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des Antilles et de la Guyane, F : Royal Netherlands Institute of Sea Research)
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INTRODUCTION 
 

La méiofaune se définit par des organismes d’une taille intermédiaire entre la 

microfaune et la macrofaune. La dimension de ces organismes fluctue entre 40-63 et 

500 µm (Higgins & Thiel 1988). Le choix de ces dimensions peut sembler arbitraire, 

cependant les organismes de la méiofaune partagent un certain nombre de 

particularités biologiques et écologiques (Warwick et al. 1986) comme par exemple la 

reproduction (in situ sans phase de dispersion) et les traits d’histoire de vie (les juvéniles 

ressemblent aux adultes). Les organismes de la méiofaune sont aquatiques et 

principalement mobiles dans les sédiments meubles bien qu’une minorité soit 

temporairement sessiles sur des plantes ou autres substrats durs. Certains organismes 

comme les mollusques et les annélides ne font partie de la méiofaune que durant une 

période limitée de leur vie, car les adultes appartiennent à la macrofaune. Une autre 

caractéristique importante de la méiofaune est sa diversité taxonomique : en effet, la 

méiofaune héberge des représentants de presque tous les phylums animaux. 

 

Les premiers organismes de la méiofaune ont été décrits au cours de la première 

moitié du  XIXe siècle. Cependant la recherche sur la méiofaune est relativement 

récente et ce terme n’a été défini que tardivement (Mare 1942). Ce n’est qu’au cours 

des années 60 qu’ont été réalisées les premières expériences utilisant la méiofaune 

marine (Boaden 1962, Gray 1966a, Gray 1966b). Dans les années 70, les travaux de 

Coull abordent l’écologie de la méiofaune en utilisant des approches expérimentales de 

terrain (Coull 1973). A cette époque, l’étude de la méiofaune est très minoritaire et 

n’est pas intégrée à l’écologie benthique qui se focalise sur la macrofaune. En effet, la 

méiofaune a alors la réputation de nécessiter du matériel d’échantillonnage spécialisé et 

d’importantes compétences taxonomiques (Eleftheriou 2013). Le retard d’intérêt pour 

la méiofaune s’explique également par sa discrétion et ses habitats généralement peu 

attrayants. Depuis, les méthodes d’études ont été simplifiées et standardisées et des 

clefs de détermination simplifiées ne s’adressent plus uniquement aux spécialistes. Cette 

démocratisation de la recherche sur la méiofaune est mise en évidence par la 
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publication d’ouvrages de synthèse sur le sujet (Higgins & Thiel 1988, Giere 2009). 

Actuellement des centaines de chercheurs travaillent sur la méiofaune dans des 

environnements à des altitudes et latitudes variables : depuis les lacs de montagne 

jusqu’au milieu marin profond et depuis les environnements polaires jusqu’à l’équateur. 

 

Cet engouement pour la méiofaune s’explique principalement par les raisons 

suivantes : i) une facilité d’utilisation expérimentale, ii) des qualités de bioindicateur et 

iii) un rôle écologique très structurant. 

En effet, la mise en culture de certaines espèces de la méiofaune est relativement 

aisée. Ces cultures demandent peu d’espace, de temps d’entretien, de matériel et sont 

donc particulièrement économiques par rapport à celles utilisant d’autres modèles 

biologiques. Le faible volume nécessaire au maintien des organismes autorise la 

multiplication des conditions expérimentales d’incubation. A titre d’exemple, j’ai mené 

des expériences d’écotoxicologie examinant l’effet cumulé de la toxicité des métaux 

lourds et de l’acidification de l’eau de mer par le gaz carbonique (Pascal et al. 2010). 

L’approche expérimentale utilisée aurait été très difficile à employer avec des 

organismes de plus grande taille.   

Les organismes de la méiofaune présentent également de nombreuses 

caractéristiques qui en font d’excellents bioindicateurs.  Parmi celles-ci, on retrouve une 

répartition cosmopolite, une abondance et une diversité forte, une importante 

accessibilité (recherche peu onéreuse), une sensibilité importante permettant des 

études à petites échelles de temps et un développement direct sans phase pélagique les 

exposant aux conditions du milieu de manière permanente. Ces caractéristiques en font 

généralement de meilleurs bioindicateurs que la macrofaune (Giere 2009). 

Un aspect important de la recherche sur la méiofaune concerne également son 

rôle écologique. Les fonds marins sont recouverts dans leur quasi-totalité de sédiments 

si bien que les fonds meubles favorables à la méiofaune constituent un des habitats les 

plus répandus à l’échelle mondiale. De plus, la méiofaune présente un rôle 

particulièrement structurant dans les systèmes benthiques en raison de la dynamique 

très importante des populations de ces organismes de petite taille. Bien que de 

biomasses généralement plus faibles, la méiofaune peut présenter des productions 
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supérieures à celles de la macrofaune. Cette production est importante dans les 

environnements pauvres en macrofaune comme les plages et les milieux abyssaux, mais 

peut aussi exister dans les environnements riches en macrofaune, comme les vasières et 

les milieux côtiers peu profonds (Schwinghamer et al. 1986). A titre d’exemple, la 

méiofaune peut être quatre fois plus productive que la macrofaune malgré une biomasse 

deux fois moins importante (Warwick et al. 1979). En moyenne, la méiofaune 

représenterait entre 10 et 25% des flux benthiques marins (Schwinghamer et al. 1986). 

Malgré cette importance, les données concernant le rôle écologique de la méiofaune 

sont rares et son intégration dans les réseaux trophiques est susceptible d’être 

grandement modifiée par l’apport de nouvelles connaissances. C’est pour cette raison 

que j’ai orienté prioritairement mes recherches sur la quantification des flux entre 

microorganismes et méiofaune. 

 

Ce document se focalise sur cet aspect de mes recherches et s’articule de la façon 

suivante. Une première partie décrit l’ensemble des approches méthodologiques que j’ai 

employées afin de quantifier les flux trophiques vers la méiofaune. Ces approches sont 

présentées à l’aide des exemples concrets de mes travaux. Les parties suivantes 

présentent les travaux réalisés en utilisant ces méthodes afin d’évaluer les modifications 

des flux trophiques selon les évolutions de ressources disponibles. Après une 

conclusion générale, une dernière partie présente les perspectives de recherche 

suggérées pas ces différents travaux. 
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I – APPROCHES METHODOLOGIQUES 
 

Différentes méthodes permettent de documenter les liens trophiques existant 

entre les organismes de la méiofaune. Chacune de ces approches techniques présente 

des biais potentiels (Tab. 1). Ainsi les méthodes d’étude sont en perpétuelle évolution 

et la mise au point méthodologique est particulièrement importante dans l’étude de la 

méiofaune dans les réseaux trophiques. 

Parmi les méthodes les plus communément employées, j’ai eu l’occasion 

d’utiliser l’observation, l’utilisation de traceurs et le suivi d’ingestion de proies 

prémarquées. 

Ces différentes méthodes sont présentées dans ce premier chapitre 

méthodologique au travers des exemples concrets de mes travaux. Les données 

présentées dans les deux chapitres suivants sont issues de l’utilisation de ces différentes 

méthodes. 

A. Observation 

L’observation d’une proie en cours d’ingestion ou dans le système digestif d’un 

consommateur est le moyen le plus simple pour quantifier une relation trophique.  

J’ai eu l’occasion d’utiliser ce type d’approche à deux reprises : dans un premier 

temps avec l’observation du comportement de prédation du foraminifère Ammonia 

tepida sur d’autres membres de la méiofaune et dans un deuxième temps avec la 

recherche de symbiotes et l’observation du contenu digestif du gnathostomulide 

Haplognathia ruberrima. 

1) Le cas du foraminifère Ammonia tepida (Dupuy et al. 2010) 

Les foraminifères sont des protistes hétérotrophes présents dans les 

environnements pélagiques et benthiques. De par leurs tailles, les foraminifères 

benthiques appartiennent à la méiofaune et se trouvent à toutes les profondeurs dans 

une grande diversité d’habitats et d’environnements marins (Murray 1991). Ils 

présentent des modes de nutrition très diversifiés : symbiote, parasite, carnivore, 

consommateur de matière organique dissoute et majoritairement déposivore 

(Goldstein 1999). La carnivorie des foraminifères est relativement bien documentée en 
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milieu pélagique, mais reste peu connue en milieux benthiques (Goldstein 1999). Le 

foraminifère Ammonia tepida est une espèce cosmopolite dans les environnements 

côtiers qui présente un mode de nutrition déposivore s’alimentant avec des algues 

(Moodley et al. 2000, Pascal et al. 2008c) et des bactéries  (Goldstein & Corliss 1994, 

Langezaal et al. 2005, Pascal et al. 2008c).  

Des foraminifères A. tepida et les métazoaires les plus abondants des vasières de 

Brouage (20 km au Sud de La Rochelle, France) ont été collectés. La réalisation 

d’incubations en milieux contrôlés a permis de mettre en évidence des comportements 

de prédation des foraminifères pour différentes proies : copépodes et nématodes (Fig. 

2). Les foraminifères émettent un réseau de pseudopodes adhérents particulièrement 

efficaces pour capturer des proies aussi actives que des copépodes harpacticoïdes. Les 

observations suggèrent que les foraminifères utilisent les ornementations de leurs tests 

pour détruire la cuticule des nématodes afin d’y insérer leurs pseudopodes jusqu'à 

consommation complète de l’intérieur de l’animal. 

Cette étude suggère que le foraminifère A. tepida n’est pas un déposivore strict 

mais un omnivore opportuniste qui semble capable d’adapter sa nutrition selon la 

ressource disponible.  

 

Les observations directes d’ingestions se restreignent au laboratoire et sont 

préférables quand les particules alimentaires sont de grande taille par rapport au 

consommateur comme dans le cas d’A. tepida. Dans de rares cas, des ingestions de 
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FIGURE 3. Ammonia tepida predation on copepods and gastropod larvae (a–c: photomicroscopic images; d: electron micrograph) a Two
foraminifera (denoted by stars) feeding on a copepod; note the part of the carapace visible on the right is now empty; b Benthic juvenile gastropod
Hydrobia ulvae caught alive by three foraminiferans (denoted by stars); c After 20 hours, the gastropod shell is empty; note the cyst-covered
foraminiferan; d Oblique umbilical view of A. tepida; e detailed view of imaged.
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acid biomarker analysis strongly suggests that the diet of
Astrammina rara (Rhumbler) includes polychaetes, crusta-
ceans, molluscs, and echinoderms (Suhr and others, 2008).

Chandler (1989) reported on Ammonia beccarii (Linné)
thought to possibly be in an amensal relationship with the
copepod Amphiascoides limicola (Brady). The presumption is
that this is an indirect result of having consumed most of the
microflora, leaving the less-nutritious detritus for the cope-
pod. We suggest that the lower copepod densities observed by
Chandler (1989) could also be due to foraminiferal predation
or copepod avoidance of sediments supporting high densities
of Ammonia. However, our results suggest that A. tepida are
able to directly feed on large and actively moving grazers.

Ammonia species have typically been considered herbi-
vores, with Ammonia tepida feeding upon algae and bacteria
(Goldstein and Corliss, 1994; Moodley and others, 2000;
Langezaal and others, 2005; Pascal and others, 2008a).
Moodley and others (2000) reported Ammonia sp. exhibit-
ing rapid uptake of freshly deposited algal carbon. It is now
evident that some of those foraminifera are likely to be
omnivorous. Ammonia, the most common benthic forami-

niferal genus, ubiquitous in inner shelf, estuarine, and
saltmarsh environments, may be able to employ various
feeding strategies according to the most available food
sources. Thus, A. tepida’s position in the benthic food web
is complex, occupying both primary and secondary
consumer positions. Thus, they may have a greater impact
on benthic community structure than previously suspected.
Because of their limited motility, active hunting for prey is
probably not common among carnivorous foraminifera.
Whereas A. tepida spreads its pseudopodial network more
extensively in this feeding mode than when grazing, the trap
appears to be intentionally set to entangle larger, mobile
prey that unwarily wander into it. Additional experiments
are needed to confirm if A. tepida switches feeding modes
according to the most available food sources.

Three significant questions arise from our results:

1. How do prey remain attached to foraminiferal pseudo-
podia?

Goldstein (1999) stated that the pseudopodia of carnivo-
rous foraminifera are specifically designed to catch prey.
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FIGURE 2. Ammonia tepida predation on nematodes (a–f, photomicroscopic images; g–i,: scanning electron micrographs). a Pseudopodial
network of foraminiferan; b Nematode caught alive; note pseudopodia visible between specimens; c Pseudopodial network ingesting nematode; only
an empty cuticula remains after 18 hours; d Once the nematode was ingested, the foraminiferan discards the empty cuticula that now bears a hole; e
Prior to the 18-hour experiment, the foraminiferan begins to empty the nematode of its contents; f, g Two foraminifera (stars) ingesting a nematode;
arrow points to injury possibly from a previous encounter with a foraminiferan; h Detail of image g; i Captured nematode; arrow points to cyst
formed on umbilical side of the foraminiferan; also note pseudopodia lack remnants of the recent meal.
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Maillage de 
pseudopodes

Cyst
Figure 2 : !
Prédation d’un nématode par deux foraminifères Ammonia tepida (1a) et détail du maillage de pseudopodes 
lui permettant de capturer et consommer sa proie vivante (Ib).Vue ombilical du foraminifère (2).
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proies de plus petites tailles peuvent être quantifiées. En effet, les mouvements 

pharyngiens de certaines espèces de nématodes rhabditides sont facilement observables 

et peuvent être utilisés afin de quantifier des taux d’ingestion de bactéries  (Moens et al. 

1996). Cependant, la majorité des espèces de la méiofaune ne peuvent pas être utilisées 

avec cette approche, car les mouvements du pharynx sont observables uniquement 

quand l’animal se déplace lentement dans un plan fixe. De plus, le sédiment est un 

habitat obscur et les observations impliquent que l’organisme soit maintenu dans un 

environnement transparent comme l’agar ou une fine couche d’eau. Il existe donc des 

biais liés aux observations dans des milieux simplifiés et éloignés de la complexité du 

milieu sédimentaire naturel (Moens et al. 2000). De plus, les milieux expérimentaux 

privés de sédiments présentent un nombre limité de ressources alimentaires 

disponibles. Ce biais peut potentiellement être important dans la mesure ou de 

nombreux organismes de la méiofaune sont opportunistes et changent leur 

comportement alimentaire selon les ressources alimentaires disponibles (Moens & 

Vincx 1997). Les données obtenues sont généralement qualitatives et l’obtention des 

données quantitatives nécessite des observations prolongées, répétées et laborieuses.  

Une autre utilisation de l’observation est l’identification de proies dans le 

contenu digestif des organismes de la méiofaune. 

2) Le cas du gnathostomulide Haplognathia ruberrima (Pascal et al. 2015) 

!
Les gnathostomulides constituent un groupe méiobenthique vermiforme 

récemment élevé au rang de phylum (Riedl 1969). Leur répartition est mondiale 

principalement dans les sédiments riches en matière organique (Sterrer 1971) et dans 

les environnements sulfidiques (Fenchel & Riedl 1970, Powell et al. 1983). Leur régime 

alimentaire est peu connu et le mode de nutrition le plus probable serait le raclement 

des particules sédimentaires grâce aux parties cuticulaires de leurs appareils buccaux 

(Sterrer 1971). Le contenu digestif de l’animal est rarement identifiable, même si des 

bactéries, cyanobactéries et hyphes de champignons, ont déjà été observés (Riedl 1969, 

Kristensen & Nørrevang 1977, 1978). La distribution des Gnathostomulides dans le 

sédiment semble être associée à de fortes productions bactériennes suggérant un rôle 

trophique des bactéries (Powell & Bright 1981) 
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Haplognathia ruberrima (Sterrer, 1996) est l’espèce la plus cosmopolite des 

gnathostomulides. Des spécimens ont été collectés en Guadeloupe dans la mangrove de 

la Rivière Salée et leur composition isotopique du carbone suggère que la majorité des 

ressources disponibles (diatomées, matière organique particulaire et champignons) 

serait peu consommée et que H. ruberrima pourrait s’alimenter de manière exclusive de 

bactéries sulfo-oxydantes. Le principe des analyses isotopiques sera abordé plus en 

détail dans le chapitre suivant. Cette interprétation de la signature isotopique nécessite 

des vérifications complémentaires afin de s’assurer qu’elle est bien liée à des bactéries 

ingérées et non à des bactéries sulfo-oxydantes ecto ou endo-symbiotiques. Des 

observations directes de H. ruberrima en microscopie électronique à balayage ont 

permis de vérifier l’absence de bactéries symbiotiques (Fig. 3). La microscopie 

électronique à transmission a révélé l’existence de rares bactéries à l’intérieur du 

tractus digestif vraisemblablement issues d’une ingestion, avec une absence de bactéries 

endosymbiotiques (Fig. 3).  

 

Figure 3 : !
1a,b,c,d - Observations au microscope électronique à balayage de H. ruberrima. Les grossissements 
croissants permettent d’observer les cils en surface de l’animal et l’absence de bactéries ectosymbiotiques.!
2 - Observations au microscope électronique à transmission. a - La périphérie de l’organisme présentent 
de grandes cellules avec de longs noyaux (n), les flèches blanches indiquent des sections de cils ; b - les 
ronds blancs sont des agglomérations de pigments à l’intérieur de l’épithélium digestif, les flèches noires 
indiquent les seules bactéries observables localisées dans le tractus digestif de l’animal vraisemblablement 
après ingestion.
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Ces observations suggèrent donc que la signature isotopique de H. rubberima 

n’est pas liée à la présence de bactéries sulfo-oxydantes symbiotes mais plus 

vraisemblablement à l’ingestion sélective et exclusive de bactéries sulfo-oxydantes libres 

comme les Beggiatoa spp. Dans le cadre de cette étude, l’observation a donc permis 

d’appuyer les résultats obtenus avec d’autres méthodes  comme les traceurs (Tab. 2).  

 

B. Utilisation de traceurs 

1) Isotopes stables naturels 

Les isotopes sont des formes d’un élément chimique qui diffèrent par leur 

nombre de neutrons et donc par leurs masses. Les formes stables (non radioactives) 

existent naturellement dans l’environnement dans des proportions connues et ces 

proportions sont mesurables grâce à un spectromètre de masse (Peterson & Fry 1987). 

La composition isotopique d’un échantillon est exprimée en δ (‰) qui est la différence 

relative entre l’échantillon et une référence standard (Le rostre fossile de Bélemnite 

Pee-Dee pour le carbone et l’azote atmosphérique pour l’azote). 

La composition d’un tissu animal est liée à celle de sa nourriture. Selon cette 

relation, il est possible de retracer les relations trophiques entre le consommateur et sa 

proie. En moyenne, il est admis qu’à chaque échelon trophique, il existe un 

enrichissement relativement faible pour le carbone de l’ordre de 1 ‰ (DeNiro & 

Epstein 1978, Rau et al. 1983), et plus important pour l’azote, de l’ordre de 3-4 ‰ 

(DeNiro & Epstein 1981). 

Le régime alimentaire d’un organisme comporte souvent un mélange de sources. 

Des modèles mathématiques ont été développés pour déterminer les contributions de 

n sources à partir de l’analyse isotopique de n+1 éléments (Phillips 2001, Phillips & 

Gregg 2003). Pour que l’incertitude des résultats obtenus soit réduite, les sources 

doivent présenter des signatures isotopiques bien distinctes. 

Les spectromètres de masse sensibles requièrent un poids sec minimum de 100 

µg pour mesurer la composition isotopique du carbone et de l’azote. Cette exigence 

rend possible la majorité des études à l’échelle de la communauté de la méiofaune (e.g. 
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nématodes, copépodes, foraminifères, ostracodes) et même à l’échelle des genres ou 

espèces dominants. Une mise au point du spectromètre permet d’augmenter cette 

sensibilité afin d’analyser des échantillons de méiofaune de plus petite taille (Carman & 

Fry 2002). De par leur taille réduite, les échantillons de méiofaune sont sensibles aux 

contaminations par des substances organiques comme l’alcool ou le formaldéhyde. Elles 

doivent être évitées au profit d’autres processus de conservation comme la congélation. 

Au cours de mes différents travaux, j’ai eu l’occasion d’utiliser les signatures 

isotopiques naturelles pour déterminer l’évolution du régime alimentaire d’organismes 

mis en contact avec des nouvelles ressources dans leurs environnements (Tab. 2). A 

titre d’exemple, je présenterai l’étude du rôle trophique des Beggiatoa dans les 

mangroves de Guadeloupe. 

Rôle trophique des Beggiatoa dans les mangroves (Pascal et al. 2014)  

La « Manche-à-eau » est une étendu d’eau connectée au chenal de la Rivière 

Salée séparant les deux îles principales de la Guadeloupe (Fig. 4). Ce lagon est bordé 

par une forêt de mangrove dominée par Rhizophora mangle. Le sédiment localisé au pied 

des racines des palétuviers, par 1 mètre de fond, est fortement anoxique et contient de 

fortes concentrations de sulfures (Maurin 2009). Dans certaines zones de la mangrove, 

ce sédiment est recouvert par des tapis de bactéries sulfureuses blanches et 

filamenteuses (20 à 60 µm de diamètre), de la famille des Beggiatoa, visibles à l’œil nu. 

L’étendue de ces tapis est très variable, avec un diamètre variant de quelques 

centimètres à plusieurs mètres. Le but de cette étude est de déterminer si la 

consommation de bactéries par les organismes benthiques est modifiée par la présence 

du tapis de Beggiatoa. 

Dans un premier temps, la signature isotopique des organismes a été évaluée le 

long d’un transect d’éloignement du tapis de Beggiatoa (0, 1, 10 et 200 mètres de la 

matte, fig. 4). Pour chaque station, le sédiment superficiel de 10 carottes de 5,5 cm de 

diamètre a été collecté et homogénéisé en triplicats. Une partie de ce sédiment a été 

utilisé pour mesurer la signature isotopique du sédiment brut, extraire la méiofaune par 

centrifugation au ludox HS40 (de Jonge & Bouwman 1977) et mesurer sa composition 

isotopique. Parmi les sources alimentaires potentielles, le tapis de Beggiatoa présente la 
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plus grande déplétion en 13C avec un  δ13C de -31,7 ‰ alors que celui du sédiment brut 

est -24,3 ‰ et que celui des diatomées est de -23.5 ‰. La composition en 13C de tous 

les organismes de la méiofaune diminue à mesure que la distance de la matte augmente 

(Fig. 4). La différence en 13C des organismes collectés dans la matte et à 200 m est plus 

grande pour les copépodes (9,3‰) et les nématodes (4.4 ‰) que pour un mollusque de 

la macrofaune (0,6‰). 

 

Les Beggiatoa présentent une signature isotopique du carbone distincte de celle 

des diatomées en raison d’un métabolisme différent (Güde et al. 1981). A priori, la 

Figure 4 : !
1a, b - localisation du transect d’échantillonnage de la Manche-à-eau, 2 - Matte de Beggiatoa entre les 
racines de palétuvier, 3 - Transect d’éloignement de la matte de Beggiatoa, 4 - δ15N et δ13C des nématodes 
et copépodes selon l’éloignement de la matte (moyenne ± e. t., n =3).
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présence des Beggiatoa est le seul élément évoluant le long du transect. La diminution 

du δ13C de la méiofaune à proximité de la matte pourrait donc s’expliquer par une 

consommation de Beggiatoa. 

Cependant, pour valider cette hypothèse, il convient de s’assurer que la 

signature de chaque ressource est constante tout au long du transect. 

 

2) Isotopes stables des acides gras 

Les acides gras sont couramment étudiés en écologie microbienne car ce sont 

des composés biologiques spécifiques de certains organismes. Ainsi il existe des acides 

gras caractéristiques des algues, des champignons, des bactéries… et même des 

bactéries sulfato-réductrices ou méthanotrophes (Parkes 1987, Tunlid & White 1992). 

Les récents progrès techniques du couplage entre chromatographie gazeuse et 

spectrométrie de masse (GC-c-IRMS) rendent possible l’analyse isotopique des acides 

gras (Boschker & Middelburg 2002). La chromatographie gazeuse se fait au sein d’un 

capillaire et permet de séparer les composés d’intérêt avec une grande résolution. En 

sortie de colonne, une combustion permet de transformer les molécules organiques en 

CO2 qui est alors analysable par le spectromètre de masse. On utilise ensuite la mesure 

de la signature isotopique de ces acides gras pour évaluer celle de l’organisme entier. 

Les lipides présentent en général une diminution de 13C de 3-6‰ comparée à la 

biomasse totale (Hayes 2001). 

Les spectromètres de masse les plus sensibles requièrent un poids sec minimum 

de 100 µg. Pour les bactéries du milieu naturel, cette biomasse peut être isolée dans de 

très rares cas, comme avec les Beggiatoa où les cellules bactériennes sont de grandes 

tailles et concentrées (Pascal et al. 2014). Cet isolement est impossible avec la majorité 

des bactéries en raison de leurs tailles très réduites, de leurs répartitions diffuses dans 

le sédiment et de leurs associations fortes avec les particules détritiques (Joint et al. 

1982). La communauté de diatomées peut éventuellement être collectée par 

centrifugation en gradient de silice colloïdale (Hamilton et al. 2005) ou grâce au 

comportement de migration des algues qui vont se déplacer à la surface des filets de 

nylon posés sur le sédiment (Galván et al. 2011). Cependant, les abondances de 
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diatomées ne permettent pas toujours cet isolement et les diatomées ne présentent pas 

toutes ce comportement de migration. L’analyse des acides gras est donc bien souvent 

la seule méthode permettant d’évaluer la signature isotopique des bactéries et 

diatomées. 

Dans le cadre de l’écologie trophique de la méiofaune, il est particulièrement 

pertinent d’étudier les bactéries et diatomées qui sont des sources alimentaires 

potentiellement très importantes (Moens & Vincx 1997). 

Rôle trophique des Beggiatoa dans les mangroves (Pascal et al. 2014)  

Une partie du sédiment prélevé le long du transect de la Manche-à-Eau (Fig. 4) a 

été lyophilisée et les acides gras à dérivés phospholipidiques (PLFA) ont été extraits et 

analysés par GC-c-IRMS selon le protocole de Boschker et al. (1999). Les 

concentrations et les δ13C des PLFA spécifiques des bactéries (i14:0, i15:0, ai15:0, i16:0, 

C18:1ω7c and cy19:0) et diatomées (C20:4ω6, C20:5ω3, C22:5ω3 and C22:6ω3) ont 

été mesurés. 

Les δ13C des PLFA a révélé un enrichissement continu des bactéries et 

diatomées avec l’éloignement de la matte de Beggiatoa. Ainsi les δ13C des bactéries et 

de la méiofaune covarient montrant un enrichissement similaire le long du transect 

(Fig.5). Ce résultat suggère que la contribution des bactéries au régime alimentaire de la 

méiofaune est constante  le long du transect. Ainsi le rôle alimentaire des bactéries ne 

semble pas modifié par la présence du tapis de Beggiatoa. 

Des expériences complémentaires sont maintenant nécessaires pour quantifier 

la consommation spécifique des Beggiatoa par la méiofaune. 
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3) Isotopes stables après enrichissement 

Pour que le régime alimentaire d’un organisme soit déterminé à partir des 

isotopes stables, il est nécessaire que ses différentes sources alimentaires présentent 

des signatures isotopiques différenciées (Fry 2006). Dans le cas contraire, on peut 

artificiellement augmenter les différences de composition isotopique des sources afin de 

connaître leurs rôles alimentaires respectifs. Ces enrichissements peuvent se faire sur le 

terrain (van Oevelen et al. 2006a, van Oevelen et al. 2006b, Galván et al. 2008) comme 

en laboratoire (Pascal et al. 2014). 
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Figure 5 : !
1a, b - Composition isotopique (δ13C) des 
acides gras spécifiques  des bactéries et des 
diatomées selon l’éloignement de la matte 
(moyenne ± e. t., n =3).!
2 - Composition isotopique (δ13C) de la 
méiofaune (blanc : copépodes, noir : nématodes) 
en fonction de la composition des acides gras 
spécifiques des bactéries. La ligne noire 
représente une variation théorique identique 
des signatures de bactéries et de la méiofaune.



! 24!

Rôle trophique des Beggiatoa dans les mangroves (Pascal et al. 2014) 

Pour les organismes de la méiofaune vivant au sein de la matte de Beggiatoa, 

différentes ressources alimentaires sont disponibles : les bactéries, les algues et les 

détritus. Les détritus du sédiment contiennent, en partie, du matériel végétal dégradé 

provenant de Rhizophora mangle qui est pauvre en 13C avec des valeurs atteignant -30‰. 

La signature du sédiment intègre tous les composants détritiques avec un moyenne de -

24‰. Une ingestion sélective des détritus pauvres en 13C conduirait donc à surévaluer 

la contribution des Beggiatoa qui sont elles aussi pauvres en 13C. Afin d’augmenter les 

différences de signatures isotopiques entre les sources alimentaires, des 

enrichissements ont été réalisés dans le noir afin d’enrichir les bactéries sans modifier 

les diatomées ou les détritus. Du sédiment avec de la matte a été placé pendant 4 jours 

dans des aquariums avec un système clos de flux lamellaire d’eau oxygénée et enrichie 

en NaH13CO3 (<99% 13C) à une concentration de 1g.m-2 (Middelburg et al. 2000).  

Le modèle bayésien SIAR (Parnell et al. 2010) a été utilisé pour déterminer les 

contributions de chaque source alimentaire au régime alimentaire de la méiofaune de la 

matte de Beggiatoa. En conditions naturelles et après enrichissement, les signatures de 

diatomées et des détritus du sédiment sont comparables et ont donc été groupées en 

une unique source. Les incubations en milieu enrichi en 13C ont conduit à un 

enrichissement des Beggiatoa de -31,7 à 1693 ‰. Les nématodes et rotifères incubés 

dans ces conditions présentent un enrichissement en 13C. La modélisation par SIAR 

conduit à des contributions identiques des Beggiatoa avec et sans enrichissement pour 

les nématodes (23 vs. 24 %) et les rotifères (27 vs. 28 %) (Fig. 6). L’expérience 

d’enrichissement a donc permis de lever le doute sur la contribution des détritus aux 

signatures isotopiques de la méiofaune. La consommation de Beggiatoa suggérée par les 

signatures isotopiques en conditions naturelles a été confirmée par l’expérience 

d’enrichissement en 13C. 
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C. Pré-marquage de proies 

L’utilisation de proies pré-marquées permet de mesurer des taux d’ingestion. 

Pendant des incubations de courtes durées, les consommateurs non marqués sont mis 

en contact avec les proies marquées. En fin d’incubation, l’ingestion de proies peut être 

évaluée à partir de la différence de concentration de marqueurs entre les 

consommateurs vivants et les témoins préalablement tués. 

La distinction entre ingestion et absorption de la méiofaune est délicate pour 

deux raisons. Premièrement, en raison de sa petite taille, il n’est pas possible de 

disséquer le contenu stomacal des organismes de la méiofaune et c’est l’animal entier 

qui est analysé. Deuxièmement, le temps de passage dans le système digestif de la 

méiofaune peut être extrêmement court (Moens et al. 1999b). 

Il existe différentes méthodes pour le marquage des proies. Les proies marquées 

par fluorescence sont principalement utilisées pour des consommateurs de petite taille 

comme les flagellés et les ciliés (Epstein & Shiaris 1992b, Hondeveld et al. 1992, Starink 

et al. 1996, Hamels et al. 2001). Ce type de marquage est peu utilisé pour la méiofaune 

de plus grande taille car la reconnaissance des proies marquées peut être délicate et 

laborieuse. Bien que cette méthode ait été utilisée pour les foraminifères (Langezaal et 

al. 2005) et les nématodes (Epstein 1997), le marquage des proies se fait principalement 

à l’aide d’isotopes radioactifs ou stables. 

NématodesRotifèresNématodesRotifères%
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Figure 6 : !
Contribution (%) des Beggiatoa  au régime alimentaire de la méiofaune (rotifères et nématodes). Les 
résultats sont issus du modèle SIAR à partir des signatures isotopiques mesurées dans des conditions 
naturelles (1) et d’enrichissement en 13C (2).
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1) Isotopes radioactifs 

L’utilisation de bactéries marquées radioactivement a principalement été utilisée 

pour quantifier la consommation de bactéries par les nématodes (Duncan et al. 1974, 

Herman & Vranken 1988, Moens & Vincx 2000b, a). 

Marquage radioactif de bactéries (Lacoue-Labarthe et al. soumis) 

Au cours de mes travaux, j’ai eu l’occasion de réaliser du marquage de bactéries 

par différents métaux lourds radioactifs afin d’évaluer le transfert de contaminants par 

voie trophique. Cette étude se focalisait sur les éponges qui constituent un modèle 

biologique classiquement utilisé comme bioindicateur. Seule la première partie de ce 

travail sera présentée car ce protocole de marquage des bactéries est utilisable pour 

l’étude de la consommation bactérienne de la méiofaune. 

Les bactéries Pseudomonas stutzeri, communes dans la colonne d’eau et le 

sédiment (Lalucat et al. 2006) ont été cultivées dans un milieu contenant 110Ag, 109Cd, 
241Am, 57Co, 134Cs, 54Mn et 65Zn. A la fin de l’incubation, le culot de bactéries obtenu 

après centrifugation (3000 rpm) a été remis en suspension dans de l’eau de mer filtrée 

(0.2 µm) à trois reprises afin de supprimer les radioéléments du milieu de culture. La 

bioaccumulation de chaque radioélément dans les bactéries a été exprimée en facteur 

de  concentration qui est le ratio entre l’activité du radiotraceur dans la bactérie et 

l’activité dans le milieu de culture. La concentration du radiotraceur en Becquerel par 

cellule a été transformée en utilisant une valeur de masse volumique de 5.10-14 gramme 

de poids sec par cellule (Troussellier et al. 1997). Tous les éléments ont été accumulés 

dans les bactéries (Fig. 7). Les concentrations les plus fortes concernent les métaux 

non-essentiels (110Ag , 109Cd et 241Am) alors que les éléments essentiels sont accumulés 

de 3 à 30 fois moins.   
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Cette étude est la première à révéler la grande capacité de bioaccumulation de 

la bactérie P. stutzeri.  Une importante capacité de bioaccumulation a déjà été observée 

chez le picoplancton Synechococcus sp (Fisher 1985). Cette capacité s’expliquerait par la 

taille réduite des bactéries et une surface d’échange importante par rapport à un 

volume réduit. Deux processus expliquent l’intégration d’éléments traces dans les 

microorganismes : l’adsorption sur la paroi cellulaire et l’absorption dans les cellules par 

des canaux ioniques (Gadd et al. 1989). Le classement des éléments selon leurs affinités 

aux charges négatives n’est pas conforme à celui qui a été observé dans cette étude 

(Metian et al. 2008, Metian et al. 2009). Cette différence pourrait s’expliquer par 

l’activité de protéines de transport spécifiques et l’intégration serait alors un 

phénomène actif dépendant du métabolisme (Chang & Hong 1994). D’autre part, le 

milieu de culture Marine Broth contient des composés essentiels qui pourraient 

concurrencer les éléments traces et diminueraient ainsi leur bioaccumulation. 

Le protocole utilisé est adapté au marquage des bactéries et a permis de 

quantifier leur rôle dans le transfert de contaminants chez les éponges (Lacoue-

Labarthe et al. soumis). Ce protocole pourrait être utilisé avec la méiofaune pour 

Mn Co Zn Ag Cd Cs Am
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Figure 7 : !
Facteurs de concentration des radioéléments dans la bactéries Pseudomonas stutzeri cultivée pendant 48 h 
dans un milieu Marine Broth radiomarqué avec 54Mn (11 Bq.ml-1), 57Co (11 Bq.ml-1), 655Zn (11 Bq.ml-1), 
110Ag (13 Bq.ml-1), 109Cd (39 Bq.ml-1), 134Cs (20 Bq.ml-1) et 241Am (7 Bq.ml-1) (moyenne ± e. t., n =3).
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mesurer des taux d’ingestion de bactéries ainsi que des taux d’assimilation des différents 

éléments traces. 

2) Isotopes stables 

Les isotopes radioactifs ne peuvent pas être utilisés sur le terrain en raison des 

risques environnementaux. De plus, leur utilisation en laboratoire est contrainte par 

une réglementation stricte. Les isotopes stables ne présentent pas ces inconvénients 

Marquage de bactéries avec des isotopes stables (Pascal et al. 2008a) 

Le but de cette étude a été de mettre au point une méthode de marquage de 

bactéries avec du 15N afin de quantifier la bactérivorie de la méiofaune. La méiofaune 

peut être très sélective dans son ingestion de proies. Afin de valider la méthode de 

marquage, des expériences ont été menées pour examiner si la taille, la diversité et 

l’activité des bactéries pré-marquées étaient comparables à celles des bactéries de 

l’environnement. 

Du sédiment de la vasière de Brouage à Marennes-Oléron (45°55 N, 1°06 O) a 

été mis en culture dans un milieu liquide enrichi en 15N (15NH4Cl 1g.l-1 – 99% 15N). 

Après repiquage, obtention d’une culture de concentration de 109 cellules.ml-1, les 

bactéries ont été rincées par centrifugation et congelées (-80°C) jusqu’aux expériences 

de broutage. Cette étape de congélation limite la dégradation enzymatique, maintient la 

viabilité des bactéries et permet d’utiliser le même lot de bactéries au cours de suivis 

sur des longues périodes. 

L’ingestion préférentielle de proies selon leurs tailles est bien connue chez les 

protozoaires planctoniques (Pérez-Uz 1996, Hahn & Höfle 1999). Cette préférence a 

aussi été observée chez des consommateurs de la méiofaune comme les nématodes 

s’alimentant préférentiellement avec des bactéries de petite taille (Avery & Shtonda 

2003). Dans le cadre de cette étude, le biais lié à la taille des bactéries semble limité car 

les bactéries présentent un biovolume (0,21 µm3 ± 0,62) comparable à celui des 

bactéries de l’environnement naturel. 

Les nématodes sont connus pour ingérer les proies différemment selon leurs 

stades physiologiques ou leurs valeurs nutritives (Grewal & Wright 1992). Certaines 
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espèces comme Pellioditis marina n’assimilent que des proies vivantes (Moens 1999) alors 

que d’autres comme Diplolaimelloides meyli sont attirées préférentiellement par les 

proies mortes (Moens 1999). Dans le cadre de cette étude, le rapport entre les 

bactéries actives et non-actives révélées par un indicateur de respiration (CTC) fluctue 

entre 9,9 et 12,9% (Fig. 8). Ce rapport est dans l’intervalle de valeur trouvé dans le 

sédiment de surface des vasières intertidales où 4 à 25% des bactéries benthiques sont 

actives (van Duyl et al. 1999, Proctor & Souza 2001). La plupart des méthodes utilisées 

pour quantifier la bactérivorie utilise une communauté bactérienne avec des niveaux 

d’activité différents de ceux du milieu naturel. Quand le marqueur est ajouté 

directement dans le sédiment, seule la fraction active des bactéries est marquée : 100 % 

des bactéries marquées sont actives. Les bactéries marquées à la fluorescence sont 

généralement mortes : aucune des bactéries marquée n’est active. Avec la méthode 

employée, les consommateurs de bactéries ont l’opportunité d’ingérer des bactéries 

actives ou inactives selon leurs préférences, comme dans le milieu naturel. 

 Les consommateurs de la méiofaune peuvent être très sélectifs dans le choix des 

espèces de proies ingérées, ce qui a été démontré chez les nématodes (Moens et al. 

1999a) et les foraminifères (Lee et al. 1966, Bernhard & Bowser 1992, Langezaal et al. 

2005). Le taux de reproduction des nématodes varie selon les souches bactériennes 

consommées (Venette & Ferris 1998, Blanc et al. 2006). De même, chez les 

foraminifères, les taux d’ingestion sont variables selon les souches bactériennes (Lee et 

al. 1966). Chaque espèce bactérienne est caractérisée, entre autres, par sa paroi 

cellulaire, ses qualités nutritives ou sa composition chimique qui peuvent influencer son 

ingestion par les consommateurs. Dans le cadre de cette étude, ces différences ont été 

évaluées à partir de la diversité de la communauté bactérienne, en utilisant la technique 

de la TGGE. Le nombre d’Unités Taxonomiques Opérationnelles (OTU) trouvé dans 

les cultures fluctue entre 56 et 75% de celui trouvé dans le sédiment naturel (Fig. 8). 

Même si la communauté bactérienne des cultures est légèrement différente de celle du 

milieu naturel, la probabilité pour qu’un consommateur y trouve sa nourriture préférée 

est plus importante qu’avec une culture monospécifique de bactéries utilisée 

classiquement lors des expériences de broutage. 



! 30!

 

Une communauté de nématodes et le foraminifère Ammonia tepida ont été 

prélevés par tamisage de sédiment de la vasière. Ces organismes ont ensuite été mis en 

contact avec des bactéries marquées mélangées à du sédiment dans des microcosmes 

pendant des durées définies. La proportion relative des bactéries enrichies et non 

enrichies a été évaluée par comptage. A la fin des incubations, les consommateurs sont 

tués par congélation (-80°C) afin de limiter les phénomènes de régurgitation liés à 

l’utilisation de conservateurs chimiques (Moens et al. 1999b). 

Du mucus est sécrété par les nématodes (Gerlach 1978) et les foraminifères du 

genre Ammonia (Chandler 1989). Ainsi, il est nécessaire d’évaluer la proportion de 

bactéries enrichies collées aux mucus. En effet ces bactéries associées aux organismes 

par des processus autres que l’ingestion modifient la signature isotopique. Pour tenir 

Author's personal copy

enriched under standardised conditions at any time. The
freezing step induces small variations in the diversity of the
bacterial community that must be nevertheless kept in mind
when using this method.

Grazers may be highly selective of prey species. To our
knowledge, selection of bacteria has never been observed for
macrofauna but demonstrated for nematodes (Moens et al.,
1999a) and foraminifera (Lee et al., 1966; Bernhard and
Bowser, 1992; Langezaal et al., 2005).

Nematodes used to be considered as generalist feeders, but
they were recently shown to be selective feeders exhibiting
various preferences for algal and microbial prey. Their
reproduction rates differ according to the ingested strain of
bacteria (Venette and Ferris, 1998; Blanc et al., 2006). Moens
et al. (1999a) show that monhysterid nematodes are able to select
bacterial strain. Selection can be due to the bacterial size:
filamentous bacteria escape uptake by nematodes with small
buccal cavities (Blanc et al., 2006). Moens et al. (1999a)
consider that the chemotaxic responses of nematodes to their
bacterial preymay be duemore to chemical cues produced by the
bacteria than to bacterial cell-wall structure that determine their
palatability. Nematodes are also able to significantly modify the
composition of a bacterial community by their species-specific
bacterial food preferences (De Mesel et al., 2004).

The foraminifera A. beccarii distinguishes food and non-
food particles during collection (Langezaal et al., 2005). Two
allogromiidae species (Foraminifera) have been shown to be
non-selective grazers, actively harvesting bacterial biofilm from
3 different inocula (Bernhard and Bowser, 1992). Lee et al.
(1966) found that most species of bacteria do not serve as food

for foraminifera whereas selected species of bacteria are con-
sumed in large quantity.

Each bacterial species presents characteristics such as cell
surface, nutritional quality or chemical cues which may
influence bacterial grazer behaviour. These differences have
not been evaluated between cultured versus natural bacteria in
the present study. However, estimation of total community
composition and diversity gives us an approximate idea of these
differences. This molecular approach has the advantage to target
dominant community members. The cultured community pres-
ents 49% of similarity with the natural bacterial community.
Although cultivation of natural bacteria induces a shift in com-
munity composition (Fig. 2), this bacterial consortium seems
more representative of the natural community than that of many
other grazing studies. The majority of experiments that use FLB
are done with monospecific bacteria or with a really limited
number of bacterial species. Even if natural and cultured
community are not strictly identical, the probability for grazers
to find and ingest their preferred bacterial species is higher in the
supplied bacterial consortium than with monospecific bacteria.

4.1.5. Characteristics of grazing experiment
All various methods developed and applied to measure

bacterivory in natural communities posses methodological
shortcomings that make interpretation of the resulting data
problematic. The method presented in this study, using 15N pre-
enriched bacteria also presents bias. Sieving the sediment
changes the bacterial availability for predators, bacteria being
not attached to particle as in natural situation. The best way to
minimize this artefact is to add the label directly to sediment in
order to label bacteria while they are being grazed. This method
is problematic as a high fraction of label found in grazers is due
to processes other than grazing as underlined before. This
requires control of incubations with a prokaryote activity
inhibitor and the effectiveness of this inhibitor has to be tested
for each grazer. The pre-enriched bacteria technique does not
require the use of such inhibitors and only necessitate one
control to determine adsorption of enriched bacteria on grazers.

Nematodes (Gerlach, 1978), foraminifera from the genera
Ammonia (Chandler, 1989) and H. ulvae secrete mucus. During
experiments with pre-enriched bacteria, controls must be
performed to determine abundance of enriched bacteria stuck
in the mucus secreted by grazers. Stuck bacteria modify the
isotopic composition of grazers and controls are required to
evaluate this bias due to non-grazing processes. In this study,

Fig. 2. TGGE analyses of natural sediment, first culture, subculture from the first culture and subculture from the first frozen culture. The right panel shows the relating
band similarity (%) of bacterial communities.

Fig. 1. Evolution of the percentage of CTC+cells related to total bacteria after
thawing cultured bacteria. Bars indicate standard deviation (n=3).
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Figure 8 : !
1 - Evolution du pourcentage de bactéries actives au CTC (%) selon le temps après décongélation (h).
(moyenne ± e. t., n =3), 2 - Analyse de la diversité bactérienne par TTGE dans le sédiment naturel, la 
première culture bactérienne, le repiquage et le repiquage décongelé. Un arbre présente la similarité entre 
les profils (%) des communautés bactériennes.!
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compte de ce biais, des témoins ont donc été réalisés en tuant par congélation les 

organismes avant les expériences de broutage. 

L’évolution de la signature isotopique est détectable chez les nématodes et 

foraminifères dès 2 heures d’incubation (Fig. 9). 

 

A partir de l’enrichissement isotopique des bactérivores (vivants – morts), du 

δ15N des bactéries, du rapport entre l’abondance du carbone et de l’azote des bactéries 

enrichies, du rapport entre l’abondance des bactéries totales et enrichies et du temps 

d’incubation, il est possible de calculer un taux de consommation. 

 

 

 

  

Figure 9 : !
Evolution du δ15N (‰) du foraminifère A. tepida et de la communauté de nématodes (noir = vivants ; blanc 
= morts) selon la durée d’incubation (h) en présence de bactéries enrichies en 15N (moyenne ± e. t., n =3).
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Toutes les méthodes actuelles permettant de mesurer des flux trophiques 

associés à la méiofaune présentent des biais variables dont les principaux sont listés 

dans le tableau 1.  Afin de quantifier l’intégration de la méiofaune dans les réseaux 

trophiques de manière réaliste, la multiplication des approches constitue un bon moyen 

de s’affranchir, au moins partiellement, de ces biais. Au cours de mes différentes études 

relatives à la méiofaune, j’ai donc cherché à multiplier ces approches (Tab. 2). 

 

Méthode Avantage Inconvénient 

Observation directe Fiabilité de la mesure. Rarement réalisable dans le sédiment 

opaque. Le milieu translucide 

nécessaire aux observations est très 

différent du milieu naturel. 

Evolution des 

abondances 

Facilité et coût limité des mesures. La co-variation des abondances de 

deux organismes n’est pas forcément 

liée à une relation trophique.  

Isotopes stables 

naturels 

Intégration du régime alimentaire sur 

une longue période dans le milieu 

naturel. 

Utilisation sur le terrain. 

Pas de mesure de flux. 

Nécessité de sources avec des 

signatures bien différenciées. 

Le nombre de sources n doit être 

inférieur à n+1 isotopes étudiés. 

Isotopes stables 

enrichis 

Utilisation sur le terrain. Pas de mesure de flux. 

 

Prémarquage 

radioactivité 

Mesure de flux. Restriction d’utilisation en milieu 

naturel et en laboratoire. 

Manipulation des consommateurs 

potentiellement perturbatrice. 

Prémarquage 

isotopes stables 

Utilisation sur le terrain. 

Mesure de flux. 

 

Manipulation des consommateurs 

potentiellement perturbatrice. 

Tableau 1. Principaux avantages et inconvénients des différentes méthodes permettant 

de quantifier les flux trophiques vers la méiofaune. 
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II – ROLE TROPHIQUE DES BACTERIES POUR LA MEIOFAUNE 

DES VASIERES 
 

A. Introduction 
L’étude du fonctionnement des réseaux trophiques microbiens dans les systèmes 

aquatiques constitue un thème majeur de l’océanographie biologique (Ducklow 2000). 

En milieu pélagique, le concept de chaîne alimentaire herbivore a, dans un premier 

temps, été établi : une grande partie de la biomasse phytoplanctonique est consommée 

par le zooplancton herbivore qui à son tour est consommé par les poissons (Steele 

1974). Il est ensuite apparu que la production primaire n’est pas majoritairement 

assurée par de grandes cellules phytoplanctoniques, mais par des organismes de taille 

inférieure à 3 µm (cyanobactéries, picoeucaryotes) (Pomeroy 1974, Platt et al. 1983). 

Une autre avancée majeure dans la description des réseaux trophiques planctoniques a 

été la mise en évidence de la boucle microbienne : la matière organique dissoute (MOD) 

produite par le phytoplancton est assimilée par les bactéries, elles-mêmes consommées 

par les flagellés (Azam et al. 1983). Ainsi, les bactéries jouent un rôle central en rendant 

accessible une partie de la production primaire sous forme de MOD, d’abord aux 

flagellés, puis à l’ensemble du réseau trophique. Sans l’intervention des bactéries, cette 

MOD ne serait pas utilisée. Ce réseau microbien permet donc un transfert de la 

production bactérienne au réseau trophique supérieur (Rassoulzadegan 1993). 

De nombreux travaux se sont donc appliqués à décrire les réseaux trophiques 

planctoniques. En revanche, très peu d’études portent sur les systèmes benthiques et le 

devenir trophique des bactéries : leur intégration dans le réseau trophique benthique 

demeure en conséquence peu documentée (synthèse dans Kemp 1990). Ce manque 

d’intérêt est probablement dû aux difficultés techniques de mesure de la bactérivorie 

des organismes benthiques. Ces difficultés pourraient être à l’origine des résultats 

contradictoires obtenus lors des expériences de mesure de bactérivorie benthique 

(Kemp 1990). En effet, certains auteurs considèrent que la fraction de la production 

bactérienne consommée par la méiofaune est inférieure à 3 % (Epstein & Shiaris 1992a, 
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van Oevelen et al. 2006a) alors que Montagna (1984) considère que la méiofaune seule 

peut réguler le compartiment bactérien. 

Actuellement, il est donc relativement délicat d’établir un schéma général du 

fonctionnement du réseau microbien en milieu benthique comme cela a été réalisé en 

milieu pélagique. Par conséquent, l’apport de connaissances sur la bactérivorie des 

organismes benthiques est susceptible de contribuer à l’élaboration d’un tel schéma. 

B. Approche expérimentale (Pascal et al. 2008b, c & d) 
 
Les vasières intertidales sont sujettes à des variations de conditions 

environnementales importantes. En effet, l’alternance de périodes d’émersion et 

d’immersion liée au cycle tidal a des conséquences sur les sédiments intertidaux qui 

subissent de fortes variations de facteurs environnementaux. Entre l’émersion et 

l’immersion, l’interface sédimentaire évolue rapidement : variation de température, 

dessalure en cas de précipitation, variation de luminosité, formation d’un biofilm 

microphytobenthique, font partie des caractéristiques spécifiques aux sédiments des 

vasières intertidales. Ces variations pourraient jouer un rôle important dans la 

dynamique de la bactérivorie de la vasière. L’objectif de ce travail a été de déterminer 

de manière expérimentale l’influence de ces variables environnementales sur la 

consommation de bactéries par les principaux bactérivores de la méiofaune d’une 

vasière. 

Des bactéries ont été enrichies en 15N avec le protocole présenté dans la partie I 

méthodologie. Les consommateurs de la méiofaune (communauté de nématodes et le 

foraminifère Ammonia tepida) ont été prélevés sur le terrain et mis en contact avec un 

mélange de sédiment et de bactéries enrichies dans des microcosmes. Différents 

facteurs environnementaux ont été modifiés pendant les incubations : la température, la 

salinité, l’abondance de bactéries et d’algues. Les abondances d’algues enrichies en 13C 

ont été modifiées afin de mesurer simultanément la consommation d’algues et de 

bactéries. 



! 36!

1) Facteurs abiotiques 

Les foraminifères et les nématodes présentent une réponse classique à la 

température avec un optimum de consommation de bactéries à 30°C (Fig. 10). La 

luminosité augmente la consommation de bactéries par les nématodes mais pas celle des 

foraminifères (Fig. 10).  

 

Ces résultats suggèrent que les nématodes sont plus tolérants que les 

foraminifères aux conditions hypervariables de l’interface air-sédiment des vasières. Une 

corrélation positive entre production algale et ingestion d’algues a déjà été observée 

chez les nématodes de vasières intertidales (Montagna et al. 1995). Dans ces 

expériences, la production algale était modifiée en augmentant la luminosité. Dans les 

vasières, cette luminosité conditionne la migration des algues en surface du sédiment 

(Serôdio et al. 1997). La communauté de nématodes de cette étude est dominée à 75% 

par des suceurs d’épistrate dont le régime alimentaire est dominé par les algues. Ces 

nématodes pourraient s’alimenter préférentiellement quand la lumière est importante 

afin de maximiser l’ingestion des algues qui sont alors concentrées en biofilm. Un 
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Figure 10 : !
Evolution de l’ingestion de bactéries (pgC ind-1 h-1) par le foraminifère A. tepida et la communauté de 
nématodes selon (1) la température (°C) et (2) la luminosité (moyenne ± e. t., n =3).
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comportement alimentaire comparable a déjà été observé chez les copépodes (Decho 

1988, Buffan-Dubau & Carman 2000). Ce résultat suggère que les nématodes auraient 

un comportement alimentaire principalement dirigé par les algues et que les bactéries 

seraient secondaires dans leur alimentation. 

2) Facteurs biotiques 

Les foraminifères et les nématodes présentaient la même réponse à 

l’augmentation du nombre de bactéries disponibles : la bactérivorie augmentait mais 

restait constante quand une valeur seuil était passée (Fig. 11). Cette réponse 

correspond à une réponse fonctionnelle proie-dépendante de type III (Holling 1959). 

Cette valeur seuil était atteinte à des concentrations bactériennes de 109 bactéries par 

ml. Les concentrations bactériennes sont rarement inférieures dans les sédiments 

marins (Schmidt et al. 1998), ainsi les consommations bactériennes mesurées 

constitueraient des maximums. 

 

Figure 11 : !
Evolution de l’ingestion de bactéries (rond noir - pgC ind-1 h-1) et d’algues (rond blanc - pgC ind-1 h-1) par 
le foraminifère A. tepida et la communauté de nématodes selon (1) l’abondance bactérienne (108 cellule par 
ml de sédiment) et (2) l’abondance algale (µg Chla par gramme de sédiment sec) (moyenne ± e. t., n =3).
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Pour les foraminifères et les nématodes, la consommation d’algues augmente de 

manière linéaire avec la concentration d’algues. Le fait que les seuils ne soient pas 

atteints suggère que les consommations pourraient être plus importantes. Dans les 

conditions naturelles, la concentration de chlorophylle a (Chla) du premier centimètre 

de sédiment varie entre 0 et 50 µgChla g sed sec-1 (McIntyre 2010). Cependant, les 

migrations verticales des diatomées conduisent à créer des biofilms. Dans ces biofilms, 

les concentrations peuvent atteindre 150 (Serôdio et al. 1997) à 300  µgChla g sed sec-1 

(Kelly et al. 2001). Avec de telles concentrations, les consommateurs pourraient donc 

avoir des taux d’ingestion d’algues supérieurs. 

L’utilisation simultanée de bactéries marquée au 15N et d’algues marquées au 13C 

permet d’évaluer simultanément la consommation d’algues et de bactéries. Alors que la 

consommation d’algues augmente avec l’abondance d’algues, celle de bactéries demeure 

constante (Fig. 11). Les bactéries sont donc toujours consommées alors qu’une autre 

ressource est disponible. Il a été suggéré que les bactéries contiennent des composés 

essentiels car les foraminifères sont incapables de se reproduire sans ingérer de 

bactéries (Muller & Lee 1969). La consommation d’algues est toujours au moins trois 

fois supérieure à celle de bactéries. Cette faible contribution des bactéries a déjà été 

observée chez les foraminifères (van Oevelen et al. 2006b, McIntyre 2010) ainsi que chez 

les nématodes (Montagna 1984, Sundbäck et al. 1996). 

 

 

Figure 12 : !
Ratio entre les algues et les bactéries 
ingérées par trois types de consommateurs 
différents selon l’abondance algale  (µg Chla 
par gramme de sédiment sec) . Les 
abondances bactériennes sont constantes 
(1,05 109 cellule par ml de sédiment).
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Le ratio entre les algues et les bactéries ingérées reflète la capacité du 

consommateur à sélectionner les algues du mélange sédiment/bactéries. Pour chaque 

concentration algale, ce ratio est toujours plus important pour les consommateurs de la 

méiofaune (foraminifères et nématodes) que pour celui de la macrofaune (Hydrobia 

ulvae) (Fig. 12). Cette meilleure capacité de sélection s’explique par la taille plus réduite 

et le mode de nutrition de la méiofaune (Montagna & Yoon 1991, Moodley et al. 2000). 

Ce résultat indique que les organismes qui ont une capacité de sélection délaissent les 

bactéries au profit des algues. 

Les facteurs abiotiques ont donc peu d’influence sur l’ingestion de bactéries 

contrairement aux facteurs biotiques. Les foraminifères et les nématodes semblent donc 

principalement dépendants de la ressource algale. Ces études expérimentales doivent 

être interprétées avec précaution car l’influence de chaque paramètre a été étudiée de 

manière indépendante. Dans le milieu naturel, ces paramètres covarient et peuvent avoir 

des effets synergiques ou antagonistes (Tietjen & Lee 1972, 1977). De plus des 

phénomènes d’acclimatation peuvent se mettre en place au cours du temps justifiant la 

réalisation d’un suivi complémentaires in situ. 

C. Approche in situ (Pascal et al. 2009)  
Un suivi a été réalisé dans la baie de Marennes Oléron (Fig. 13) où la 

consommation de bactéries par la méiofaune a été mesurée régulièrement sur le terrain 

en utilisant des bactéries pré-enrichies en 15N. Lors de chaque échantillonnage, des 

paramètres environnementaux biotiques et abiotiques (15 au total) ont été mesurés afin 

d’identifier les paramètres influençant la consommation de bactéries. 
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La bactérivorie de la méiofaune est peu influencée par les paramètres abiotiques 

(Fig. 13). Ce résultat est en contradiction avec ceux obtenus avec l’approche 

expérimentale. Cette différence pourrait s’expliquer par des acclimatations des 

organismes aux conditions ambiantes avec cette approche in situ. La consommation de 

bactéries n’est pas liée à l’abondance de bactéries suggérant que les bactéries ne 
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constituent pas une ressource limitante. L’absence de relation entre la bactérivorie des 

différents groupes de la méiofaune suggère qu’il n’existe pas de compétition pour la 

ressource bactérienne. En revanche, il existe une importante corrélation négative entre 

la consommation de bactéries et l’abondance algale pour les deux groupes de la 

méiofaune. Ce résultat suggère que les bactéries constituent une ressource alternative 

consommée quand les algues sont peu abondantes. 

D. Conclusion 
Durant ce suivi, la production bactérienne consommée n’excède jamais 3% de la 

production totale dans la partie basse de la vasière. Le devenir trophique des bactéries 

semble donc limité dans cet environnement. Cette conclusion générale est en accord 

avec d’autres études réalisées dans des vasières intertidales (Epstein & Shiaris 1992a, van 

Oevelen et al. 2006b). Les bactéries sont consommées par la méiofaune à un taux 12 

fois moins important que celui de la macrofaune ce qui a également été observé dans 

d’autres vasières (van Oevelen et al. 2006b). 

Les approches expérimentales et in situ arrivent à des conclusions comparables : 

les bactéries ne constituent pas une ressource préférentiellement ingérée en 

comparaison des algues. Plusieurs éléments permettent d’expliquer cette préférence. 

Premièrement, les bactéries et les algues diffèrent dans leur distribution spatiale. En 

effet, les algues sont concentrées à l’interface air-sédiment pendant les marées basses de 

journée. De plus, les bactéries benthiques sont attachées aux particules sédimentaires 

contrairement aux algues. Les consommateurs de la méiofaune se nourrissent de ce 

biofilm algal (Buffan-Dubau & Carman 2000). La concentration de la ressource permet 

de limiter la perte d’énergie associée à la sélection de particules alimentaires et/ou la 

digestion de particules non alimentaires. La distribution verticale homogène des 

bactéries (Joint et al. 1982) ferait alors des bactéries une ressource alimentaire moins 

rentable énergétiquement. Une seconde explication à l’aspect désavantageux des 

bactéries pourrait être leur abondance. Les bactéries sont généralement moins 

abondantes que les algues dans les sédiments des vasières intertidales (Rublee 1982). 
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A la suite de ces travaux, j’ai focalisé mes recherches sur l’évolution de la 

nutrition de la méiofaune en fonction des modifications de la distribution spatiale et des 

abondances des ressources alimentaires. 

 

III – EVOLUTION DU REGIME ALIMENTAIRE DE LA MEIOFAUNE 
SELON LES MODIFICATIONS DE RESSOURCES DISPONIBLES  

 

A. Modifications naturelles 
Les bactéries sulfo-oxydantes de la famille des Beggiatoa font partie des plus gros 

procaryotes car elles forment des filaments atteignant 200 µm de diamètre (Larkin et al. 

1994). D’importantes concentrations de sulfures sont produites dans leurs habitats (1 

mM, Maurin 2009, Jean 2013) et ces bactéries obtiennent leur énergie de l’oxydation du 

sulfite en sulfate. Elles vivent donc à l’interface entre milieux oxique et anoxique et 

forment des mattes qui peuvent atteindre trois centimètres d’épaisseur (Lloyd et al. 

2010). Ces bactéries sont généralement localisées dans des eaux calmes et dans des 

sédiments riches en matière organique (Montagna & Spies 1985). On les trouve dans 

une grande diversité d’environnements aquatiques et en milieu marin, et elles ont été 

observées des milieux abyssaux jusqu’aux milieux côtiers, sous des latitudes polaires 

aussi bien que tropicales (Montagna & Spies 1985, Fenchel & Bernard 1995, Van Gaever 

et al. 2006, Jørgensen et al. 2010). La consommation de Beggiatoa par la méiofaune a déjà 

été montrée par observation directe (Bernard & Fenchel 1995). En milieu abyssal, les 

fortes abondances et la signature isotopique de la méiofaune suggèrent une 

consommation des Beggiatoa (Spies & DesMarais 1983, Van Gaever et al. 2006, Pape et 

al. 2011). Leur rôle trophique en milieu côtier demeure incertain (Bernard & Fenchel 

1995). 

Les Beggiatoa sont concentrées sous forme de mattes si bien que leur 

consommation est a priori peu coûteuse en énergie. Le but de ces études a donc été de 

déterminer si la présence de la ressource concentrée Beggiatoa augmentait la 

consommation de bactéries par la méiofaune.  
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1) Variations spatiales (Pascal et al. 2014) 

Cette approche a consisté à comparer le régime alimentaire des organismes 

d’une matte avec celui des organismes vivants dans les environnements adjacents. Le 

protocole et les résultats de cette étude ont déjà été présentés dans le chapitre 

méthodologique. 

Qu’elles soient naturelles ou issues d’un enrichissement, les signatures 

isotopiques de la méiofaune confirment une consommation des Beggiatoa (Fig. 6). 

L’appauvrissement régulier en 13C de la méiofaune à proximité de la matte (Fig. 4) est lié 

à une modification de la signature isotopique des ressources le long du transect (Fig. 5). 

Ainsi la présence des Beggiatoa n’augmente pas la contribution générale des bactéries 

dans le régime alimentaire de la méiofaune, et la structure générale du réseau trophique 

ne semble pas modifiée. 

La structure des mattes de Beggiatoa évolue à échelle saisonnière mais aussi à 

plus petite échelle de temps (Bernard & Fenchel 1995). Il a été suggéré que de telles 

modifications pouvaient être liées à des évolutions de la consommation de Beggiatoa par 

la faune (Bernard & Fenchel 1995). Ainsi les évolutions rapides d’abondance de Beggiatoa 

observables dans la mangrove pourraient être liées à des taux variables de 

consommation. Le faible rôle trophique des Beggiatoa observé avec l’approche spatiale 

pourrait donc être temporaire. 

2) Variations temporelles (Pascal et al. In prep-a) 

Cette approche a consisté à évaluer le régime alimentaire des organismes de la 

matte au cours d’un suivi annuel. Pour chaque échantillonnage, le δ13C des sources a été 

évalué par mesure directe (détritus, Beggiatoa) ou par analyse des acides gras (bactéries 

totales et diatomées) avec les méthodes précédemment décrites. Les consommateurs 

de la méiofaune ont été extraits directement (Nereididae sp. et Macrostomum sp.) ou 

après centrifugation au ludox HS40 (communautés de nématodes et de rotifères) pour 

analyser leurs signatures isotopiques (Fig. 14). La signature isotopique des nématodes 

est corrélée à celle des diatomées, ce qui suggère un lien trophique important. En 

revanche, aucun des consommateurs ne présente de signature corrélée à celle des 
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Beggiatoa. Les résultats de ce suivi suggèrent que le rôle trophique des Beggiatoa est 

continuellement réduit au sein des mangroves. 

 

La majorité des études réalisées en milieu abyssal montrent une augmentation 

des abondances de la faune quand les Beggiatoa sont présentes, suggérant un important 

rôle trophique (Levin 2005). Des analyses isotopiques révèlent que le rôle des bactéries 

chimiosynthétiques dans le régime alimentaire de la faune augmente avec la profondeur 

et la diminution de la production primaire associée (Levin & Michener 2002, Levin 

2005). Malgré cette relation avec la profondeur, les bactéries sulfo-oxydantes peuvent 

constituer une importante ressource dans des environnements peu profonds (Powell et 

al. 1983, Montagna & Spies 1985). Les mangroves constituent un environnement très 

productif avec de nombreuses sources alimentaires telles que les détritus issus des 

palétuviers et des producteurs primaires comme les diatomées et les cyanobactéries. 

Dans ce système de mangrove, l’apparition d’une nouvelle ressource ne modifie pas la 

contribution générale des bactéries au régime alimentaire. 
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Figure 14 : !
Fluctuations temporelles de la composition isotopique (δ13C) des détritus, de la matte de Beggiatoa, de 
quatre consommateurs de la méiofaune et des acides gras spécifiques des bactéries et diatomées 
(moyenne ± e. t., n =3).
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B. Modifications théoriques (Niquil et al. 2006) 
L’influence de la modification d’abondance d’une ressource sur le régime 

alimentaire de la méiofaune peut être déterminée théoriquement. Cette approche 

consiste à modéliser le fonctionnement naturel d’un réseau trophique puis à observer 

les évolutions de la structure de ce réseau en faisant varier virtuellement l’abondance 

des ressources dans le modèle mathématique. 

A partir de données collectées lors de vingt années de recherche, la méthode de 

l’analyse inverse (Vézina & Platt 1988) a été utilisée pour modéliser le fonctionnement 

du réseau trophique de la vasière de Brouage dans la Baie de Marennes Oléron (Degré 

et al. 2006). Les conséquences théoriques de la diminution de production primaire liée 

aux herbicides (Pratt et al. 1997, Dorigo & Leboulanger 2001) ont été évaluées à l’aide 

de ce modèle. 

D’après ce travail, les herbicides provoquent une diminution de la consommation 

des algues chez certains consommateurs et cette réduction est compensée par 

l’ingestion de détritus et de bactéries associés. Ces modifications sont importantes chez 

les consommateurs de petite taille de la méiofaune mais diminuent à mesure que le 

niveau trophique augmente, si bien que les effets sont absents chez les consommateurs 

supérieurs. 

Cette approche présente des limites dans la mesure où l’on considère que la 

communauté de consommateurs demeure inchangée et que le métabolisme des espèces 

n’évolue pas. Les approches expérimentales ne présentent pas ces limites. 

C. Modifications expérimentales (Pascal & Fleeger 2013, Pascal et 

al. 2013) 
Le projet TIDE est une expérience à échelle spatiale de l’estuaire de Plum Island 

(Massachussetts – USA) (Deegan et al. 2007, Johnson et al. 2007). Cet estuaire mésotidal 

est dominé par des macrophytes du genre Spartina et n’a historiquement pas connu de 

contamination par les engrais. Des distributeurs d’engrais ont été mis en place dans 

deux criques d’environ 12 hectares chacune. A chaque marée, ces systèmes permettent 

d’augmenter artificiellement de 10 à 15 fois les concentrations en azote et phosphate 

dans l’eau qui rentre dans la crique (Fig. 15). Cet enrichissement correspond à une 
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eutrophisation « modérée à importante » (E.P.A. 2002). Une crique a connu un 

enrichissement chronique (CCE) pendant 6 ans, une autre crique a été nouvellement 

enrichie (CNE) pendant 2 mois et une troisième n’a pas connu d’enrichissement et sert 

de référence (RC) (Fig. 15). Les échelles spatiales (10 ha) et temporelles (6 ans) 

employées rendent ces expériences très réalistes par rapport à une eutrophisation 

d’origine anthropique. 

L’enrichissement en engrais modifie les ressources trophiques présentes et  peut 

agir sur la structure du réseau trophique de trois manières différentes : i) les 

consommateurs peuvent changer de régime alimentaire et devenir plus sélectifs, ii) 

l’ingestion individuelle de bactéries ou d’algues peut être modifiée et iii) les abondances 

des consommateurs sont modifiées, si bien que la consommation totale des algues et 

bactéries est affectée. Ces trois mécanismes ont une influence sur le réseau trophique 

de la crique enrichie de manière chronique (Fig. 16). 

Les signatures isotopiques naturelles révèlent une augmentation du rôle 

trophique des algues dans CCE pour 5 des 6 consommateurs examinés. Des incubations 

en présence de bactéries et algues pré-marquées en isotopes stables indiquent que 

l’ingestion individuelle d’algues des nématodes et copépodes est accrue dans cette 

crique. En revanche, l’ingestion de bactéries est peu influencée par l’ajout d’engrais. 

L’identification des nématodes et copépodes révèle que ces changements ne sont pas 

liés à une évolution de la structure des communautés, mais à une évolution du régime 

alimentaire de chaque espèce. D’autres études menées en estuaire indiquent aussi une 

très bonne adaptabilité des consommateurs au changement de disponibilité de 

ressources avec des régimes alimentaires devenant plus variés (Armitage & Fourqurean 

2009) ou des omnivores devenant plus herbivores (Keats et al. 2004, Fox et al. 2009). 

Dans le cadre du projet TIDE, de telles modifications de régime alimentaire avaient déjà 

été observées chez la macrofaune (Galván et al. 2008). 
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La consommation globale d’algues et de bactéries a été déterminée en multipliant 

les taux d’ingestion d’algues et de bactéries par les abondances de chaque 

consommateur (Fig. 16). La consommation d’algues et de bactéries est dominée par la 

macrofaune, comme cela a déjà été observé dans d’autres vasières intertidales (van 

Oevelen et al. 2006b, Pascal et al. 2009). La fraction d’algues consommées augmente de 

235% dans la crique enrichie de manière chronique. Cette augmentation est liée à des 

évolutions du régime alimentaire mais est principalement due à l’augmentation 

d’abondance d’un consommateur de la macrofaune. Dans le cadre du projet TIDE, les 

engrais ne provoquent pas une augmentation de l’abondance algale. Cette absence 

d’effet pourrait être due  à une augmentation de la consommation d’algues par les 

consommateurs. Ainsi, dans un premier temps, l’eutrophisation modifierait les réseaux 

trophiques alors que l’augmentation de l’abondance algale interviendrait de façon 

secondaire. La différence de réponses observées entre les criques enrichies de manières 

nouvelle et chronique suggère que les engrais ont des effets cumulatifs au cours du 

temps.  

 

Les murs des criques sont des habitats verticaux, couverts d’algues, localisés 

entre les macrophytes et les vasières. Au sein de cet habitat, des expériences de 

broutage ont révélé que, tout comme les organismes des vasières, certains animaux de 

la macrofaune présentent des consommations algales supérieures dans la crique enrichie 

de manière chronique. 

Crique Nouvellement Enrichie 
(CNE)

Crique Référence!
(CR)

Crique Chroniquement Enrichie 
(CCE)

Méiofaune Macrofaune

Bactérie Algue

Méiofaune Macrofaune

Bactérie Algue

Méiofaune Macrofaune

Bactérie Algue

38 713 349 962 100 1573 614 1091 62 2543 1073 3312

Figure 16 : !
Flux trophiques entre les bactéries et les algues benthiques et leurs consommateurs de la méiofaune et 
de la macrofaune (µg C m-2 j-1) dans chaque crique.
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D. Modifications anthropiques 
Une quatrième manière d’examiner l’influence des modifications des 

disponibilités des ressources sur le régime alimentaire de la méiofaune est d’utiliser les 

perturbations d’origines anthropiques. L’histoire de ces changements est généralement 

connue, ce qui facilite l’identification de leurs influences. 

1) Plate-forme pétrolière (Daigle et al. 2013) 

Les récifs artificiels constituent de nouveaux substrats dans les zones photiques 

marines, si bien qu’ils augmentent la production primaire. Des producteurs benthiques 

tels que les algues rouges et vertes ainsi que les diatomées épiphytes, inexistants en 

l’absence de ces récifs, sont susceptibles d’être consommés par les organismes associés 

aux récifs. Les récifs artificiels ont donc un rôle potentiel de nutrition en augmentant 

ainsi la productivité des zones marines. En offrant des abris, les récifs peuvent aussi 

concentrer la faune sans pour autant influencer la productivité. L’importance relative de 

chacun de ces deux processus demeure peu documentée bien qu’ayant un rôle crucial 

dans la gestion des stocks d’intérêt commercial. Dans le Golfe du Mexique, 4 000 plates-

formes pétrolières jouent le rôle de récifs artificiels. Cette étude a porté sur le rôle de 

la production primaire locale de ces plates-formes dans le fonctionnement des réseaux 

trophiques. 

L’utilisation des isotopes stables a mis en évidence une consommation des 

macroalgues par les copépodes et des membres de la macrofaune. Malgré cette 

consommation, le phytoplancton constituerait la ressource alimentaire dominante des 

organismes associés aux récifs artificiels. Les suspensivores capturent une importante 

quantité de la production pélagique et sont à leur tour ingérés par les consommateurs 

secondaires. Ces récifs artificiels rendraient donc la production primaire pélagique 

accessible alors que leur production primaire benthique serait peu consommée. 
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2) Usine géothermique (Pascal et al. In prep-b) 

La commune de Bouillante se situe dans une zone de subduction de l’arc antillais, 

où l’intense activité volcanique chauffe l’eau souterraine. La centrale géothermique de 

Bouillante fait remonter cette eau chaude (> 180°C) pour actionner des turbines et 

produire de l’électricité (fig 7). Cette eau est ensuite refroidie par de l’eau de mer et le 

mélange (< 45°C) est rejeté dans la baie de Bouillante par un canal. En raison de son 

origine hydrothermale, cette eau est riche en sulfure d’hydrogène. Ainsi des bactéries 

sulfo-oxydantes se développent sur le fond du canal, se détachent sous l’effet du courant 

(2,5 m3 s-1) et sont entraînées dans la baie. 

Cette étude a cherché à déterminer l’influence de l’apport de cette nouvelle 

ressource alimentaire bactérienne sur la structure du réseau trophique de la baie. Les 

organismes des méiofaune, macrofaune et ichtyofaune ont été étudiés le long d’un 

transect depuis la zone de rejet jusqu’à 400 m d’éloignement (Fig. 7). A proximité des 

rejets, la méiofaune (nématodes et copépodes) ne présente pas d’abondances 

augmentées. La signature isotopique de cette méiofaune est peu modifiée par l’apport de 

cette nouvelle ressource suggérant un rôle trophique limité. Des conclusions 

comparables sont obtenues à partir des analyses isotopiques d’autres organismes de la 

macrofaune présentant des régimes alimentaires variés : suspensivore (3 éponges : 

Amphimedon compressa, Aplysina fistularis, Iotrochota birotulta, 1 balane Balanus sp. et 1 

mollusque Spondylus tenuis), prédateur (1 annélide : Hermodica carunculata) et charognard 

(1 ophiure : Ophioderma langicauda). En revanche une différence significative de 

signatures isotopiques est observée pour un organisme brouteur de la macrofaune : 

l’oursin Diadema antillarum (Fig. 17). En réalisant l’hypothèse que le régime alimentaire 

des organismes est identique à l‘échelle de la baie, l’apparition de différences à proximité 

de la nouvelle ressource bactérienne est liée à sa consommation. Les isotopes du soufre 

ont été analysés afin de conforter cette conclusion. L’utilisation de cette méthode n’a 

pas été détaillée dans la première partie de ce document (Chapitre 1) car elle est 

inadaptée à la méiofaune en raison de son exigence de biomasse d’échantillon trop 

importante.  
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Quand l’usine fonctionne, les abondances totales de poissons sont 

significativement plus importantes à proximité des rejets alors que cette différence est 

inexistante quand l’usine est arrêtée (Fig. 7). Les compositions isotopiques (C, N, S) 

suggèrent une ingestion des bactéries par deux espèces de poissons brouteurs le 

Sergent Major (Abudefduf saxatilis) et le Chirurgien Brun (Acanthurus bahianus). 

L’apparition de cette nouvelle source alimentaire a peu d’influence sur le 

comportement alimentaire de la méiofaune en comparaison avec celui d’organismes de 

plus grosse taille de la macrofaune et de l’ichtyofaune. 

 

IV – CONCLUSION  
 

1) Boucle microbienne versus chaîne herbivore 

En conditions expérimentales, la méiofaune de vasière intertidale tempérée 

(Brouage) présente une bonne capacité de sélection des algues par rapport aux 

bactéries (Fig. 12). Les expériences de terrain confirment que les bactéries ne sont pas 

ingérées préférentiellement car l’ingestion de bactéries par ces organismes est 

négativement corrélée aux abondances d’algues alors qu’elle n’est pas corrélée aux 

abondances bactériennes. Ces résultats suggèrent que, pour ces organismes, les 

bactéries constituent une ressource alternative, consommée préférentiellement quand 

les abondances d’algues sont faibles. L’ensemble des consommateurs n’ingèrent jamais 

plus de 6% de la production bactérienne. En conséquence, le broutage apparaît comme 

un devenir limité de la production bactérienne dans cette vasière. 

Les expériences TIDE de l’estuaire de Plum Island révèlent que l’ajout d’engrais 

modifie le comportement alimentaire de la méiofaune des vasières intertidales. La 

consommation des algues est augmentée, alors que celle des bactéries demeure 

constante. Ce résultat conforte l’idée selon laquelle les bactéries ne sont pas une 

ressource préférentiellement ingérée. 
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Cette préférence pour la ressource algale pourrait s’expliquer par la 

concentration en biofilm des algues contrairement aux bactéries réparties de manière 

plus homogène. Pour les consommateurs, s’alimenter au sein de ce biofilm limiterait les 

pertes  d’énergie liées à la sélection des particules alimentaires et/ou à l’élimination des 

particules non digestes ingérées. Au sein de la mangrove de Guadeloupe, la 

concentration des bactéries du genre Beggiatoa sous forme de mattes a permis de tester 

cette hypothèse. Le rôle des bactéries dans le régime alimentaire de la méiofaune n’est 

pas augmenté par la présence des mattes de Beggiatoa. Ce résultat suggère que la 

préférence pour les algues par rapport aux bactéries ne serait pas liée aux différences de 

distribution spatiale. Cette préférence pourrait être liée à une meilleure qualité nutritive 

des algues due à leur composition en acide gras et en lipides plus complexes (Alongi 

1989, Zhukova & Kharlamenko 1999). 

Dans la boucle microbienne planctonique, la Matière Organique Dissoute (MOD) 

produite par le phytoplancton est assimilée par les bactéries qui sont elles-mêmes 

consommées par les flagellés (Azam et al. 1983) (Fig. 18). Ainsi, les bactéries jouent un 

rôle central en rendant accessible une partie de la production primaire, aux flagellés puis 

à l’ensemble du réseau trophique, sous forme de MOD. L’importance de la boucle 

microbienne étant proportionnelle à la consommation des bactéries par les 

bactérivores, son rôle semble limité dans les différents systèmes étudiés. En milieu 

pélagique, les systèmes eutrophiques sont dominés par les herbivores et leurs 

prédateurs alors que les systèmes oligotrophiques sont dominés par les bactéries et 

leurs prédateurs (Cotner & Biddanda 2002). La contribution des bactéries 

hétérotrophes aux flux de matière et d’énergie est donc maximale dans les écosystèmes 

hétérotrophiques et diminue dans les systèmes mésotrophiques et eutrophiques 

(Legendre & Rassoulzadegan 1995). En dépit de la pertinence de la question du rôle des 

bactéries dans les réseaux trophiques benthiques, le nombre d’études qui leur est 

consacré est actuellement trop réduit pour en inférer des schémas généraux de 

fonctionnement comme cela a été le cas pour le milieu pélagique. Le fonctionnement du 

milieu benthique pourrait être comparable avec une importance maximale de la boucle 

microbienne dans les environnements pauvres en matières organiques (Fig. 18). Les 

différents systèmes étudiés, vasières intertidales (Brouage, France et Plum Island, US) et 
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mangroves (Guadeloupe), sont des environnements caractérisés par une forte teneur en 

matière organique. Dans ces différents systèmes, le rôle trophique des bactéries est 

apparu limité comparé à celui des producteurs primaires. Le travail réalisé à Plum Island 

a mis en évidence une importance grandissante du compartiment des producteurs 

primaires avec l’augmentation du caractère eutrophique de l’écosystème. 

 

V - PERSPECTIVES 
 

Ces travaux sont à l’origine de différentes perspectives de recherche.  

La mise au point méthodologique d’enrichissement de proies avec des isotopes 

stables (Pascal et al. 2008b) a permit l’évaluation de leur consommation par différents 

compartiments de la méiofaune (Pascal et al. 2008a, Pascal et al. 2008c, Pascal et al. 

2008d). 

Des approches méthodologiques comparables devraient permettre d’évaluer la 

consommation de méiofaune par d’autres compartiments (perspective n° 1) et de 

mesurer la consommation de dinoflagellés benthiques par la méiofaune (perspective 

n°2). 

L’utilisation de ces méthodes devraient permettre d’évaluer le rôle de la teneur 

en matière organique dans la structuration des réseaux trophiques benthiques 

(perspective n° 3) et l’influence de la présence de la macrofaune sur la place de la 

méiofaune dans le réseau trophique (perspective n° 4). 

Perspective n°1 – Rôle trophique de la meiofaune 

La mise au point de la méthode d’enrichissement en isotopes stables (13C ou 15N) 

des bactéries et des algues permet de mesurer des taux d’ingestion de la méiofaune et 

de la macrofaune. 

De nouvelles mises au point devraient permettre d’adapter cette méthode à la 

mesure  d’autres flux trophiques.  

La méiofaune constitue une source trophique pour de nombreuses espèces de 

macrofaune, poissons et épifaune (Coull 1990, Chardy & Dauvin 1992, Heip et al. 1995, 
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Coull 1999). Cette consommation peut avoir des effets directs en changeant la structure 

des communautés de méiofaune  (Henry & Jenkins 1995, Gregg & Fleeger 1998) et 

indirects en modifiant les caractéristiques physico-chimiques du sédiment (Warwick et 

al. 1990, Ólafsson & Elmgren 1991). Sur les substrats solides, les poissons demeurent les 

principaux consommateurs de méiofaune (Choat 1982, Choat & Kingett 1982). Les 

substrats meubles ont été moins examinés mais des études suggèrent que 75% de la 

méiofaune métazoaire est consommée (Danovaro et al. 2007). D’autres études 

concluent au rôle négligeable de la prédation sur la méiofaune (Gibbons 1988, Shaw & 

Jenkins 1992). Ces résultats contradictoires peuvent s’expliquer par des problèmes 

méthodologiques ou des différences entre les espèces et les habitats étudiés (Giere 

2009). Afin d’avoir une vision plus réaliste du fonctionnement des écosystèmes 

benthiques, il s’avère nécessaire d’apporter des connaissances sur le rôle trophique de la 

méiofaune. 

 

Le sédiment des vasières de Guyane (Fig. 19) présente des caractéristiques 

permettant la réalisation d’expériences novatrices. Des incubations dans des milieux 

enrichis en 13C et 15N permettent de marquer séparément la méiofaune (nématodes, 

copépodes) et la macrofaune (le tanaidacé : Halmyrapseudes spaansi) qui peut ensuite 

aisément être isolée et séparée par tamisage. Des expériences de broutage courtes (2 

heures) sont ensuite réalisables avec différents prédateurs potentiels dans des 

aquariums : poisson (Gobionellus oceanicus), crevette et crabe. L’enrichissement des 

prédateurs peut ensuite être mis en relation avec une consommation des différentes 

proies. 

Suriname Guyane Brésil

Guyane Brésil

Awala-Yalimapo

Suriname

Figure 19 : !
Localisation de la vasière intertidale d’Awala-Yalimapo en Guyane
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Les résultats des expériences préliminaires confirment que ce protocole est 

fonctionnel et qu’il permet de mesurer simultanément l’ingestion de méiofaune et de 

macrofaune par les différents consommateurs (Pascal et al. In prep-c) (Fig. 20). 

Cette perspective consistera à déterminer avec précision le rôle trophique de la 

méiofaune pour les consommateurs supérieurs des vasières de Guyane.!

 

 

 

Perspective n°4 – Ingestion de dinoflagellés toxiques par la méiofaune 

Les efflorescences de microalgues toxiques marines représentent un problème 

sanitaire et environnemental important. Les dinoflagellés benthiques se développent 

préférentiellement à de faibles profondeurs, comprises entre 0,5 et 3 m (Cohu et al. 

2013). 

Ces toxines sont très stables et, actuellement, aucun processus (congélation, 

lyophilisation, cuisson, fumage, ou autre mode de préparation ou d'assaisonnement) ne 

permet de les éliminer de la chair des poissons et des crustacés (Rhodes 2011). 

La ciguatera est l’intoxication alimentaire non bactérienne la plus répandue au 

monde (Tester et al. 2009b) et la Caraïbe est la deuxième zone mondiale la plus 

touchée. 

Figure 20 : !
Enrichissement en 15N (moyenne ± e. t., n =3) de trois consommateurs (poisson, crevette, crabe) après 
incubation en aquarium durant 2 heures en présence de proies de la méiofaune ou de la macrofaune 
enrichies en 15N.
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Les dinoflagellés benthiques sont capables de s’adapter aux changements 

climatiques en augmentant leurs taux de croissance (Tester et al. 2009a). La hausse de la 

température de l’eau de mer augmente l’abondance des macroalgues au détriment des 

récifs coralliens si bien que les dinoflagellés sont favorisés par l’apparition de ces 

nouveaux substrats (Hoegh-Gulderg 1999). Ces dernières années, l’occurrence des 

blooms a augmenté (Cohu et al. 2011) et de nouvelles espèces jusque là présentes 

uniquement dans les régions tropicales ont été retrouvées dans des régions tempérées 

d’Europe (Aligizaki & Nikolaidis 2008), d’Asie (Rahman Sha et al. 2014) et d’Australie 

(Kohli et al. 2014). 

Dans la Caraïbe, les flambées de ciguatera se produisent entre la Floride et 

Montserrat : la Guadeloupe se trouve donc à la frontière Sud de cette zone. Les 

modifications climatiques pourraient engendrer une migration de l’aire de répartition 

des dinoflagellés toxiques vers le Sud qui pourraient alors causer d’importantes toxi-

infections alimentaires collectives. 

Les échouages massifs de macroalgues deviennent plus fréquents à l’échelle 

mondiale et concernent des zones géographiques qui n’étaient pas affectées par le passé 

(Smetacek & Zingone 2013). Les sargasses constituent des supports privilégiés de 

certaines espèces de dinoflagellés toxiques et s’échouent massivement dans les Antilles 

depuis 2011. 

En Guadeloupe, il existe donc un besoin urgent de connaissances sur les 

dinoflagellés toxiques et sur leurs interactions avec les sargasses. 

Actuellement le mode de bioaccumulation des toxines des dinoflagellés 

benthiques dans la chaine alimentaire est peu documenté et le rôle de la méiofaune dans 

ce transfert demeure totalement inconnu. 

Depuis février 2015, je co-encadre la thèse d’Aurélie Boisnoir avec Rodolphe 

Lemée (Observatoire Océanologique de Villefranche-sur-Mer, Université Pierre et 

Marie Curie). Cette thèse s’intitule « Diversité, abondance et répartition des 

dinoflagellés benthiques toxiques dans les Antilles française ; et rôle de la méiofaune 

dans le transfert de leurs toxines dans les réseaux trophiques ». 
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Dans le cadre de cette thèse, une mise au point méthodologique devrait 

permettre l’évaluation du lien trophique entre dinoflagellés et méiofaune. Les 

dinoflagellés benthiques toxiques peuvent être cultivés en laboratoire et enrichis en 13C 

et 15N. Des expériences de broutage courtes (2 heures) sont ensuite réalisables avec les 

consommateurs potentiels de la méiofaune. L’enrichissement de la méiofaune peut alors 

être mis en relation avec une consommation des dinoflagellés. 

Différentes espèces proies de dinoflagellés et différentes communautés 

consommatrices pourront être testées avec cette approche. 

 

Perspective n°3 – Rôle trophique des bactéries 

Mes travaux suggèrent que la relation entre la teneur en matière organique et les 

fonctionnements des réseaux trophiques benthiques et pélagiques sont comparables. 

Une perspective de recherche novatrice serait d’étendre ces études à d’autres 

environnements benthiques afin de valider ou non le caractère général de ces premières 

conclusions. 

En milieu benthique, la teneur en matière organique du sédiment est étroitement 

liée à sa granulométrie (Hargrave 1972, Bergamaschi et al. 1997, Gratiot et al. 2007). Les 

sédiments de granulométrie grossière, comme les sables, sont plus oligotrophes que les 

sédiments de granulométrie plus faible comme les vases. 

 

Un projet serait donc de comparer le fonctionnement du réseau trophique le 

long d’un gradient de teneur en matière organique, autrement dit le long d’un gradient 

de granulométrie intégrant l’environnement de la mangrove. Ces environnements seront 

choisis dans un espace restreint et à un niveau bathymétrique comparable afin de 

réduire les variations de conditions environnementales autres que celles de la 

granulométrie et, par voie de conséquence, de la teneur en matière organique. Afin de 

caractériser le fonctionnement général des réseaux trophiques, un maximum de flux 

trophiques sera examiné.!
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Perspective n°4 – Méiofaune versus macrofaune 

Sur la vasière de Brouage, la consommation de bactéries est largement dominée 

par l’espèce Hydrobia ulvae de la macrofaune si bien que la fraction de bactéries 

consommées dépend principalement de l’abondance du gastéropode. Cette dominance 

de la macrofaune sur la méiofaune a déjà été observée au sein d’autres vasières 

intertidales européennes (van Oevelen et al. 2006b). Au sein des vasières de l’estuaire 

de Plum Island, les organismes de la macrofaune (hydrobiidés et Ilyanassa obsoleta) 

représentent la majorité de la consommation des bactéries (entre 94 et 98 %). 

Les vasières intertidales de Guyane sont caractérisées par de fortes abondances 

de particules fines en raison des apports de sédiment en suspension de l’Amazone (754 

M tonnes/an (Martinez et al. 2009). Ces immenses bancs de vase fluide peuvent se 

déplacer de plus d’un kilomètre par an et imposer des changements rapides du trait de 

côte (Baltzer et al. 2004). Ces vasières uniques au monde apparaissent comme des 

systèmes très productifs. Les caractéristiques biologiques de ces vasières sont encore 

peu connues, mais des résultats préliminaires révèlent de fortes abondances d’algues et 

de méiofaune alors que les abondances de la macrofaune sont à des niveaux 

extrêmement bas en comparaison avec ceux des vasières intertidales tempérées (Fig. 

19). 

Dans la continuité de mes travaux, une perspective serait de déterminer le rôle 

de la méiofaune dans le réseau trophique de cet environnement dépourvu de 

macrofaune. La méiofaune devrait alors avoir un rôle plus important que lorsque la 

macrofaune est abondante.!
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RESUME 
 
Les organismes de la méiofaune ont un rôle écologique pouvant être très structurant en raison 

de leur forte production. Malgré ce rôle potentiel, des incertitudes demeurent sur l’intégration de la 
méiofaune dans les réseaux trophiques. Ma recherche s’est donc focalisée sur la quantification des flux 
trophiques entre microorganismes et méiofaune. 
 

La première partie de ce document présente, à partir d’exemples concrets issus de mes travaux, 
différentes approches méthodologiques : l’observation, l’utilisation de traçeurs (isotopes stables naturels, 
isotopes stables des acides gras) et le pré-marquage des proies (isotopes radioactifs et stables). Toutes les 
méthodes actuelles de mesures des flux trophiques associées à la méiofaune présentent des biais 
potentiels. Afin de quantifier l’intégration de la méiofaune dans les réseaux trophiques de manière réaliste, 
la multiplication des approches constitue un bon moyen de s’affranchir, au moins partiellement, de ces 
biais. 

 
La deuxième partie de ce document se focalise sur le rôle trophique des bactéries pour la 

méiofaune des vasières intertidales. Une approche expérimentale a indiqué que chez les consommateurs 
de la méiofaune, les bactéries sont ingérées à un taux systématiquement plus faible que les algues. Une 
approche de terrain a révélé que leur consommation de bactéries est négativement corrélée aux 
abondances d’algues. Les bactéries constitueraient donc une ressource alternative et leur consommation 
serait limitée, ne représentant jamais plus de 6% de la production bactérienne. 

 
La troisième partie de ce document se focalise sur l’évolution du régime alimentaire de la 

méiofaune selon les modifications de ressources disponibles. Différentes origines de ces modifications 
sont examinées : naturelles, théoriques, expérimentales et anthropiques. 

Dans les mangroves de Guadeloupe, la distribution de la ressource bactérienne est naturellement 
modifiée et concentrée dans les tapis de bactéries sulfo-oxydantes de la famille des Beggiatoa. Ces 
bactéries sont consommées mais leur concentration ne modifie pas la consommation bactérienne 
générale de la méiofaune. 

Une approche par modélisation de réseau trophique de vasière intertidale tempérée révèle que 
les modifications théoriques liées aux herbicides provoquent une diminution d’ingestion d’algues 
compensée par une augmentation d’ingestion de bactéries pour la méiofaune. 

Le projet TIDE consiste à modifier de manière expérimentale les concentrations en engrais dans 
différentes criques d’un estuaire en Nouvelle Angleterre. Les engrais provoquent une augmentation de la 
part relative des algues au détriment de celle des bactéries dans le régime alimentaire de la méiofaune. 

Les algues benthiques apparues avec les récifs artificiels (plates-formes pétrolières de Louisiane) 
ont un rôle limité par rapport aux algues pélagiques dans le régime alimentaire de la méiofaune associée. 
Dans le milieu côtier tropical, l’apparition d’une nouvelle ressource bactérienne larguée par une usine 
géothermique en Guadeloupe (Bouillante) a peu d’influence sur le comportement alimentaire de la 
méiofaune. 

Ces réponses aux fluctuations de disponibilité de ressource bactérienne confirment le rôle 
trophique limité des bactéries. 
 

Ces recherches ont permis de mettre au point une méthode d’enrichissement de bactéries avec 
des isotopes stables. Des approches méthodologiques comparables devraient permettre d’évaluer la 
consommation de méiofaune par d’autres compartiments dans le cadre de la première perspective et de 
mesurer la consommation de dinoflagellés benthiques par la méiofaune dans le cadre de la seconde. 

Le rôle trophique des bactéries apparaît comme limité dans les environnements étudiés : vasières 
intertidales tempérées (France et USA) et mangroves (Guadeloupe). Une troisième perspective serait 
d’étendre ces études à d’autres environnements benthiques moins riches en matière organique afin de 
valider ou non le caractère général de ces premières conclusions. 

Une quatrième perspective consisterait à déterminer si la méiofaune ne joue pas un rôle plus 
structurant dans les vasières de Guyane qui sont des environnements dépourvus de macrofaune. 

 


