distribution spatiale hétérogène des indices
de biomasse et de diversité du
phytoplancton.

P1

Physico-chimie

Les résultats du chapitre 5 ont clairement
montré un rôle important des conditions
physico-chimiques du milieu sur les
biomasses algales et la diversité du
phytoplancton.

P2

Macrophytes

Bien que nous n’ayons pas retrouvé de
relations directes entre la composition en
macrophyte et la biomasse et la diversité du
phytoplancton, des associations entre
certaines espèces de macrophytes et certains
groupes algaux ont cependant été mises en
évidence (Fig. 5.7).

P3

Diatomées

Dans le chapitre 6 nous avons étudié les
interactions entre la communauté épiphyte
et planctonique et observé une interaction et
des échanges entre ces deux communautés.

DP

Diatomées

Facteurs physiques

Les résultats du chapitre 6 ont montré que
la biomasse de diatomées était
significativement (mais faiblement) associée
à la variation de température et à la pente
des berges de la station (Tableau 6.2).

D1

Physico-chimie

Nous avons observé de très fortes relations
entre la biomasse et la diversité de la flore
épiphyte et les variables physico-chimiques
(Tableau 6.2).

D2

Macrophytes

Dans le chapitre 6 nous avons conclu sur
l’importance des macrophytes et en
particulier de l’architecture de ces derniers
sur la composition de la flore épiphyte. En
outre, et puisqu’étant le support de cette
flore, les macrophytes représentent leur
habitat. Inclure leur biomasse et leur
composition permet de tester l’influence du
pool d’espèce sur la communauté de
diatomées.

D3

Phytoplancton Cf. commentaire sur le phytoplancton. DP
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Tableau 8.1 (suite)

Variable dépendante Variable explicative Justification Lien sur la
Fig. 8.2

Diatomées Surface foliaire

La relation avec la surface des plantes
échantillonnées est très forte dans notre jeu
de données. Bien que les données de la
biomasse utilisées aient pris en compte cette
relation, ce n’est pas le cas pour l’étude de
la richesse spécifique (les valeurs brutes ont
ici été utilisées afin d’avoir un nombre de
valeur suffisant). La relation prise en
compte dans les modèles à donc pour
objectif de prendre en compte ce biais
méthodologique.

D5

Micro-méiofaune

Nous avons dans les modèles pris en compte
une covariation entre la diversité et la
biomasse de la flore et de la
micro-méiofaune épiphyte car les résultats
précédents ne nous ont pas permis de
conclure sur le sens de cette relation. En
effet, la composition de la flore modifie
vraisemblablement celle de la faune en
faisant varier la ressource disponible, mais
la micro-méiofaune de part son action de
prédation joue aussi un rôle de régulation
sur la communauté floristique et favorise sa
diversité.

DM

Micro-méiofaune

Physico-chimie

Nous avons observé dans le chapitre 7 de
fortes relations entre les paramètres
physico-chimiques et les variables de
diversité et de biomasse de la
micro-méiofaune.

F1

Macrophytes

Quelques relations significatives ont été
observés entre la composition en
macrophytes et la biomasse de
micro-méiofaune (Tableau 7.1). En outre, la
nature des macrophytes est apparu comme
ayant une influence importante sur la
diversité et la biomasse de la faune épiphyte
(Fig.7.5, 7.7, 7.9).

F2

Surface foliaire Cf. commentaire sur les diatomées. F3
Diatomées Cf. commentaire sur les diatomées. DM
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Figure 8.2: Modèle d’équation structurale a priori pour l’estimation de la richesse et de la biomasse du phy-
toplancton et de la flore et de la micro-méiofaune épiphyte. PC1 et PC2 représentent les coordonnées des
échantillons sur l’axe 1 et 2 de l’ACP réalisées sur les paramètres physico-chimiques (Fig. 3.2). Var.T°C
représente la variation (variance) de température mesurée sur la station sur une période de 7-15 jours.
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centration en chlorophylle-a (également par unité
de surface et transformée en log)(Fig. 7.3). No-
tons ici que la biomasse de la micro-méiofaune épi-
phyte ne représente donc pas la biomasse absolue de
la micro-méiofaune mais sa biomasse relative à celle
des autotrophes dans le biofilm. La surface foliaire
a également été intégrée comme variable explicative
(N=293 ).

8.2.3 Modélisation et validation des
modèles

En raison de la variabilité du nombre de variables (24
et 87 pour le modèle de richesse et 24 et 293 pour
le modèle de biomasse) et afin de tenir compte de
la duplication artificielle de certaines valeurs, nous
avons utilisé des modèles d’équations structurales
par “piecewise” (Lefcheck, 2016). Alors que clas-
siquement la modélisation par équation structurale
ne considère que des modèles linéaires, les modèles
d’équations structurales par “piecewise” permettent
de prendre en compte non seulement des modèles
avec des distributions non gaussiennes mais aussi
des modèles mixtes avec un effet aléatoire. Ainsi,
les variables de réponse se rapportant à la composi-
tion et la biomasse de macrophytes ainsi que celles
décrivant la richesse et la biomasse du phytoplancton
(i.e. les variables dont les valeurs on été dupliquées
pour chaque station) ont été modélisées par des mo-
dèles linéaires mixtes avec la station et la saison
comme effet aléatoire. Toutes les autres variables de
réponse (richesse/biomasse de la flore et de la micro-
méiofaune épiphyte) ont été modélisées par des mo-
dèles linéaires.

La validité des modèles a été estimée par le test C-
de Fisher qui vérifie si le modèle calculé varie signifi-
cativement du modèle a priori. En conséquence, plus
la p-value est proche de 1 et meilleur est le mod-
èle. Les modèles ont été réalisés avec les librairies
“lavaan” (Rosseel, 2012), “piecewiseSEM ” (Lefcheck,
2016) et “lmerTest” (Kuznetsova et al., 2017) dans
R (Team, 2016).

8.3 Résultats

Le modèle sur la diversité et celui sur la biomasse
ne sont pas significativement différents des modèles
a priori, indiquant que les données sont bien ex-
pliquées par ces modèles (Fisher′s C =14,56 et p-

val = 0,56, Fig. 8.3 pour le modèle sur la richesse et
Fisher′s C =5,14 et p-val = 0,53, Fig. 8.4 pour le
modèle sur la biomasse).

La composition et la biomasse des macrophytes
sont plutôt bien expliquées par les modèles à
l’exception de l’axe 3 de la NMS (R2 = 0, 03) qui
n’est significativement expliqué par aucune variable
environnementale. La variable expliquant le mieux
la composition et la biomasse des macrophytes est la
pente des berges de la station (coefficients standard-
isés de 0,42, 0,41 et 0,34 pour l’axe 1 et 2 de la NMS
et la biomasse respectivement). L’influence de la
physico-chimie de l’eau sur la composition des macro-
phytes apparait beaucoup plus limitée et n’explique
significativement que la biomasse (coefficients de -
0,18 et -0,25 pour les axes 1 et 2 de l’ACP respec-
tivement, Fig. 8.4).

La richesse phytoplanctonique est particulière-
ment bien expliquée (R2 = 0, 53, Fig. 8.3) mais le
modèle sur la biomasse explique plus faiblement la
biomasse du phytoplancton (R2 = 0, 12, Fig. 8.4).
La richesse phytoplanctonique apparaît non seule-
ment être fortement influencée par la physico-chimie
(coefficients standardisés de 0,40 et -0,49 pour les
axes 1 et 2 de l’ACP respectivement), mais encore
plus par les caractéristiques physiques (coefficients
standardisés de 0,92 et 0,73 pour la pente des berges
et la variation de température). La biomasse phy-
toplanctonique est seulement significativement ex-
pliquée par l’axe 1 de l’ACP (0,29) et la variation de
température (0,19). La composition et la biomasse
de macrophytes expliquent aussi significativement la
richesse et la biomasse de phytoplancton puisque
la richesse est fortement et négativement corrélée
à l’axe 3 de la NMS (-0,61) alors que la biomasse
est négativement et plus faiblement corrélée à la
biomasse de macrophyte (-0,15).

La richesse spécifique et la biomasse de la flore épi-
phyte sont aussi très bien expliquées dans les modèles
(R2 = 0, 34 pour le modèle de richesse et R2 = 0, 54

pour le modèle de biomasse, Fig. 8.3 et 8.4). La
richesse de la flore épiphyte est fortement (et posi-
tivement) expliquée par l’axe 1 de l’ACP (coefficient
standardisé de 0,48) alors que la biomasse n’est pas
significativement corrélée à l’axe 1 mais à l’axe 2
de l’ACP (-0,43). La richesse et la biomasse sont
aussi significativement associées à la richesse et la
biomasse de la micro-méiofaune épiphyte (respective-
ment) mais aucune relation significative n’a été ob-
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servée avec la richesse et la biomasse du phytoplanc-
ton. La richesse/biomasse des diatomées épiphytes
est aussi fortement et positivement dépendante de la
surface foliaire échantillonnée. La richesse en diato-
mées n’est significativement corrélée à aucune vari-
able physique alors que la biomasse algale est pos-
itivement corrélée à la pente des berges et à la va-
riation de température (coefficients standardisés de
0,26 et 0,15 respectivement).

La richesse et la biomasse de la micro-méiofaune
apparaissent fortement influencées par la physico-
chimie de l’eau et en particulier l’axe 1 de l’ACP re-
flétant le gradient printemps - automne (coefficients
standardisés de 0,37 et 0,42 respectivement). La
richesse de la micro-méiofaune est aussi fortement et
positivement dépendante de la surface foliaire échan-
tillonnée (coefficient standardisé de 0,57) alors que
la biomasse (i.e. la part d’hétérotrophes par rap-
port aux autotrophes) est négativement corrélée à la
surface foliaire (coefficient standardisé de -0,12), in-
diquant que plus la surface foliaire échantillonnée est
importante et plus la richesse de la micro-méiofaune
est importante, et moins la part d’hétérotrophe est
grande par rapport aux autotrophes. La richesse et
la biomasse d’hétérotrophes ne sont en revanche cor-
rélées à aucune variable physique ni à la composi-
tion/biomasse des macrophytes.

8.4 Discussion

Ce dernier chapitre nous a permis de synthétiser
l’ensemble des résultats présentés dans les chapitres
précédents, et d’obtenir des modèles globaux du
fonctionnement de l’écosystème du lac de Lacanau.
L’ensemble des relations observées (liens entre les
paramètres et les groupes taxonomiques) et leurs
signes sont conformes aux résultats observés dans les
précédents chapitres et/ou permettent de mettre en
évidence des relations non-observées précédemment.
Les deux modèles s’ajustent extrêmement bien à nos
données (p-value de 0,56 et 0,53) et les variables
de réponse affichent des coefficients R2 très satis-
faisants. L’intérêt de ces modèles est surtout qu’il
nous permettent de tester directement l’influence rel-
ative des différents paramètres physiques, chimiques

et biologiques sur les principaux groupes taxono-
miques étudiés et de proposer un fonctionnement
global pouvant même être utilisé en prédictif.

L’influence relative des paramètres en-
vironnementaux

La physico-chimie Les paramètres physico-
chimiques expliquent de manière relativement simi-
laires (coefficients standardisés autour de 0,4), la
communauté phytoplanctonique et celles de micro-
méiofaune et de la flore épiphyte, mais expliquent
beaucoup plus faiblement (et seulement la biomasse)
la communauté de macrophytes. Ces résultats sem-
blent en accord avec ceux de Sand-Jensen & Bo-
rum (1991) qui expliquaient cette relation par le
fait que contrairement au phytoplancton, les macro-
phytes sont aussi capables (pour la plupart d’entre
eux) de puiser leurs ressources non seulement dans
la colonne d’eau, mais aussi dans le sédiment, ce qui
les rend beaucoup moins dépendants de la trophie
de l’eau. Dans notre étude, la faible influence des
conditions physico-chimiques sur les communautés
de macrophytes s’explique aussi vraisemblablement
par la méthodologie utilisée. En effet, étant donné
que cette étude se concentre sur un seul lac, dont
les paramètres physico-chimiques sont relativement
stables quelle que soit la position géographique au-
tour du lac mais varient essentiellement en fonction
des saisons, et sachant que les macrophytes étudiés
sont pour la plus grande majorité d’entre eux des
espèces pérennes, il semble assez logique de ne pas
observer un effet important de la physico-chimie sur
cette communauté.

Sand-Jensen & Borum (1991) décrivaient égale-
ment une importance plus forte des paramètres
physico-chimiques et en particulier des nutriments
sur la communauté planctonique par rapport à la
communauté benthique. Nos résultats ne semblent
en revanche pas confirmer cette tendance mais il
faut noter que dans notre étude il est difficile de
déconvoluer la part relative des paramètres physico-
chimiques de ceux intrinsèquement liés à la saison.
Dans notre étude, les axes de l’ACP traduisent des
variations physico-chimiques mais aussi clairement
des gradients saisonniers. Par exemple, les relations
entre les axes de l’ACP et la diversité et la biomasse
du phytoplancton et celles des organismes épiphytes
peuvent tout aussi bien représenter des variations
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Figure 8.3: Résultat de la modélisation par équation structurale pour la diversité. La taille des flèches est
proportionnelle à leur influence. Les flèches violettes indiquent des relations négatives et les flèches bleues
des relations positives. Seules les relations significatives (α = 0.05) sont affichées et les chiffres représentent
les coefficients standardisés des régressions. S. indique la richesse spécifique, PC1 et PC2 représentent les
coordonnées des échantillons sur l’axe 1 et 2 de l’ACP réalisée sur les paramètres physico-chimiques (Fig. 3.2),
Var.T°C représente la variation de température mesurée sur la station sur une période de 7-15 jours et NMS1-3
représentent les coordonnées moyennes des échantillons par station x saison sur les 3 premiers axes de la NMS
réalisée sur la matrice de communauté des macrophytes.
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Figure 8.4: Résultat de la modélisation par équation structurale pour la biomasse. La taille des flèches est
proportionnelle à leur influence. Les flèches violettes indiquent des relations négatives et les flèches bleues des
relations positives. Seules les relations significatives (α = 0.05) sont affichées et les chiffres représentent les
coefficients standardisés des régressions. PC1 et PC2 représentent les coordonnées des échantillons sur l’axe
1 et 2 de l’ACP réalisée sur les paramètres physico-chimiques (Fig. 3.2), Var.T°C représente la variation de
température mesurée sur la station sur une période de 7-15 jours.
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dans la succession temporelle des communautés, les
mécanismes en jeu n’étant pas directement dépen-
dants des conditions du milieu ou de la quantité de
nutriments.

Ainsi, puisque l’axe 1 de l’ACP correspond à un
gradient printemps-automne, il est (en accord avec
les résultats des chapitres précédents) positivement
corrélé à la richesse du phytoplancton et celle de la
flore et de la micro-méiofaune épiphyte, indiquant
une richesse plus importante en automne par rapport
au printemps pour ces communautés. La biomasse
du phytoplancton et la part d’hétérotrophes sont
également dépendants de ce gradient printemps-
automne ce qui n’est pas le cas de la biomasse des
algues épiphytes, soulignant une nouvelle fois des
réponses différentes de la biomasse et de la diver-
sité pour cette communauté (cf. Chapitre 6). De
manière similaire, la richesse phytoplanctonique et
la biomasse ne répondent pas de manière identique
au gradient été-hiver représenté par l’axe 2 de l’ACP.
Alors qu’une richesse spécifique plus importante est
retrouvée en été (relation négative entre la richesse
et l’axe 2) la biomasse n’apparait pas être significa-
tivement associée à ce gradient. La composition et
la biomasse des macrophytes répondent elles aussi
différemment aux paramètres physico-chimiques et
seule la micro-méiofaune affiche une réponse syn-
chrone de sa diversité et de sa biomasse (réponse
positive au gradient printemps-automne). Ces résul-
tats indiquent que les mécanismes responsables des
gradients de diversité sont généralement différents de
ceux responsables des gradients de biomasse.

Les facteurs physiques Alors que l’influence des
paramètres physico-chimiques sur les macrophytes
reste relativement faible, ces derniers se révèlent être
extrêmement dépendants des paramètres physiques
comme la pente des berges ou la variation de tem-
pérature (Fig. 8.3 et 8.4). Ces résultats con-
firment ceux du chapitre 4 et sont totalement en
accord avec ceux de Bertrin (2018) qui soulignait
l’importance des paramètres hydrodynamiques et hy-
dromorphologiques sur les communautés de macro-
phytes du lac de Lacanau.

La biomasse de macrophyte est positivement asso-
ciée à la pente, traduisant une biomasse plus forte
sur les zones plus pentues. Cette relation s’explique
probablement par une hauteur d’eau plus importante
sur les zones les plus pentues, et par le fait que

la biomasse immergée de Phragmites australis, qui
représente une part importante de la biomasse to-
tale, est positivement corrélée à la hauteur d’eau en
raison de ses traits d’histoire de vie (e.g. espèce hélo-
phyte) et du mode de calcul de la biomasse (eqn.
4.3). Parallèlement, la pente explique extrêmement
bien la composition taxonomique des macrophytes,
les pentes fortes étant associées aux stations des rives
ouest représentées par P. australis et Iris pseuda-
corus alors que les faibles pentes, représentatives des
rives est, sont associées à la présence de Juncus bul-
bosus (axe 1 de la NMS). Mais la pente explique
aussi fortement l’axe 2 de la NMS et le modèle asso-
cie fortement les faibles pentes avec la présence des
riches communautés à isoétides. La variation de tem-
pérature n’explique significativement que l’axe 1 de
la NMS et traduit vraisemblablement le fait que les
fortes variations de température de l’eau sont retrou-
vées sur les stations situées à l’est, i.e. celles possé-
dant la plus forte exposition au vent.

De manière plus surprenante, les paramètres
physiques expliquent également très fortement la
richesse spécifique du phytoplancton (coefficients
standardisés de 0,92 et 0,73 pour la pente et la varia-
tion de température respectivement, Fig. 8.3). Ces
résultats sont d’autant plus surprenants qu’aucune
relation significative n’avait été observée avec ces
variables dans le chapitre 5 (mais une relation signi-
ficative avait été observée avec la variation journal-
ière de température). La variation de température
peut être envisagée comme un proxy de l’exposition
au vent et de la remise en suspension. Nous avions
conclu dans le chapitre 5 que l’augmentation de la
biomasse sur les sites les plus exposés était vraisem-
blablement dûe à la remise en suspension des espèces
les plus grosses qui, dans les zones les plus calmes,
ont tendance à sédimenter sur le fond. Les résultats
des modèles, affichant des relations positives avec la
richesse et la biomasse tendent à confirmer cette con-
clusion. En outre, les fortes variations de tempéra-
ture peuvent permettre : i) la création de nouvelles
niches écologiques permettant à de nouvelles espèces
de s’installer ; ii) de perturber suffisamment le mi-
lieu pour limiter la compétition entre les espèces et
favoriser la coexistence. Dans ces deux cas, la diver-
sité et la biomasse seraient positivement influencées
par les variations de température, ce que nous ob-
servons dans nos modèles. Mais cette forte associa-
tion entre la diversité/biomasse du phytoplancton et
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la variation de température est probablement liée à
la forte richesse/biomasse de la station 144 qui pos-
sède la plus grande variation de température mais
qui est aussi la station localisée au niveau du prin-
cipal tributaire en provenance du lac d’Hourtin. On
ne peut donc pas exclure un possible effet du pool
régional d’espèce, i.e. de l’apport de nouveaux indi-
vidus/taxons, en provenance de ce lac (cf. Chapitre
5). Des analyses complémentaires seraient néces-
saires afin de pouvoir réellement tester si la varia-
tion de température est la réelle cause de la variation
de diversité/biomasse du phytoplancton ou si elle ne
représente que le proxy d’une autre causalité.

La pente de la station influence également très
fortement la richesse spécifique du phytoplancton ce
qui n’est pas le cas pour la biomasse. Cette rela-
tion est vraisemblablement liée aux stations 7 et 96
qui possèdent la pente la plus forte, les plus faibles
valeurs de biomasse algale mais une richesse spéci-
fique relativement importante (Fig. 5.4). Aucune
relation n’avait été observée avec la pente dans le
chapitre 5 mais une relation forte avait été observée
entre la richesse et la température moyenne de l’eau.
Or les stations 7 et 96 sont les stations les plus om-
bragées et qui possèdent la température moyenne la
plus faible pour chaque saison (Fig. 3.4). La forte re-
lation avec la richesse indique vraisemblablement que
la richesse phytoplanctonique tend à être favorisée
par de plus faibles températures, ce qui n’est pas le
cas de la biomasse. La biomasse répond en revanche
très positivement à l’augmentation de la tempéra-
ture de l’eau (Tableau 5.2 et modèles SEM non mon-
trés) indiquant un fort développement des espèces
les plus réactives (comme les algues vertes, cf. Fig.
5.2), qui augmentent alors fortement leur biomasse
au dépends des autres espèces de la communauté,
diminuant ainsi la richesse spécifique observée. La
relation entre l’augmentation de la biomasse et la
température peut soit être indirecte et liée à une
augmentation de l’activité photosynthétique en rai-
son d’un ensoleillement plus important, soit directe
en favorisant l’activité métabolique (Yvon-Durocher
& Allen 2012; Striebel et al. 2016, cf. chapitre 5).

La forte relation entre la pente et la richesse spéci-
fique du phytoplancton pourrait également être liée
au fait que quand la pente est plus forte, le volume
d’eau et donc l’habitat disponible pour le phyto-
plancton est plus important. En raison de la re-
lation aire-espèce (Arrhenius, 1921), plus l’habitat

est grand et plus le nombre d’espèce augmente et
donc plus la taille du pool régional d’espèce à pro-
ximité de la station échantillonnée augmente. Cette
augmentation du pool régional d’espèce à proximité
pourrait expliquer la relation positive entre richesse
et pente alors que cette relation n’existe pas avec
la biomasse. Des analyses supplémentaires seraient
nécessaires pour déconvoluer l’importance de la tem-
pérature et celle du pool régional d’espèce sur la com-
munauté phytoplanctonique.

Les facteurs physiques n’influencent pas la diver-
sité de la flore épiphyte mais sont significativement
corrélés à leur biomasse (pente et variation de tem-
pérature, Fig. 8.4). A l’image de la relation positive
entre la biomasse phytoplanctonique et la variation
de température, la relation positive entre la varia-
tion de température et la biomasse de la flore épi-
phyte peut être lié aux mêmes processus : création de
nouveaux habitats et perturbations suffisantes pour
limiter la compétition exclusive. La relation posi-
tive entre la pente (forte pente sur les stations 7 et
96) et la biomasse de diatomées peut quant à elle
être le résultat de plusieurs processus décrits dans
le chapitre 6 : compétition avec le phytoplancton
(dont la biomasse est plus faible sur ces stations),
plus faible impact des vagues (stations relativement
protégées) et présence de L. major qui génère une
disponibilité d’habitats bien plus importante que les
autres espèces de macrophytes en raison de sa com-
plexité structurelle.

L’influence relative des relations bio-
tiques

La composition et la biomasse des macrophytes sur
la station influencent assez peu les autres commu-
nautés biologiques étudiées. Seule la richesse et la
biomasse du phytoplancton apparaissent être forte-
ment et négativement corrélées à l’axe 3 de la NMS
et à la biomasse de macrophytes respectivement (Fig.
8.3 et 8.4). L’axe 3 de la NMS représente un gradient
de végétation des zones littorales, caractérisées par
des espèces comme Schoenus nigricans, Eleocharis
multicaulis, Juncus sp., vers les zones les plus pro-
fondes, caractérisées par Lagarosiphon major, Ege-
ria densa, Chara fragifera et Nitella spp. Cette cor-
rélation indique donc que la richesse du phytoplanc-
ton est plus forte en présence des espèces hélophytes
du bord qu’en présence des espèces hydrophytes des
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zones plus profondes. Ces résultats tendent à con-
firmer les résultats obtenus sur la biomasse dans le
chapitre 5 où l’on avait observé une augmentation
significative de biomasse, et en particulier de diato-
mées, en présence de l’hélophyte E. multicaulis alors
que la biomasse du phytoplancton (algues vertes,
cyanobactéries et totale) était significativement plus
faible en présence des hydrophytes Chara fragifera,
Littorella uniflora et Lobelia dortamanna (Fig. 5.7).
La relation négative entre i) la richesse du phyto-
plancton et l’axe 3 de la NMS et ii) entre la biomasse
de phytoplancton et celles des macrophytes, sug-
gèrent l’existence de phénomènes de compétition
pour les nutriments/lumière entre ces deux commu-
nautés, en accord avec la littérature (van Donk &
van de Bund, 2002; Vanderstukken et al., 2011). Ces
processus de compétition seraient donc plus impor-
tants avec les espèces hydrophytes (qui ne vivent que
dans l’eau) qu’avec les espèces hélophytes (parties
aériennes en dehors de l’eau). Aussi, on retrouve
parmi les hydrophytes présents dans les valeurs posi-
tives de l’axe 3 les deux espèces de characées, taxons
reconnus comme étant potentiellement émetteurs de
substances allélopathiques et donc susceptibles de
limiter la compétition en éliminant le phytoplancton
(Gross, 2003).

Aucune interaction significative n’a été mise en
évidence dans nos modèles entre les diatomées épi-
phytes et le phytoplancton. Bien que des échanges
de taxons entre les deux communautés existent pro-
bablement (cf. chapitre 6), leur importance appa-
raît être relativement limitée par rapport aux autres
variables explicatives. En revanche, dans les deux
modèles, la richesse et la biomasse de la flore épi-
phyte apparaissent être significativement corrélées à
celles de la faune épiphyte en accord avec les résultats
du chapitre 7. Nos modèles ne permettent cependant
pas de tester si il s’agit d’un effet “top-down” (la
faune contrôle la flore) ou “bottom-up” (la flore con-
trôle la faune) puisque nous ne pouvions pas définir
le sens dans le modèle a priori. Des modèles supplé-
mentaires prenant en compte soit une relation “top-
down” soit une relation “bottom-up” ont été testés et
donnent des résultats quasi identiques ne permettant
pas de définir les processus contrôlant ces commu-
nautés. Il est d’ailleurs fortement probable que les
deux mécanismes oeuvrent en synergie pour réguler
les communautés de la micro-méiofaune et de la flore
épiphyte (mais voir ci-dessous).

Nos modèles montrent également une forte rela-
tion positive entre la surface foliaire et la richesse de
la micro-méiofaune et de la flore épiphyte ce qui ap-
parait extrêmement logique en raison de la relation
aire-espèce (Arrhenius, 1921) : plus la surface échan-
tillonnée est grande et plus la richesse est importante.
Donc, plus la surface foliaire de macrophyte est im-
portante, plus il y a d’habitats disponibles et/ou de
surface de colonisation pour les communautés épi-
phytes permettant d’augmenter leur richesse. Cette
corrélation positive indique aussi que dans notre
étude les communautés épiphytes n’apparaissent pas
être saturées par l’habitat.

La relation entre la surface foliaire et la biomasse
de diatomées est en revanche beaucoup moins tri-
viale, étant donnée que la biomasse de la flore épi-
phyte est déjà rapporté à la surface échantillonnée
(µg.l−1.cm−2). Autrement dit cette relation suggère
que plus la surface échantillonnée est grande et plus
la densité d’organismes autotrophes est grande, et
à l’inverse, plus la densité d’organismes hétérotro-
phes est faible (relation négative avec la part rela-
tive d’hétérotrophes). La relation plus forte entre
la surface échantillonnée et la richesse de la micro-
méiofaune par rapport à la relation entre la sur-
face échantillonnée et la richesse de la flore suggère
que la micro-méiofaune est encore moins saturée par
l’habitat et les ressources que ne l’est la flore épi-
phyte. Donc plus l’habitat disponible est impor-
tant plus le développement de la flore va être im-
portant par rapport au développement de la micro-
méiofaune. Ces résultats suggèrent donc que la re-
lation entre la micro-méiofaune et la flore épiphyte
serait plutôt de type “bottom-up”, le développement
de la part relative d’hétérotrophes par rapport aux
autotrophes diminuant avec la surface foliaire échan-
tillonnée. La relation positive entre la surface et
la biomasse de diatomées suggère également une ef-
fet densité-dépendance, i.e la présence de boucle de
rétroaction positive ou d’un processus de facilitation,
une forte densité favorisant une densité encore plus
importante. Un biofilm plus dense serait donc ca-
pable de favoriser l’adhésion de nouveaux individus
peut être via la construction d’une matrice polysac-
charique plus importante.
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Conclusions

Ce dernier chapitre nous a permis de synthétiser
l’ensemble des résultats présentés dans les chapitres
précédents, et d’obtenir des modèles globaux du
fonctionnement de l’écosystème du lac de Lacanau.
En particulier, ces modèles nous permettent de
tester directement l’influence relative des différents
paramètres physiques, chimiques et biologiques sur
les principaux groupes taxonomiques étudiés. Ainsi
les paramètres physico-chimiques semblent parti-
culièrement importants pour la flore phytoplanc-
tonique et pour la flore et la micro-méiofaune épi-
phytes. En revanche, l’influence sur la composi-
tion taxonomique des macrophytes est nulle, et ces
derniers se révèlent être extrêmement dépendants des
paramètres physiques comme la pente des berges
ou la variation de température. La communauté
phytoplanctonique se révèle également être forte-
ment influencée par ces paramètres physiques qui ex-
pliquent même davantage la composition et la struc-
ture de cette communautés que la physico-chimie de
l’eau. La composition des macrophytes influence as-
sez peu les autres communautés biologiques étudiées
à l’exception de la communauté phytoplanctonique
puisque les modèles semblent suggérer l’existence de
processus de compétition entre ces deux commu-
nautés. De fortes relations existent également en-
tre la micro-méiofaune et la flore épiphyte et les
modèles laissent transparaître que c’est davantage
la micro-méiofaune qui serait contrôlée par la flore
épiphyte plutôt que l’inverse. Ces modèles de fonc-
tionnement permettent également de mettre en évi-
dence qu’à l’échelle du lac, les mécanismes qui agis-
sent sur la biomasse et ceux qui agissent sur la diver-
sité ne sont souvent pas les mêmes, et agissent même
régulièrement de manière opposée. Enfin, ces mo-
dèles soulèvent encore de nombreuses questions sur
les mécanismes régulant les différentes communautés
du lac de Lacanau, et des études complémentaires
seraient nécessaires pour mieux comprendre son fonc-
tionnement.
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Chapitre 9

Conclusions, applications et perspectives

Les principales conclusions

Cette étude figure parmi les rares études basées sur
une approche multitaxonomique dans un milieu na-
turel. Elle a permis de mieux comprendre le fonc-
tionnement écologique du lac de Lacanau sur une
année entière et de mettre en évidence les princi-
paux processus permettant d’expliquer les patrons
d’assemblage des espèces. La biomasse et la diver-
sité varient généralement de manière asynchrone sug-
gérant une temporalité de réponse et/ou une fluctu-
ation saisonnière des mécanismes responsables des
patrons observés. Cette étude nous a aussi permis
de dresser un premier bilan de connaissance sur les
taxons de la micro-méiofaune dont la liste taxono-
mique était encore aujourd’hui inconnue sur ce lac.

Les résultats ont mis en évidence l’importance de
la fluctuation saisonnière sur la composition physico-
chimique de l’eau, mais n’ont en revanche pas révélés
de fortes variations spatiales de ces paramètres, sug-
gérant une relative homogénéité sur l’ensemble du
lac. La fluctuation saisonnière et la variation des
paramètres de la composition de l’eau se sont révélées
être particulièrement importants pour expliquer les
communautés microscopiques mais il reste à ce stade
extrêmement difficile de déconvoluer l’effet de la sai-
son (i.e. de la succession) de celui des paramètres
physico-chimiques.

Cette étude a également permis de montrer
l’importance des facteurs hydromorphologiques et
hydrodynamiques, non seulement pour les commu-
nautés de macrophytes (tel que présupposé) mais
aussi pour les communautés microscopiques, et en
particulier pour le phytoplancton. Les perturba-
tions liées au vent, à la remise en suspension, à
la température, à l’ombre et à la pente des sta-
tions se sont ainsi révélées particulièrement impor-
tantes dans l’assemblage taxonomique de cette com-

munauté. Alors que le phytoplancton est reconnu
comme répondant essentiellement aux paramètres
trophiques du milieu, ces résultats offrent ainsi
de nouvelles perspectives pour une meilleure com-
préhension de cette communauté.

Des interactions entre les différents taxons ont
aussi été mis en évidence dans le cadre de cette étude.
Malheureusement l’échelle d’étude était un peu trop
grossière pour clairement mettre en évidence ces
interactions, mais les résultats tendent à montrer
des relations intéressantes entre les macrophytes et
le phytoplancton. Ces relations apparaissent être
spécifiques du groupe algal, de l’espèce de macro-
phyte et de la saison. Ainsi, l’effet des characées,
supposément fortement émettrices de substances al-
lélopathiques, ne s’est pas révélé particulièrement
important, et leur présence est seulement associée à
une plus faible concentration d’algues vertes en au-
tomne. Des interactions entre des isoétides et dif-
férents groupes algaux ont été observées en automne,
suggérant soit une compétition pour les ressources
entre ces deux groupes taxonomiques soit la produc-
tion de substances allélopathiques par les isoétides,
ce qui n’a jusqu’alors (et à notre connaissance), ja-
mais été démontré. Aussi, la présence d’Eleocharis
multicaulis est significativement associée à une con-
centration phytoplanctonique plus importante, sug-
gérant soit des interactions positives entre ces taxons,
soit (et plus vraisemblablement) un effet indirect lié
aux caractéristiques des stations portant cette espèce
de macrophyte.

De fortes interactions biotiques ont également été
retrouvées entre la faune et la flore épiphyte, comme
présupposé au début de cette étude. Il reste par con-
tre assez difficile de conclure sur le sens principal en-
tre ces deux groupes taxonomiques (type “bottom-
up” ou “top-down”), mais les derniers modèles lais-
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sent suggérer que c’est principalement la commu-
nauté végétale qui contrôle la communauté animale.

Enfin, cette étude nous a également permis de
dresser des premiers modèles du fonctionnement des
principaux groupes taxonomiques du lac de Lacanau
et de tester l’importance relative des différents fac-
teurs biotiques et abiotiques sur les patrons de diver-
sité et de biomasse.

Apports pour la gestion

Bien que cette étude soit essentiellement fondamen-
tale et qu’elle apporte principalement des connais-
sances sur l’écologie du lac de Lacanau, elle permet
également d’envisager quelques pistes de réflexions
pour des orientations de gestion. Elle souligne no-
tamment le rôle important des macrophytes et leur
interaction avec la communauté planctonique, con-
firmant l’importance cruciale de ces derniers dans
le maintien de la clarté et transparence de l’eau.
Malgré le peu de stations étudiées, cette étude per-
mets aussi de mettre en évidence des zones partic-
ulièrement sensibles aux pressions anthropiques (cf.
Chapitre 4). Elle souligne également le rôle primor-
dial des isoétides dans cet écosystème, non seulement
en tant qu’espèces patrimoniales, mais aussi en tant
que support de biodiversité, grâce aux interactions
qu’elles peuvent avoir avec les autres groupes taxo-
nomiques.

Cette étude montre également une forte variation
spatiale dans la composition de la communauté phy-
toplanctonique. Alors que ce groupe taxonomique
est couramment utilisé comme bioindicateur dans les
outils de gestion des milieux aquatiques lacustres,
et sachant que les prélèvements utilisés pour cette
gestion sont réalisés au niveau du point le plus pro-
fond du lac, nos résultats suggèrent la pertinence
d’étudier l’intégration des communautés littorales
dans l’évaluation de la qualité de l’eau. Etant donné
la forte réponse des communautés planctoniques aux
facteurs physiques, il pourrait même être envisager
la construction d’un indicateur sur l’état hydromor-
phologique des berges avec ce groupe taxonomique.

Les communautés d’algues benthiques sont aussi
usuellement utilisées comme bioindicateurs dans
les milieux rivulaires. Le développement de nou-
veaux indicateurs pour les communautés lacustres
est actuellement à l’étude, mais nos résultats sou-
lignent l’importance de la nature et de la structure

du substrat dans l’assemblage de ces communautés.
Dans la construction de ce futur indicateur, une at-
tention particulière devra donc être portée sur ce
point afin d’éviter tout biais dans l’interprétation
des résultats. Contrairement au phytoplancton, les
paramètres physiques apparaissent avoir assez peu
d’importance pour ces communautés ce qui laisse
supposer que ce groupe taxonomique pourra faire
un excellent indicateur de la qualité des eaux lit-
torales. La micro-méiofaune semblant avoir un effet
assez limité sur la forte croissance de ce groupe taxo-
nomique (cf. Chapitre 8) elle ne devrait pas avoir un
impact trop important sur cet indicateur.

Perspectives

Cette étude apporte donc de nombreuses connais-
sances sur le fonctionnement écologique du lac de La-
canau et sur l’importance des relations biotiques en-
tre les différents taxons vivants dans ce milieu. Mais
elle ouvre aussi beaucoup de questions qui mérite-
raient un approfondissement supplémentaire.

Les équations élaborées pour le calcul de la
biomasse des macrophytes devraient être
validées par des prélèvements sur le terrain
afin de vérifier leur pertinence et l’erreur
d’approximation.

L’interaction entre les macrophytes et le phyto-
plancton devrait faire l’objet d’analyses complé-
mentaires et d’expérimentations. En particulier
l’effet allélopathique potentiel des isoétides de-
vrait être testé par des expériences en labora-
toire dans des conditions controlées. Les inter-
actions observées étaient en effet visible essen-
tiellement pendant la période automnale, alors
que les conditions météorologiques étaient parti-
culièrement mauvaises pendant les prélèvements
(fort vent et beaucoup de vagues) ce qui a pu
influencer les résultats obtenus à ce sujet. A dé-
faut, il serait nécessaire d’effectuer de nouveaux
prélèvements pendant la saison automnale afin
de confirmer les tendances observées.

Le rôle de l’architecture des plantes hôtes sur la
diversité de la faune et de la flore épiphyte
pourrait être étudié de manière plus précise
en positionnant des plantes artificielles de dif-
férentes formes et rugosité dans le milieu na-
turel. De telles expériences ont déjà été con-
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duites pour tester cet effet sur les algues ben-
thiques, mais beaucoup plus rarement (voir ja-
mais) sur la micro-méiofaune et encore moins
sur les deux groupes taxonomiques simultané-
ment. De plus, il serait extrêmement intéres-
sant de tester l’influence de l’architecture des
plantes hôtes et en particulier leur port (rosette
vs. tige érigées) sur la composition fonctionnelle
des algues épiphytes.

L’effet des facteurs hydrodynamiques et hydro-
morphologiques sur la composition du phyto-
plancton mériterait également d’être étudié de
manière plus approfondie. Dans un premier
temps, les données récoltées dans le cadre de
cette étude devraient suffire pour pousser plus
loin cette investigation. Notamment la con-
struction d’un modèle par équation structurale
sur la biomasse phytoplanctonique, incluant di-
rectement les différents facteurs physiques mais
aussi chimiques (ex: nitrates, ammonium, phos-
phore total) pourrait être construit puis tester
sur les différents groupes algaux. La liste des
facteurs physiques pourraient à ce titre être
complété en calculant, de manière plus précise,
l’indice de Keddy et la remise en suspension (es-
timation sur chaque quadrat).

L’importance des tributaires, en particulier ceux
provenant des grands plans d’eau situés en
amont, pourrait être tester plus directement en
réalisant des prélèvements sur les différents plan
d’eaux du littoral aquitain : a minima un au
niveau de leur principal tributaire, un au cen-
tre et un au niveau de l’exutoire, et si possi-
ble des prélèvements supplémentaires le long de
ce gradient. Cet éventuel “effet de masse” des
tributaires devrait être confirmé en étudiant la
réponse des espèces présentes aux conditions en-
vironnementales avec l’hypothèse d’une relation
moins forte sur les stations directement influ-
encées par l’apport de nouveaux individus.

Enfin les relations observées dans le cadre de cette
étude sur le lac de Lacanau pourraient être
testées sur les différents lacs et étangs du lit-
toral aquitains afin de vérifier si les modèles de
synthèse conçus dans cette étude peuvent être
généralisés à des écosystèmes similaires.
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11.1 Annexe : Coordonnées GPS des points d’échantillonnage per-

manents utilisés (WGS84, EPSG:4326).

Identifiant* Latitude (N) Longitude (W)
7A01 44.93612540072072647 -1.13025684876065302
7A02 44.93611453617270968 -1.13041419289531597
7A03 44.9362159051314265 -1.13056733798791709
7A04 44.93623994226263818) -1.1307993616479266
7B01 44.93615282825569324 -1.13021244730149517
7B02 44.93627107626318207 -1.13059540996335306
7B03 44.93633800092357689 -1.1308954884226865
7B04 44.93629420193185808 -1.13080075635071076
7C01 44.93620468443070592 -1.1302469128126893
7C02 44.93626958867926646 -1.13043629554804115
7C03 44.93628937871327622 -1.1305454718828305
7C04 44.9363391406830317 -1.13075378230213097
52A01 44.95812344414893147 -1.12835236936022953
52A02 44.95825743642489414 -1.12861599970864068
52A03 44.95831186640477029 -1.12876987379456017
52A04 44.95835375516141141 -1.12881058856364591
52B01 44.95839720755515145 -1.1287171972998542
52B02 44.95818428550909829 -1.12833074260183874
52B03 44.95826950688245205 -1.12842656941208697
52B04 44.95834292146004429 -1.12861250160592652
52C01 44.95828397019585054 -1.12814587766308572
52C02 44.95824936137918115 -1.12831515874506305
52C03 44.95833770343850233 -1.12846817099357954
52C04 44.95836387188789729 -1.12852195159667601
96A01 44.98725194232282121 -1.13111100246452234
96A02 44.98757000994874744 -1.13154256337610493
96A03 44.98738155710510966 -1.13129688703198594
96A04 44.98720563016945562 -1.13102309914241084
96B01 44.9873730292560694 -1.13116891046062018
96B02 44.98759206039068204 -1.13141323567379826
96B03 44.98743857179404415 -1.13127392190500897
96B04 44.98726666269161711 -1.13094953913935869
96C01 44.98748137913575817 -1.13127565787789242
96C02 44.98731685220207765 -1.1310043530851408
96C03 44.98737018343995686 -1.13107271106138541
96C04 44.98745860410224395 -1.13118945479903577
144A01 45.0004682654033914 -1.1155031358740799
144A02 45.00083599788719368 -1.11558734949278726
144A03 45.00060478321380941 -1.11554346085344114
144A04 45.00043157154352258 -1.11550232224782619
144B01 45.00030645866605994 -1.11586364959933504
144B02 45.00067911749044214 -1.11575474775879124
144B03 45.00031042976767282 -1.11596759100255793
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Identifiant* Latitude (N) Longitude (W)
144B04 45.00025432988346807 -1.1156968460247656
144C01 44.99968756167376682 -1.11775611777701966
144C02 44.99997841311544988 -1.11746235242706016
144C03 44.99994526167217401 -1.11710531316172323
144C04 44.99979283564547927 -1.11742264168000149
231A01 44.96590918035350626 -1.10233001816592058
231A02 44.96582105795364726 -1.10225636128818416
231A03 44.96609536745419433 -1.10240465137658705
231A04 44.96610190160764375 -1.10237100380637831
231B01 44.96569572550206573 -1.10276909104727916
231B02 44.96588177982836498 -1.10244104850558866
231B03 44.96588846991469524 -1.1030057747999813
231B04 44.96595960117203106 -1.10265848413273537
231C01 44.96645352796537765 -1.10375882417035442
231C02 44.96573214411293407 -1.10334431463467908
231C03 44.9656512740280121 -1.10306632384184433
231C04 44.96601011694240668 -1.10337809096043382
280A01 44.95354881251572721 -1.10277115219643695
280A02 44.95348806809661113 -1.10273042986758396
280A03 44.95326309853142277 -1.10281963140788819
280A04 44.95340775812097434 -1.10273841971248387
280B01 44.95329638028803743 -1.10305458429215886
280B02 44.95341803048010121 -1.10285565846961386
280B03 44.95361819464987718 -1.10273078125965163
280B04 44.95368182986098304 -1.1028607803055368
280C01 44.95354178440069148 -1.10318649424995252
280C02 44.95369956762380781 -1.10295477973699918
280C03 44.95347154141536095 -1.10314383028956531
280C04 44.95361914946211357 -1.10316716550374649

*Station, Zone de profondeur, Numéro
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11.2 Annexe : Codes des espèces de phytoplancton identifiées et noms

scientifiques correspondants.

Code taxon Dénomination
ACCSCH Acanthochloris scherffelii
ACDMIN Achnanthidium minutissimum
ACUACU Scenedesmus acuminatus
ACUOBL Scenedesmus acutus
ANAMIN Anabaena minderi
ANASPX Anabaena sp.
ANKFUS Ankistrodesmus fusiformis
ANKSPI Ankistrodesmus spiralis
ANTCLA Aphanothece clathrata
ANTMIN Aphanothece minutissima
APADEL Aphanocapsa delicatissima
APAELA Aphanocapsa elachista
APAHOL Aphanocapsa holsatica
APAPLA Aphanocapsa planctonica
APOSTA Aphanothece stagnina
AULAMB Aulacoseira ambigua
BORSUD Botryosphaerella sudetica
BOTBRA Botryococcus braunii
CALTEN Caloneis tenuis
CBIPAR Cyanobium parvum
CCHPAR Chrysochromulina parva
CDIPLA Cyanodictyon planctonicum
CERHIR Ceratium hirundinella
CHGSPX Chlorogonium sp.
CHLSPX Chlamydomonas sp.
CHRAPH Chroococcus aphanocapsoides
CHRLIM Chroococcus limneticus
CHRMIR Chroococcus minor
CHROBL Chroococcus obliteratus
CHRSPX Chroococcus sp.
CHRTUR Chroococcus turgidus
CHSRUF Chrysococcus rufescens
CHSSPX Chrysococcus sp.
CHUSPX Chromulina sp.
CLLELL Chlorella ellipsoidea
CLLSPX Chlorella sp.
CLOABR Closterium abruptum
CLOACU Closterium acutum
CLOACV Closterium acutum var. variabile
CLOINC Closterium incurvum
CLOPAR Closterium parvulum
COCPLA Cocconeis placentula
COEMIC Coelastrum microporum
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Code taxon Dénomination
COEPUL Coelastrum pulchrum
COOFOT Coenochloris fottii
COPAER Coelosphaerium aerugineum
COSBOT Cosmarium botrytis
COSCOL Cosmarium conspersum var. latum
COSDGL Cosmarium dentatum var. glabrum
COSLAE Cosmarium laeve
COSMAJ Cosmarium majae
COSORN Cosmarium ornatum
COSPHA Cosmarium phaseolus
COSPSC Cosmarium pseudoconnatum
COSPUN Cosmarium punctulatum
COSPYG Cosmarium pygmaeum
COSREE Cosmarium regnesii
COSREG Cosmarium regnellii
COSSPE Cosmarium speciosum
COSSPX Cosmarium sp.
COSSUE Cosmarium subreinschii
COSTEN Cosmarium tenue
CRCAPI Crucigeniella pulchra
CRMSPX Chrysamoeba sp.
CRYCUR Cryptomonas curvata
CRYERO Cryptomonas erosa
CRYMAR Cryptomonas marssonii
CRYOVA Cryptomonas ovata
CSOMIN Chrysosporum minor
CSPSPX Chrysosphaerella
CYCMEN Cyclotella meneghiniana
CYCOCE Cyclotella ocellata
CYCSPX Cyclotella sp.
CYGLIB Cyanogranis libera
CYKSKU Chrysolykos skujae
CYMSPX Cymbella sp.
CYYPLA Chrysolykos planctonicus
DEDARM Scenedesmus helveticus
DEDCOM Desmodesmus communis
DEDSER Desmodesmus serratus
DEDSPI Desmodesmus spinosus
DEDSPX Desmodesmus sp.
DICCHL Dictyosphaerium chlorelloides
DICSPX Dictyosphaerium sp.
DINACU Dinobryon acuminatum
DINAME Dinobryon sociale var. americanum
DINBAV Dinobryon bavaricum
DINDIV Dinobryon divergens
DINSCH Dinobryon divergens var. schauinslandii
DINSLO Dinobryon suecicum var. longispinum

148



Code taxon Dénomination
DINSOC Dinobryon sociale
DIPOVA Diploneis ovalis
DIPSPX Diploneis sp.
DOLVIG Dolichospermum viguieri
ECOFLE Eucocconeis flexella
ELAGEL Elakatothrix gelatinosa
ENCNEO Encyonema neogracile
ENCSPX Encyonema
ENYSPX Encyonopsis
ERKSUB Erkenia subaequiciliata
EUAANS Euastrum ansatum
EUALAC Euastrum lacustre
EUGSPX Euglena sp.
EUNIMP Eunotia implicata
EUNSPX Eunotia sp.
FRACAU Fragilaria capucina
FRACLV Fragilaria crotonensis subsp. lacus-vulcani
FRACRO Fragilaria crotonensis
FRASPX Fragilaria sp.
GLHSPX Gloeothece sp.
GOMACU Gomphonema acuminatum
GOMSPX Gomphonema sp.
GYMCNE Gymnodinium cnecoides
GYMSPX Gymnodinium sp.
GYRATT Gyrosigma attenuatum
HADCOM Puncticulata radiosa
INDCE5 Diatomées centriques indéterminées <10 µm
INDCEN Diatomées centriques indéterminées
INDCFI Chlorophycées filamenteuses indéterminées
INDCHO Chlorococcales indéterminées
INDCHR Chrysophycées indéterminées
INDCRO Chroococcales indéterminées
INDCYA Cyanobactéries indéterminées
INDPEN Diatomées pennées indéterminées
INDVOL Volvocales indéterminées
INDXAN Xanthophycées indéterminées
KATSPX Katodinium sp.
KEPCOL Kephyrion colliferum
KEPLIT Kephyrion littorale
KEPOVA Kephyrion ovale
KEPPET Kephyrion petasatum
KEPRUB Kephyrion rubri-claustri
KEPSPX Kephyrion sp.
KEPWEL Kephyrion welshii
KIRSPX Kirchneriella sp.
KOMSKU Komvophoron skujae
LACGRA Pediastrum duplex var. gracillimum
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Code taxon Dénomination
LIMMIR Limnothrix mirabilis
LIMSPX Limnothrix sp.
LYNSPX Lyngbya sp.
MALAKR Mallomonas akrokomos
MALGLO Mallomonas globosa
MALSPX Mallomonas sp.
MERPUN Merismopedia punctata
MICSPX Microspora sp.
MIOAER Microcystis aeruginosa
MIOICH Microcystis ichthyoblabe
MIOSMI Microcystis smithii
MONCIR Monoraphidium circinale
MONCON Monoraphidium contortum
MONGRI Monoraphidium griffithii
MONIRR Monoraphidium irregulare
MONMIN Monoraphidium minutum
MONTOR Monoraphidium tortile
MOUGRA Mougeotia gracillima
MUCPUL Dictyosphaerium pulchellum
NAVRAD Navicula radiosa
NAVSPX Navicula sp.
NEHLUN Nephrodiella lunaris
NEHSEM Nephrodiella semilunaris
NEHSPX Nephrodiella sp.
NEISPX Neidium sp.
NEPAGA Nephrocytium agardhianum
NETDIG Netrium digitus
NETSPX Netrium sp.
NIZSPX Nitzschia sp.
OCHSPX Ochromonas sp.
OEDSPX Oedogonium sp.
OOCLAC Oocystis lacustris
PADMOR Pandorina morum
PDPSPX Pseudopedinella sp.
PEDANG Pediastrum angulosum
PEDDUP Pediastrum duplex
PEDTET Pediastrum tetras
PERCIN Peridinium cinctum
PERSPX Peridinium sp.
PERUMB Peridinium umbonatum
PERWIL Peridinium willei
PHOSPX Phormidium sp.
PINSPX Pinnularia sp.
PLGNAN Plagioselmis nannoplanctica
PLKGEL Planktosphaeria gelatinosa
PLLCON Planktolyngbya contorta
PLOARC Pleurotaenium archeri
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Code taxon Dénomination
PLONOD Pleurotaenium nodulosum
PRPBIR Pediastrum biradiatum
PSELIM Pseudanabaena limnetica
PSESPX Pseudanabaena sp.
PSKCYL Pseudokephyrion cylindricum
PSKHIE Pseudokephyrion hiemale
PSKKLA Pseudokephyrion klarnetii
PSKMAS Pseudokephyrion mastigophorum
PSKPSE Pseudokephyrion pseudospirale
PSKSKU Pseudokephyrion skujae
PSKSPX Pseudokephyrion sp.
PSKUND Pseudokephyrion undulatissimum
QUASPX Quadrigula sp.
RAIGEM Radiocystis geminata
RGLSMI Rhabdogloea smithii
SALSPX Salpingoeca sp.
SCEECO Scenedesmus ecornis
SCELON Scenedesmus longispina
SCEOBT Scenedesmus ovalternus
SCESPX Scenedesmus sp.
SCEVER Scenedesmus disciformis
SCUCOR Scourfieldia cordiformis
SCUSPX Scourfieldia sp.
SEASPX Sellaphora sp.
SNOLAC Snowella lacustris
SPESCH Sphaerocystis schroeteri
SPISPX Spirogyra sp.
SPNSPX Spiniferomonas sp.
STAARC Staurastrum arctiscon
STACLE Staurastrum clevei
STAMAR Staurastrum margaritaceum
STAOPH Staurastrum ophiura
STASMI Staurastrum smithii
STASPX Staurastrum sp.
STASTR Staurastrum striolatum
STATEG Staurastrum teliferum var. gladiosum
STATEL Staurastrum teliferum
STATET Staurastrum tetracerum
STCBAC Stichococcus bacillaris
STDCUS Staurodesmus cuspidatus
STDSPX Staurodesmus sp.
STEHAN Stephanodiscus hantzschii
STTCUR Stenopterobia curvula
SURSPX Surirella sp.
SYCNID Synechococcus nidulans
SYRELA Synochromonas elaeochrus
SYYAQU Synechocystis aquatilis
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Code taxon Dénomination
TABFLO Tabellaria flocculosa
TABVEN Tabellaria ventricosa
TCHALT Tetrachlorella alternans
TEACAU Tetraedron caudatum
TEAINC Tetraedron incus
TEAMIN Tetraedron minimum
TERTRI Tetrastrum triangulare
TRAHIS Trachelomonas hispida
TRARUG Trachelomonas rugulosa
TRAVOC Trachelomonas volvocinopsis
TRAVOL Trachelomonas volvocina
TROPLA Trochiscia planctonica
UROSPX Uroglena sp.
URSERI Urosolenia eriensis
WILTRU Crucigeniella truncata
WORSPX Woronichinia sp.
WOZSPX Woloszynskia sp.
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11.3 Annexe : Codes des espèces de diatomées identifiées et noms

scientifiques correspondants.

Code taxon Dénomination
AAMB Aulacoseira ambigua
AAQU Adlafia aquaeductae
ABRY Adlafia bryophila
ACOP Amphora copulata
ADEG Achnanthidium exiguum
ADEU Achnanthidium eutrophilum
ADLA Achnanthidium latecephalum
ADMI Achnanthidium minutissimum
ADSA Achnanthidium saprophilum
ADSU Achnanthidium subatomus
ANOR Amphora normanii
ANTU Aneumastus tusculus
AOLG Amphora oligotraphenta
AOVA Amphora ovalis
APED Amphora pediculus
AUGR Aulacoseira granulata
AUPU Aulacoseira pusilla
AUTU Aulacodiscus tuberculatus
AUVA Aulacoseira valida
BBRE Brachysira brebissonii ssp. brebissonii
BFOL Brachysira follis
BNEO Brachysira neoexilis
BPRO Brachysira procera
BVIT Brachysira vitrea
CATE Caloneis tenuis
CBEL Cymatosira belgica
CBHY Cymbopleura hybrida
CBIL Cymbopleura incertiformis var. laterostrata
CBNA Cymbopleura naviculiformis
CCCP Cyclotella cyclopuncta
CCOC Cavinula cocconeiformis
CEUG Cocconeis euglypta
CEUO Cocconeis euglyptoides
CHAL Craticula halophila
CHEL Cymbella helvetica
CMEN Cyclotella meneghiniana
CMLF Craticula molestiformis
CNLP Cymbella neoleptoceros
CNTH Cocconeis neothumensis
COCE Cyclotella ocellata
COPL Cocconeis pseudolineata
CPED Cocconeis pediculus
CPLA Cocconeis placentula
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Code taxon Dénomination
CUDS Caloneis undosa
CVVA Cavinula variostriata
CWUE Cyclotella wuethrichiana
DOVA Diploneis ovalis
DPRO Diatoma problematica
DPST Discostella pseudostelligera
DSTE Discostella stelligera
EARC Eunotia arcus
EBIL Eunotia bilunaris
ECAE Encyonema cespitosum
ECES Encyonopsis cesatii
EELE Eunotia elegans
EEXI Eunotia exigua
EFAB Eunotia faba
EIMP Eunotia implicata
EINC Eunotia incisa
EMEI Eunotia meisteri
EMIN Eunotia minor
ENMI Encyonema minutum
ENNG Encyonema neogracile
ENVE Encyonema ventricosum
EOMI Eolimna minima
EPUN Eunotia pectinalis
ESLE Encyonema silesiacum
ESUM Encyonopsis subminuta
ETUR Epithemia turgida
EUAL Eucocconeis alpestris
EUFL Eucocconeis flexella
EUNS Eunotia sp.
FAUT Fragilaria austriaca
FBID Fragilaria bidens
FCAH Fragilaria capucina subsp. amphicephala
FCAP Fragilaria capucina
FCAT Fragilaria capucina f. anormale
FCDI Fragilaria capucina var.distans
FCPE Fragilaria capucina var. perminuta
FCRO Fragilaria crotonensis
FCVA Fragilaria capucina var. vaucheriae
FDEL Fragilaria delicatissima
FGRA Fragilaria gracilis
FPEC Fragilaria pectinalis
FPUL Fragilaria pulchella
FRAM Frustulia rhomboides
FRCO Frustulia rhomboides var.compacta
FRUM Fragilaria rumpens
FSAX Frustulia saxonica
FSBH Fallacia subhamulata
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Code taxon Dénomination
FTEN Fragilaria tenera
FVIR Fragilaria virescens
GACU Gomphonema acuminatum
GADC Gomphonema acidoclinatum
GAUR Gomphonema auritum
GELG Gomphonema elegantissimum
GGRA Gomphonema gracile
GLAT Gomphonema lateripunctatum
GMIN Gomphonema minutum f. minutum
GOMS Gomphonema sp.
GPAR Gomphonema parvulum
GPAS Gomphonema parvulum var. parvulum f. saprophilum
GPEL Gomphonema pumilum var. elegans
GPUM Gomphonema pumilum
GTRU Gomphonema truncatum
KCLE Karayevia clevei
KOBG Karayevia oblongella
LLAC Lacustriella lacustris
MALC Mayamaea alcimonica
MLAC Mastogloia lacustris
NAAN Navicula angusta
NACD Nitzschia acidoclinata
NCRY Navicula cryptocephala
NCTE Navicula cryptotenella
NCTO Navicula cryptotenelloides
NDEN Nitzschia denticula
NDIS Nitzschia dissipata ssp.dissipata
NEAP Neidium apiculatum
NHAN Nitzschia hantzschiana
NHIN Navicula hintzii
NIAA Nitzschia angustata var. acuta
NIAN Nitzschia angustata
NIAR Nitzschia archibaldii
NIPF Nitzschia paleaeformis
NISU Nitzschia subtilis
NITZ Nitzschia sp.
NNAN Nitzschia nana
NNOT Navicula notha
NPAE Nitzschia paleacea
NPAL Nitzschia palea
NPSC Navicula pseudoscutiformis
NRAD Navicula radiosa
NRCH Navicula reichardtiana
NRCS Navicula recens
NRHY Navicula rhynchocephala
NVIP Navicula vilaplanii
NWIL Navicula wildii
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Code taxon Dénomination
PCLT Placoneis clementis
PDAU Planothidium daui
PGIB Pinnularia gibba
PGRN Planothidium granum
PKAR Pinnularia karelica
PLFR Planothidium frequentissimum
PMIC Pinnularia microstauron
PMRG Psammothidium marginulatum
PPEA Pinnularia peracuminata
PPRS Pseudostaurosira parasitica
PRAD Puncticulata radiosa
PRUP Pinnularia rupestris
PSAT Psammothidium subatomoides
PSBR Pseudostaurosira brevistriata
PSCA Pinnularia subcapitata
PTDE Planothidium delicatulum
PTEL Planothidium ellipticum
RGBL Rhopalodia gibberula
RGIB Rhopalodia gibba
RGPA Rhopalodia gibba var. parallela
RSIN Reimeria sinuata
SELI Staurosira elliptica
SEXG Stauroforma exiguiformis
SGRC Stauroneis gracilis
SGRL Stauroneis gracilior
SLCO Surirella linearis var. constricta
SPUP Sellaphora pupula
SSTM Sellaphora stroemii
SSVE Staurosira venter
STCU Stenopterobia curvula
STDE Stenopterobia delicatissima
STGL Stenopterobia gracilis
STGR Stauroneis gracillima
STLE Stauroneis legumen
STLG Staurosirella grunowii
TFEN Tabellaria fenestrata
TFLO Tabellaria flocculosa
TVEN Tabellaria ventricosa
UULN Ulnaria ulna
VUCO Diatomées non identifiées vue connectives
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