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			« Si vous voulez manger du bon turbot, allez à Houat 
et trouver monts et merveille en algologie, allez à Hédic » 
Bachelot de la Pylaie, 1825







 

 

 

 

			Cet ouvrage est dédié à tous les étudiant(e)s et jeunes chercheur(e)s qui nous ont accompagnés et à tous ceux qui se passionnent 
pour les algues marines.

		


		
			Avant-propos

			Les macroalgues forment un groupe extrêmement diversifié d’organismes aquatiques, eucaryotes, multicellulaires, photosynthétiques possédant de la chlorophylle a. Elles comprennent des espèces mesurant quelques millimètres à plusieurs mètres. Elles servent de base aux réseaux trophiques marins et constituent une source alimentaire directe pour certaines espèces herbivores. Espèces généralement benthiques, elles sont présentes dans différents écosystèmes comme les estuaires, les lagons, les marais salants, les récifs coralliens, sur des substrats rocheux. Même si les macroalgues semblent confinées à la zone étroite de balancement des marées dans les zones côtières, il n’en demeure pas moins que ces zones littorales occupent d’une part plus de 7 millions de km2. D’autre part, elles représentent de véritables forêts sous-marines au fonctionnement comparable à celui des forêts terrestres et ont ainsi un rôle déterminant sur le cycle du carbone océanique. La récolte et l’utilisation des algues appartiennent à l’économie patrimoniale du littoral. Longtemps considérées comme marginales, elles ont pourtant permis à de nombreuses populations de vivre et de survivre depuis plusieurs siècles à travers le monde.

			Cet ouvrage propose d’aborder l’univers des macroalgues à travers différentes approches. Groupe polyphylétique de végétaux au sein du vivant, le premier chapitre est consacré à la diversité des lignées et aux habitats algaux. Le chapitre suivant porte sur les principaux composés biochimiques rencontrés. Ils jouent, en effet, un rôle majeur dans les grandes fonctions de l’algue au sein de son environnement : développement, croissance, reproduction, défense… etc. Attachées à leur substrat, les macroalgues marines sont liées à leur environnement et confrontées à différents facteurs environnementaux abiotiques et biotiques pas toujours stables dans le temps et l’espace. La combinaison de ces facteurs va jouer un rôle déterminant sur la physiologie des macroalgues et conditionner leur répartition sur l’estran. Chaque espèce va, en effet, vivre dans un milieu auquel elle s’est adaptée en fonction de ses propres paramètres physiologiques, de ses capacités de résistance aux changements du milieu notamment lors des marées basses, ou encore de son aptitude à se défendre face aux agressions biotiques comme la prédation, ou à la compétition pour le substrat. Cinq chapitres se succèdent et abordent les notions de réponses physiologiques en lien avec les différents stress abiotiques et biotiques.

			Les macroalgues trouvent de nombreuses applications dans le monde : légumes et compléments alimentaires, texturants, industrie de la cosmétique, des engrais naturels, nouveaux matériaux… etc. Une présentation de quatre macroalgues très utilisées dans les secteurs de l’alimentation humaine et animale, en agriculture ou cosmétique est proposée pour clore le chapitre : Pyropia et Chondrus deux algues rouges, Ulva algue verte et une algue brune Laminaire.

			La Phycologie est une discipline fondamentale et appliquée enseignée dans les cursus universitaires des Universités marines (https://www.universites-marines.fr/fr). Cet ouvrage s’adresse aux étudiant(e) s de Licence et de Master.
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			Chapitre 1. Diversité des lignées et habitats

			Les macroalgues forment des groupes extrêmement diversifiés d’organismes aquatiques, eucaryotes, multicellulaires, photosynthétiques possédant de la chlorophylle a. Elles comprennent des espèces mesurant quelques millimètres à environ 30 m.

			Dans les premiers essais de classification, les algues étaient regroupées sous l’appellation de thallophytes, par opposition aux cormophytes, groupe désignant les végétaux organisés avec un système de tige, de racines et de feuilles. Le terme thallophyte, devenu obsolète, n’a pas de réalité phylogénique. En effet, les algues sont disséminées en plusieurs lignées bien distinctes au sein du domaine eucaryote, avec des histoires évolutives bien différentes. Il n’est donc plus question d’un unique « taxon d’algue ».

			Certaines macroalgues sont associées aux plantes terrestres ou en sont proches comme les macroalgues vertes et les macroalgues rouges. Les macroalgues brunes se situent parmi les Heteroconta ou Straménopiles sans lien de parenté avec les plantes. Les macroalgues sont donc fortement polyphylétiques. Les figures 1.1 et 1.2 revues et gracieusement cédées par l’Institut de Systématique, Évolution, Biodiversité du Muséum National d’Histoire Naturelle (MNHN) de Paris représentent les arbres consensus des relations phylogénétiques des grandes lignées des Eucaryotes. Dans la figure 1.1, les macroalgues rouges (Rhodophyta) et vertes (Viridiplantae ou Chloroplastidia) sont présentes au sein des Archeoplastidia, les macroalgues brunes (Phaeophyta) au sein des Straménopiles. La figure 1.2 illustre le lien des macroalgues vertes avec les grandes lignées eucaryotes et montre des histoires évolutives contrastées, indépendantes et très différentes.
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			Figure 1.1. Arbre consensus des relations phylogénétiques des grandes lignées des Eucaryotes

			Sources : arbre revu par F. Rousseau (MNHN) d’après Adl et al. (2012), Brown et al. (2013), Burki et al. (2016), Speijer et al. (2015).
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			Figure 1.2. Consensus des relations phylogénétiques au sein des Chlorobiontes actuelles

			Sources : Arbre revu par F. Rousseau (MNHN) d’après Angiosperm Phylogeny Website (2017), www.mobot.org/MOBOT/research/APweb/.

			Les algues pluricellulaires rencontrées dans l’océan ou sur l’estran et évoquées dans cet ouvrage appartiennent aux macroalgues brunes (phylum Ochrophyta – Chromobiontes, classe Phaeophyceae), aux macroalgues rouges (phylum Rhodophyta ou Rhodoplantae) et aux macroalgues vertes (phylum Chlorophyta).

			Environ 9 000 espèces de macroalgues ont été décrites à travers le monde. De nombreux critères cellulaires permettent de faire la différence entre les différentes lignées : nature des pigments photosynthétiques et des métabolites de stockage d’énergie, constituants de la paroi, construction et orientation d’éventuels flagelles, métabolites secondaires.

			1.	Endosymbioses et évolution

			Les Archaeplastidiées – c’est-à-dire les algues rouges, vertes et les plantes terrestres ont en commun un événement qui leur a permis de réaliser la photosynthèse oxygénique par le phénomène de l’endosymbiose primaire au cours duquel une cyanobactérie proche des Gloeomargarita a été endocytée par une cellule eucaryote non photosynthétique (figure 1.3). À l’issue de cette endosymbiose primaire ont donc émergé les algues rouges, les Glaucophytes et les algues vertes. Les Embryophyta auraient évolué probablement à partir d’un ancêtre commun aux algues vertes entre 400 et 500 Ma. Les Chlorobionta et les Streptobiontes (Embryophytes, Charophyceae, Zygnematophyceae et Coleochaetophyceae) constituent aujourd’hui le groupe des Viridiplantae ou Chlorobionta.

			Les algues brunes ont une histoire évolutive différente, car elles ont acquis la capacité à réaliser la photosynthèse par un évènement d’endosymbiose secondaire. Les autres lignées comme les cryptophytes, les haptophytes, les algues brun-dorées et les Dinophytes, sont des eucaryotes mais elles ne présentent pas de liens de parenté directs avec les plantes terrestres. Les lignées issues d’endosymbioses secondaires voire tertiaires proviennent de la rencontre d’un eucaryote primitif non photosynthétique et d’une algue unicellulaire rouge, elles comprennent les lignées Alvéolés, Ochrophytes au sein des Straménopiles, Cryptophytes et Haptophytes. Issues d’une endosymbiose avec une algue unicellulaire verte, les lignées sont regroupées au sein des Euglenophyceae et des Rhizaria (figure 1.3).

			Les macroalgues brunes, comme les Oomycètes et les Diatomophyceae appartiennent au phylum des Straménopiles. L’émergence du groupe des Eucaryotes Straménopiles daterait de plus d’un milliard d’années. Les macroalgues brunes se présentent comme la seule lignée du groupe ayant acquis la multicellularité complexe. Elles ont évolué indépendamment des Archaeplastida incluant les plantes terrestres, les algues vertes et rouges.
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			Figure 1.3. Mécanismes simplifiés des endosymbioses

			L’endosymbiose primaire correspond à l’incorporation d’une Cyanobactérie par un organisme eucaryote hétérotrophe. Elle a conduit à l’apparition des algues rouges, des Chlorobiontes correspondant aux algues vertes et aux plantes terrestres, et des Glaucophytes. Les plastes présentent ainsi deux membranes en lien avec les membranes interne et externe de la cyanobactérie. Au cours de cette étape, on peut observer des pertes importantes d’information génomique et le transfert massif de gènes du génome cyanobactérien vers le noyau de l’hôte. L’endosymbiose secondaire correspond à l’incorporation d’une algue rouge ou verte par des eucaryotes hétérotrophes mais différents de ceux impliqués dans l’endosymbiose primaire. L’endosymbiose secondaire d’une algue verte a entraîné l’apparition de trois types d’organismes : les Euglénophyceae, les Chlorarachniophyceae (Rhizaria), et certains dinoflagellés. L’endosymbiose impliquant une algue rouge a conduit à l’apparition des cryptophytes, des haptophytes, de dinoflagellés et des straménopiles. On parle des algues brun-dorées. Ces organismes contiennent des plastes à quatre membranes. Les deux membranes internes correspondent aux deux membranes du plaste primaire (la cyanobactérie de l’endosymbiose primaire), la troisième membrane correspond à celle de l’algue endosymbiotique et enfin la quatrième dérive de la vacuole phagocytaire de l’hôte. Chez les straménopiles comme chez les haptophytes, la membrane la plus externe est continue au réticulum endoplasmique et à l’enveloppe nucléaire. Lors des endosymbioses, le noyau de l’algue incorporée est souvent réduit.

			Les Straménopiles représentent un groupe très diversifié en taille, ils sont caractérisés notamment par la présence de deux flagelles, l’un plumeux avec des mastigonèmes tubulaires et l’autre lisse. De plus, ils comportent des organismes hétérotrophes (Oomycètes) et photosynthétiques. Les organismes photosynthétiques correspondent aux Ochrophytes incluant des algues unicellulaires comme les Diatomophyceae, les Eustigmatophyceae, les Chrysophyceae, les Chrysomerophyceae, ou les Xanthophyceae mais également des grandes algues brunes ou Phaeophyceae présentes sur nos estrans.

			De nombreux travaux de recherche bousculent régulièrement la taxonomie des algues grâce aux outils moléculaires et aux études génétiques. Il est prudent de s’informer régulièrement.

			2.	Présentation des principaux phyla de macroalgues

			2.1.	Les macroalgues vertes

			Les Embryophytes et les macroalgues vertes appartiennent à un même taxon monophylétique : les Chlorobionta. Les macroalgues vertes sont regroupées dans le phylum Chlorophyta, avec plus de 6 000 espèces décrites. Les Chlorophyta datent d’au moins 600 Ma. Les Bryopsidales (y compris les genres Bryopsis, Codium et Derbesia) et les Dasycladales (y compris Dasycladus, Acetabularia) existeraient depuis au moins 400-500 Ma.

			Elles sont distribuées à l’échelle mondiale dans les eaux douces ou salines. On peut les rencontrer également dans les sols des vasières ou sur les murs d’habitations des régions tempérées. Elles se développent, pour 90 %, principalement en eaux douces. Les genres appartenant aux Caulerpales, Dasycladales, et Siphonocladales et aux Ulvales (avec plus de 1 000 espèces) dominent dans les écosystèmes marins au niveau des zones côtières peu profondes. Elles sont fréquentes dans les écosystèmes eutrophisés en raison de leur forte tolérance à un niveau élevé de nutriments.

			Les algues vertes pluricellulaires présentent des appareils végétatifs d’aspects variés : en filaments cellulaires simples ou ramifiés (Cladophora), en lames uni- ou bi-stratifiées (Ulva), en filaments formés d’articles plurinucléés ou siphonés fréquemment associés entre eux (Codium, Halimeda ou Udotea). Halimeda (figure 1.4) et Udotea présentent un appareil végétatif calcifié (encart 1.1 et 1.2).

			Les flagelles sont au nombre de 2, 4 et organisés par paire. Ils sont de même taille (disposition isocontée). On peut également observer des flagelles en couronne (disposition stéphanocontée). Selon les genres, les cellules présentent un ou plusieurs plastes pariétaux à deux membranes riches en chlorophylle a et b, de la lutéine et de la néoxanthine. La paroi des algues vertes est caractérisée par un ensemble complexe de polysaccharides fibrillaires et matriciels qui sera abordé dans le chapitre suivant.
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			Figure 1.4. Halimeda macroloba, Chlorophyta, Halimedaceae

			Cliché Rexie Magdugo, Indonésie, 2017.

			
				
					
					
				
				
					
							
							Encart 1.1

						
							
							Les algues calcaires

							Les macroalgues vertes Halimeda (figure 1.4), Udotea, et Rhipidosiphon ont la particularité d’incorporer du carbonate de calcium. Par cimentation progressive, l’incorporation de calcium entraîne l’édification d’édifices coralliens. Chez les algues rouges de la famille Corallinaceae, on rencontre aussi des formes entièrement calcifiées encroûtantes (Mesophyllum, Lithophyllum), semblables à de petites pierres, en anglais de Crustose Coralline Algae, ou plus dressées non-articulées (Hildenbrandia rubra, Lithothamnion) et articulées (Corallina, figure 1.5). Chez ces dernières, la calcification a été interrompue plus ou moins régulièrement le long de l’appareil végétatif laissant apparaître des zones souples appelées articulations. Les Corallinaceae stockent ainsi du carbone au cours de la photosynthèse et de la calcification de l’appareil végétatif. Les espèces Jania spp., Amphiroa spp., Halimeda spp. relativement friables participent à la formation de sable. À l’échelle de l’océan, on peut dire aujourd’hui que les algues calcaires constituent une des grandes formes de stockage de carbone dans la biosphère.

							Ces algues calcaires sont à l’origine d’habitats où de nombreux organismes vont se fixer et se développer comme dans le cas des coraux. Les algues calcaires offrent un support nutritif à un ensemble d’organismes brouteurs (poissons, oursins, patelles…), elles créent des refuges en abritant au sein de micro-anfractuosités une microflore et une microfaune diversifiées. Le mode et l’étendue de la calcification varient considérablement chez les macroalgues calcaires.

						
					

				
			

			
				
					
					
				
				
					
							
							Encart 1.2

						
							
							Principaux types d’appareil végétatif

							Chez les Chlorophyta, plusieurs formes d’appareil végétatif existent : des filaments simples ou ramifiés (Cladophora) à croissance diffuse, des formes en tube creux (Ulva) ou en lames – une ou deux couches de cellules (Ulva, Monostroma), des formes siphonées (Bryopsis, Codium).

							Chez les macroalgues brunes, l’appareil végétatif est composé de filaments ramifiés et marqué souvent par la présence de poils, des lanières ponctuées par la présence de vésicules ou aérocystes remplies de gaz. La croissance peut être :

							(1) diffuse, la plupart des cellules sont capables de produire des cellules (Ectocarpus) ;

							(2) apicale avec une seule cellule au niveau de l’apex qui donne naissance par division à des cellules filles (Dictyota) ;

							(3) trichothallique, où une cellule se divise pour former un poil dans la partie supérieure inférieure (Cutleria et Desmarestia) ;

							(4) type « méristème » avec une cellule apicale non divisible contrôlant un grand nombre de petits « méristèmes » (Fucus) ;

							(5) intercalaire avec une zone de cellules méristématiques formant un tissu au-dessus et au-dessous du méristème (Laminaria) : le méristoderme avec une couche de cellules généralement périphériques qui se divisent (parallèlement à la surface de l’appareil végétatif) pour former un tissu sous la surface de l’appareil végétatif (encadré 6.1).

							Les différents types de croissance se traduisent par une grande diversité d’appareil végétatif. Des structures très diverses existent également chez les macroalgues rouges. On peut observer des appareils végétatifs simples filamenteux ou des lames très fines à croissance diffuse sans véritable hiérarchie cellulaire (Bangia, Porphyra, Pyropia). Chez les Floridéophycidées on note la présence de thalles filamenteux plus organisés présentant des synapses, des appareils végétatifs dits hétérotriches (avec une partie dressée et rampante) à croissance intercalaire ou apicale. Enfin, toujours chez les Floridéophycidées, sont présentes des formes très complexes dont la partie dressée est très hiérarchisée avec une cellule apicale à croissance indéfinie et des rameaux latéraux ou pleuridies à croissance définie. Il est question de cladomothalle uniaxial ou pluriaxial (Polysiphonia, Laurencia). Les pleuridies peuvent se souder entre elles et former des architectures très complexes.
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			Figure 1.5. Corallina elongata algue rouge érigée rose clair, Rhodophyta, Corallinaceae

			Cliché Nathalie Bourgougnon, France, 2018.

			2.2.	Les macroalgues rouges

			Les macroalgues rouges forment l’un des plus anciens groupes d’algues eucaryotes apparu par endosymbiose primaire il y a plus de 1,2 Ma. Il est aussi le plus diversifié, regroupant plus de 700 genres et 6 000 espèces principalement marines. Des fossiles datant du Précambrien ont été retrouvés.

			La plupart des macroalgues rouges se répartissent en plusieurs classes dont les deux principales sont les Florideophyceae (plus de 6 500 espèces) et les Bangiophyceae (environ 200 espèces). Les Florideophyceae comportent 5 sous-classes et une douzaine d’ordres dont par exemple les Ahnfeltiales (10 espèces du genre Ahnfeltia), les Céramiales (2 655 espèces du genre Bostrychia), les Corallinales (721 espèces du genre Corallina, Serraticardia), les Gélidiales (207 espèces, avec le genre Gelidium), les Gigartinales (879 espèces des genres Chondrus, Dilsea, Eucheuma, Furcellaria, Kappaphycus, Solieria), les Gracilariales (251 espèces du genre Gracilaria), les Halyméniales (313 espèces des genres Grateloupia, Pachymenia), les Némaliales (276 espèces avec les genres Nemalion, Galaxaura, Nothogenia), les Palmariales (45 espèces, avec les genres Palmaria, Rhodothamniella), les Rhodyméniales (382 espèces avec le genre Rhodymenia). Les Bangiophyceae sont moins diversifiées. Un seul ordre, celui des Bangiales, regroupe environ 180 espèces reconnues avec des spécimens des genres Bangia, Pyropia et Porphyra.

			Certaines algues rouges peuvent atteindre plusieurs mètres de longueur. Elles représentent un groupe très diversifié d’un point de vue morphologique. La majorité des macroalgues rouges forme un appareil végétatif filamenteux (Antithamnion, Ceramium), pseudoparenchymateux (Palmaria) ou parenchymateux (uniquement les Bangiales, Porphyra). Certaines espèces sont calcifiées. Les Corallinales (figure 1.5) contiennent une forme de carbonate de calcium appelée calcite et contribuent fortement à la formation des récifs tropicaux (encart 1.1).

			Les macroalgues se retrouvent dans les eaux saumâtres et marines, dans les régions tropicales, tempérées et arctiques. Cependant, elles sont plus abondantes dans les régions tempérées et tropicales sur des substrats sableux ou rocheux. À l’exception de Digenea simplex ou d’Acanthophora spicifera présentes dans presque toutes les mers chaudes, aucune autre espèce n’est vraiment cosmopolite.

			Les membres de Rhodophyta peuvent tolérer une large gamme d’intensités lumineuses. Ils peuvent ainsi accéder à de grandes profondeurs grâce à la présence de complexes pigments-protéiques accessoires surnuméraires connus sous le nom de phycobiliprotéines représentées principalement par les R-phycoérythrines et R-phycocyanines. Présentes en très grandes quantités, les phycobiliprotéines masquent les chlorophylles a et d. Elles correspondent à un héritage des cyanobactéries endosymbiontes. L’α- et le ß-carotène, la lutéine et la zéaxanthine complètent l’arsenal pigmentaire.

			Les macroalgues rouges sont caractérisées par la présence d’espèces parasites. Il y aurait environ 116 espèces d’algues rouges parasites. Les adelphoparasites sont connus pour infecter des algues rouges proches phylogénétiquement. Au contraire, les alloparasites infectent des hôtes éloignés. L’exemple souvent donné concerne deux espèces de la famille des Kallymeniaceae : Callocolax neglectus adelphoparasite qui infecte Euthora cristata.

			Enfin, de nombreuses espèces d’algues rouges comme Palmaria palmata (dulse), Pyropia sp. (anciennement Porphyra sp.) sont utilisées directement comme légumes en alimentation humaine, d’autres comme texturants (carraghénanes et agars) comme par exemple Chondrus crispus (pioca) en Europe et Eucheuma/Kappaphycus dans les pays asiatiques.

			2.3.	Les macroalgues brunes

			Les macroalgues brunes présentes sur l’estran appartiennent toutes à la classe des Phaeophyceae au sein des Straménopiles. Elles se déclinent environ en 300 genres et 2 000 espèces dont 400 Sargasses ! Les Phaeophyceae seraient apparues, il y a environ 250 Ma. Sur le plan taxonomique, bien qu’il n’y ait pas de lien de parenté direct entre elles, les algues brunes et les plantes terrestres partagent des caractéristiques communes comme la présence de cellules totipotentes et de connexions entre cellules ou plasmodesmes.

			Les macroalgues brunes représentent un groupe important en termes de taille et de biomasse notamment à travers les genres Laminaria, Ecklonia, Nereocystis et Macrocystis. Elles dominent sur notre littoral tempéré (pour les Fucales et Laminariales) mais elles sont présentes de la zone subpolaire aux régions équatoriales. Caractérisées par la présence incontournable des chlorophylles a, c1 et c2, elles sont surtout marquées par la fucoxanthine responsable de la couleur brun-orange de l’appareil végétatif. On note la présence de mannitol et de laminarine comme réserve principale. Les macroalgues brunes produisent des polymères phénoliques composés de phloroglucinol qui possèdent de multiples activités biologiques. Quelques espèces du genre Padina montrent une calcification de la paroi.

			Les espèces de l’ordre des Ectocarpales peuvent être épiphytées ou endophytées. On peut rencontrer également des parasites comme chez Saccharina latissima.

			Comme chez les macroalgues rouges, certaines espèces cultivées ou sauvages trouvent leur place dans les secteurs de l’alimentation humaine et des texturants (alginates). Saccharina japonica (Kombu), Undaria pinnatifida (Wakame) et Sargassum fusiforme (connue sous le nom de Hizikia fusiformis) dans les pays asiatiques, ou Laminaria digitata et Laminaria elongata sur les côtes atlantiques en sont de très bons exemples.

			
				
					
					
				
				
					
							
							Encart 1.3

						
							
							Taxonomie des macroalgues

							Pendant plusieurs décennies, la taxonomie des macroalgues a été principalement fondée sur la morphologique des espèces. Aujourd’hui encore, sur le terrain, l’organisation de l’appareil végétatif, sa forme, sa couleur, sa taille, ainsi que la position des algues sur l’estran sont de bons indicateurs d’identification pour le naturaliste. Cependant, la morphologie des espèces peut varier en fonction des conditions environnementales. Par ailleurs, l’insuffisance des critères de détermination a souvent conduit à une sous-estimation du nombre d’espèces. Le développement d’outils moléculaires performants permet aujourd’hui d’appréhender différemment l’identification ou la délimitation des espèces. Les analyses moléculaires ont permis de montrer également l’existence d’espèces cryptiques, espèces que l’on ne peut pas distinguer morphologiquement mais qui sont génétiquement différentes. La multiplication récente des approches moléculaires a ainsi mis en évidence une diversité génétique insoupçonnée au sein de plusieurs groupes des macroalgues marines. Les recherches en chimiotaxonomie menées sur plusieurs genres, familles ou ordres contribuent à enrichir et compléter ces études. Les travaux des équipes de Line Le Gall Professeure au Muséum National d’Histoire Naturelle à Paris et d’Olivier De Clerck directeur de recherche à l’Université de Ghent en Belgique illustrent les nombreuses avancées dans ce domaine.

						
					

				
			

			3.	Écologie

			3.1.	Généralités

			Sur le littoral, les macroalgues sont inféodées à un domaine qui part de la zone de balancement des marées jusqu’à 300 m de profondeur, selon la zone géographique. Espèces benthiques, elles sont présentes dans différents écosystèmes comme les substrats rocheux du littoral, les substrats sableux ou boueux des estuaires et des marais salants, les récifs coralliens (figure 1.6) jusqu’à des substrats artificiels. Généralement, les macroalgues se développent en s’attachant à un substrat dur car elles ne possèdent pas de système racinaire au sens « plantes terrestres ». Certaines macroalgues vertes comme Halimeda ou Caulerpa peuvent pénétrer les substrats meubles grâce à leurs bulbes ou rhizomes. Les espèces de macroalgues brunes pélagiques Sargassum fluitans et Sargassum natans (Fucales) ont la particularité de se développer en flottant librement. Elles forment ainsi des radeaux flottants (figure 1.7).
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			Figure 1.6. Estran rocheux, Île Hœdic, Morbihan, 2018

			Cliché Nathalie Bourgougnon, 2018.
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			Figure 1.7. Radeau de Sargasse

			Cliché Valérie Stiger, Mer des Sargasses, 2017.

			3.1.1. Étagement

			La répartition des macroalgues sur l’estran dépend de nombreux facteurs physiques (substrat, température, qualité et quantité de lumière, rythme de la marée immersion/émersion, hydrodynamisme), chimiques (salinité, pH, nutriments, gaz et niveau de pollution), et biologiques (herbivores, microbes, épiphytes, endophytes, symbiotes, parasites). Sur l’estran en Bretagne, l’environnement benthique est organisé en différentes zones (figure 1.8).
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			Figure 1.8. Distribution verticale des macroalgues sur le littoral et hypothèse de l’adaptation chromatique

			Cette dernière est représentée par les différentes courbes de couleur. Chaque courbe correspond à une radiation lumineuse de longueur d’onde spécifique. Par exemple, la courbe rouge est la radiation lumineuse à 650 nm et la courbe verte à 500 nm.

			D’après Gayral et Cosson, 1986 ; Burlot, 2016.

			Le littoral est organisé verticalement en plusieurs zones bathymétriques, appelées aussi étages, définies par des caractéristiques écologiques particulières (Michez et al., 2019). Ces étages ont chacun des communautés caractéristiques dont les limites ne sont pas toujours bien définies.

			Le premier est l’étage supralittoral ou supratidal. Il correspond à la zone des embruns dominée par les lichens et les végétaux halophiles terrestres. Les organismes supportent ou exigent une émersion continue. L’étage supralittoral ne subit de véritables immersions qu’exceptionnellement : par exemple, pour les mers à fortes marées, aux moments des pleines mers de grandes vive-eaux.

			L’étage médiolittoral correspond à la zone de balancement des marées, située entre le niveau moyen des hautes mers de vives eaux et celui des basses mers de vives eaux. On parle également couramment d’estran ou de zone intertidale. Il est caractérisé par des communautés supportant ou exigeant une succession fréquente de périodes d’émersion et d’immersion. La limite supérieure est le niveau à partir duquel les peuplements sont, soit toujours immergés, soit très rarement émergés (toute émersion trop prolongée peut entraîner la mort des espèces).

			Enfin, l’étage infralittoral ou infratidal concerne une zone immergée en permanence, ou découverte que de façon exceptionnelle lors des plus hautes mers. La limite inférieure de cet étage est une zone où les grandes Laminariales et les Zosteraceae peuvent survivre. Les organismes qui y vivent supportent ou exigent une immersion quasi-continue.

			La zone profonde est constituée de quatre étages où quelques algues sciaphiles peuvent vivre :

			•	le premier est l’étage circalittoral situé du bas des peuplements à macroalgues photophiles jusqu’à la limite du plateau continental. Cet étage présente des variations environnementales faibles et comporte deux zones distinctes : le circalittoral côtier au sein duquel poussent des macroalgues sciaphiles et le circalittoral du large au sein duquel aucune macroalgue avec un appareil végétatif dressé ne peut se développer.

			•	Ensuite, se succède l’étage bathyal, correspondant à la pente continentale, entre 200 et 4 000 m de profondeur en moyenne et,

			•	L’étage abyssal au-delà de 4 000 m de profondeur. Il constitue 80 % du domaine benthique. Les fosses océaniques à plus de 6 000 m forment le dernier étage de la zone profonde ou étage hadal.

			Dans l’environnement marin, les macroalgues sont retrouvées de l’étage supralittoral pour les plus résistantes jusqu’à l’étage circalittoral. Leur répartition est limitée par de nombreux facteurs biotiques et abiotiques que nous évoquerons dans les chapitres suivants. Au niveau de la zone intertidale, les marées engendrent des cycles d’émersion et d’immersion qui entraînent des fluctuations importantes des paramètres physico-chimiques comme la température ou la salinité. Ces variations conditionnent l’étagement des populations de macroalgues brunes. Cet étagement sera d’autant plus marqué que les amplitudes de marée seront importantes. Malgré tout, les macroalgues montrent une diversité et une abondance maximales principalement dans les 30 premiers mètres quelque soit l’écosystème.

			À noter toutefois que la définition des étages et de la zonation des ceintures algales ne fait pas l’objet d’un consensus notamment en France. La typologie des habitats marins benthiques de la Manche, de la Mer du Nord et de l’Atlantique est parue en 2013, puis elle a été mise à jour successivement en 2015 et en 2019 afin d’améliorer le référencement de certains habitats, en particulier ceux de l’étage bathyal. L’évolution la plus importante de la dernière version proposée de la typologie « Atlantique » concerne sa structure hiérarchique (Michez et al., 2019).

			3.1.2. Rôle écologique

			Le rôle des habitats végétaux côtiers, des herbiers phanérogames marins, des forêts de macroalgues, des mangroves ou encore des marais salés a été longtemps négligé dans le cycle mondial du carbone océanique, au profit de très nombreuses études sur l’implication du phytoplancton. Pourtant les zones cotières représentent plus de 7 millions de km2 et le fonctionnement des forêts sous-marines est comparable à celui des forêts terrestres. Une estimation approximative suggère que les macroalgues pourraient séquestrer globalement environ 173 TgC an–1 (avec une fourchette de 61-268 TgC/an). Environ 90 % du carbone piégé dans la zone intertidale seraient exportés vers les eaux profondes, et les 10 % restants enfouis dans les sédiments côtiers. Cette estimation dépasse celle du carbone séquestré dans les habitats côtiers par les Angiospermes.

			Ces données ont conduit au développement en 2016 d’une stratégie « Nature Editorial » ou « Blue Carbon », basée sur la conservation et la restauration de ces habitats. L’accent mis par Blue Carbon a pour objectif d’attirer l’attention sur la contribution de la végétation marine côtière, des peuplements végétaux au bilan carbone océanique comprenant l’enfouissement du carbone dans les sédiments et l’exportation de carbone organique du littoral à l’océan (http://thebluecarboninitiative.org/). L’équipe internationale de The Seaweed Compagny (https://www.theseaweedcompany.com/) œuvre autour des mêmes approches en ciblant différents secteurs d’application (santé, alimentation, agriculture…). Ils contribuent à renforcer la visibilité et de la disponibilité des algues dans le monde.

			Aujourd’hui, de par leur rôle écologique, la protection des forêts de laminaires est au centre des préoccupations environnementales. En effet, les grandes forêts sous-marines sont considérées comme des habitats marins les plus actifs de la planète. Elles fournissent une structure physique riche en nutriments abritant de nombreuses communautés marines. Les grandes algues brunes comme les Laminaria et Ascophyllum fournissent des milieux abrités et propices à la reproduction de poissons, d’invertébrés et de certains mammifères. Nous vous encourageons à visionner The Blue Forest premier film complet consacré à l’impact des grandes forêts sous-marines dans le monde (https://www.oceansoulsfilms.com/blue-forest). En Polynésie Française, les sargasses représentent un lieu de vie privilégié pour de nombreuses espèces de petits vertébrés et invertébrés fournissant de la nourriture, un abri et une protection. Ces grandes algues brunes ont une capacité de croissance rapide, et forment des canopées les mettant en compétition avec les coraux, à la fois pour l’occupation de l’espace ou pour l’accès à la lumière. La prolifération des sargasses est de plus en plus observée au sein des récifs coralliens dégradés en Polynésie française mais aussi dans les autres îles du Pacifique, des Caraïbes et de l’Océan Indien.

			3.2.	Deux estrans bretons

			Dans cet ouvrage, seront abordées principalement deux zones géographiques sur lesquelles nous travaillons régulièrement à l’Université Bretagne Sud avec nos étudiant(e)s.

			3.2.1. Arradon

			Arradon est située sur les côtes du Golfe du Morbihan à 120 km de Rennes et de Nantes. Elle est limitrophe des villes de Vannes, Baden et Ploeren. Le climat arradonnais est de type océanique et qualifié de climat littoral doux. Il se caractérise par des températures douces et un ensoleillement important (proche de 2000 h/an) avec des précipitations fréquentes (environ 900 mm/an) étalées sur 125 jours de pluies/an. La fin de l’automne et le premier mois de l’année constituent la période la plus pluvieuse, un régime de vents dominants de secteur Ouest à Sud-Ouest. D’après le rapport de l’état initial de l’environnement de la commune d’Arradon en 2013, le territoire de la commune d’Arradon est présenté comme reposant sur des formations gneissiques (structure schisteuse, comprenant du quartz, du mica et du feldspath) et des schistes micacés feldspathisés. Le réseau hydrographique de la commune d’Arradon est caractérisé par des petits cours d’eau côtiers dont un petit ruisseau qui se jette à l’ouest de la pointe d’Arradon (figures 1.9 et 1.10). Le profil a été réalisé, en avril, à l’extrémité de la pointe d’Arradon (47°36’45.9”N°50’08.1”W) dans une zone relativement exposée. Il est marqué par différentes ceintures dominées par les macroalgues brunes : une ceinture à Pelvetia canalicula et Fucus spiralis marquée également par Porphyra umbilicalis et des ulves, une ceinture dense à Fucus vesiculosus et Ascophyllum nodosum, ceinture Fucus serratus riche en Polysiphonia elongata, Grateloupia turuturu, Halopytis incurvus, Gastroclonium ovatum et des Corallina, une ceinture Osmondea pinnatifida, Chondrus crispus, Lomentaria articulata, Chondracanthus acicularis et une ceinture de laminaires et cystoseires très riche en Undaria pinnatifida.
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			Figure 1.9. L’estran à Arradon (Morbihan)

			A. Vue aérienne de la pointe d’Arradon (cliché IGN) (47°36’45.9”N°50’08.1”W).

			B. Profil de l’estran (Dessin Annette Gervois).

			3.2.2. Hœdic

			Situé au sud du golfe du Morbihan, au large de la presqu’île de Rhuys à une quinzaine de kilomètres du continent, l’archipel Houat-Hœdic est installé sur les vestiges d’une croupe granitique qui s’étire de Quiberon en direction du Croisic et de l’estuaire de la Loire. Cette configuration a évolué en fonction de la remontée progressive du niveau de la mer pendant les dix derniers millénaires. L’île d’Hœdic a une superficie de 209 hectares, elle s’étend de 800 m de large sur 2 500 de long. Hœdic se caractérise par une sécheresse relative, l’importance des vents et une atténuation des contrastes thermiques entre l’été et l’hiver avec des températures comprises entre 5 °C et 20 °C. L’Île d’Hœdic présente des automnes/hivers doux, et des printemps/étés plus frais que sur le continent. Le plan local d’Urbanisme présente Hœdic comme un substratum rocheux constitué de granite à grain fin à deux micas. Le substratum granitique est en grande partie recouvert par des formations sédimentaires sablo-limoneuses (figure 1.10). Vous pouvez retrouver l’histoire du patrimoine historique et naturel de l’archipel Houat – Hoedic sur le site de Melvan.org.

			Le profil a été réalisé en septembre, au niveau de Beudjel sur Hœdic dans une zone relativement abritée (47°20’15”N°02’52.31”W).
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			Figure 1.10. Île d’Hœdic (Morbihan)

			A. Vue aérienne de l’Île (47°20’15”N°02’52.31”W).

			B. Profil de l’estran (dessin Annette Gervois).

			Le profil est marqué, en septembre, par des ceintures continues de Fucales. On note la présence d’une première ceinture à Pelvetia canaliculata dans la partie des récifs seulement associée à Ulva intestinalis, Ulva prolifera et Porphyra umbilicalis. Puis apparaissent successivement une ceinture à Fucus vesiculosus et Ascophyllum nodosum, avec la présence de Cladophora rupestris, une ceinture à Fucus serratus, une ceinture de macroalgues rouges marquée par Mastocarpus stellatus et Gigartina acicularis qui forment de véritables gazons associés à Corallina elongata, Osmundea pinnatifida, Lomentaria articulata, une ceinture à Bifurcaria bifurcata, une ceinture à Himanthalia elongata puis viennent les laminaires. Il est fréquent de voir apparaître des paillassons d’une algue rouge, Rhodothamniella floridula.

			Plusieurs espèces sont caractéristiques du mode exposé : la cyanobactérie Rivularia bullata, le lichen noir Lichina pygmaea, l’algue brune Fucus vesiculosus evesiculosus toujours en touffes très éparses, l’algue rouge Nemalion helminthoides.

			La roche infralittorale en mode exposé est présente sur une surface importante sur les Îles de Houat-Hœdic, d’Ouest en Est, et représente 3 094 ha. Grâce au travail réalisé par le groupe « Diagnostic écologique des volets marins et terrestres des sites Natura 2000 « Îles Houat – Hoedic », on sait aujourd’hui que cet habitat prend deux formes particulières des ceintures de macroalgues subtidales (1 286 ha) et des forêts de laminaires (1 808 ha). Celles-ci sont particulièrement développées dans la partie sud du site. Parmi la flore, plus d’une centaine de macroalgues ont été recensées sur cet habitat. En milieu très exposé, la frange exondable de l’infralittoral est caractérisée par Laminaria digitata. En mode moins exposé, Laminaria digitata persiste associée à des algues rouges : Chondrus crispus, Mastocarpus stellatus, Osmundea pinnatifida et à Himanthalia elongata. Les forêts de laminaires plus profondes sont composées de Laminaria hyperborea et L. ochroleuca. Certaines algues rouges se fixent sur les frondes des laminaires : Callithamnium tetragonum, Palmaria palmata, Phycodrys rubens, Rhodymenia pseudopalmata.

			Entre Houat et à la rade d’Hœdic, ont été répertoriés des bancs de maerl Phymatolithon calcareum propres et envasés sur plus de 1 000 ha. Un banc de maërl propre à l’Est d’Hœdic au large du Grand Mulon et un banc envasé au Nord de Houat et au niveau de Port Navalo ont été identifiés respectivement.

			Historiquement, les champs d’algues des îles de Houat et Hœdic ont fait l’objet d’une exploitation goémonière. Le réchauffement climatique, ainsi que l’exploitation de laminaires, associés à d’autres éléments environnementaux, pourraient avoir des conséquences sur la prolifération de Saccorhiza polyschides, laminaire annuelle qui entre en compétition avec Laminaria digitata et L. hyperborea. Undaria pinnatifida ne se trouve actuellement qu’en faible quantité dans les champs de laminaires mais son évolution fait l’objet de surveillance.

			Les algues ont tenu une place importante dans l’économie d’Hœdic comme combustible et engrais. À partir du XIXe siècle et jusqu’aux années 1930, la fabrication de pains de soude à partir des algues brûlées a pris le relai sur l’activité insulaire. Le goémon était ramassé à l’aide d’un croc puis chargé dans une charrette à cheval et remonté sur le rivage pour y être séché (Le Nevé, 2018). Au gré d’une promenade le long de l’île, si votre œil est avisé, vous pourrez reconnaître les vestiges des fours à goémon construits en pierre sèche (Figure 8.16).

			3.3. Au-delà des îles

			Depuis 2020, des chercheur(e)s, enseignant(e)s, industriels et de nombreux acteurs du secteur socio-économique se mobilisent autour d’une nouvelle aventure collective internationale. La coalition mondiale pour les grandes algues marines The Safe Seaweed Coalition est financée par la Fondation Lloyd’s Register en partenariat avec le Pacte Mondial des Nations Unies et coordonnée par le CNRS. The Safe Seaweed Coalition vise à superviser la sécurité et la durabilité de l’industrie des algues marines au fur et à mesure de son développement à l’échelle mondiale (https://www.safeseaweedcoalition.org/). Elle a pour objectif d’aider le secteur des algues marines à devenir une industrie qui contribuera de manière significative aux objectifs de développement durable des Nations unies en améliorant la santé publique et la sécurité alimentaire, en réduisant la pauvreté, en renouvelant les écosystèmes marins et en atténuant le changement climatique.

			Bien avant la mise en place de The Safe Seaweed Coalition, d’autres acteurs et réseaux internationaux se sont déjà mobilisés autour de programmes scientifiques sur les algues marines et participent ainsi activement à leur développement. Phycomorph European Guidelines for a SUstainable Aquaculture of Seaweeds (PEGASUS) a mis en lumière l’état actuel de la production européenne d’algues marines et a identifié les principaux défis à relever pour le développement des algues dans le contexte européen. Il propose des recommandations pour améliorer à court et à long terme à différents niveaux de la chaîne (COST Action FA1406 (2015-2019).

			D’autres associations, programmes et réseaux participent à l’enrichissement des connaissances autour des algues marines dont voici quelques exemples. L’EABA Association européenne de la Biomasse Algale assure la promotion des échanges et de la coopération dans le domaine de la production et de l’utilisation de la biomasse algale (https://www.eaba-association.org/en), the European Marine Research Network EuroMarine est un réseau européen sur les sciences marines comme l’European Marine Board (EMB) principal groupe de réflexion européen en matière de politique scientifique marine (http://www.euromarinenetwork.eu/ et https://marineboard.eu/), MareNet réseau mondial des institutions et documents en recherche marine fournit un ensemble de services d’information pour les scientifiques marins. GlobalSeaweedSTAR est un programme de quatre ans (2017-2021) financé par le Global Challenge Research Fund de UK Research and Innovation (UKRI) qui a pour défi de confronter l’industrie des algues en proposant des solutions pratiques et des formations aux parties prenantes des pays en développement, afin de préserver la croissance durable de cette industrie. Le programme Breizh’alg de la Direction de la mer, du développement maritime et du littoral de la Région Bretagne, le projet IDEALG sélectionné dans le cadre des Investissements d’Avenir sont d’excellents exemples de réseaux scientifiques qui complètent et enrichissent les données sur les opportunités économiques relatives au secteur de l’algue alimentaire en France et en Europe. Le projet Netalgae (2010-2012) financé par le Programme Transnational INTERREG Espace Atlantique est à l’origine d’une littérature riche sur les pratiques pour une meilleure gestion des ressources en macroalgues en Europe. Il a proposé la base d’une évaluation des systèmes réglementaires et administratifs.

			Pour relever les défis croissants auxquels sont confrontés les écosystèmes océaniques et côtiers, l’« Interdisciplinary graduate School for the blue planet » (ISblue – https://www.isblue.fr/) a été créée en 2019 afin de former la prochaine génération d’innovateurs et de leaders scientifiques dans le domaine de l’océan et de les placer à la pointe de la recherche pour répondre aux besoins de l’économie bleue, grâce à une formation de haut niveau fondée sur la recherche.

			Le Centre d’Étude et de Valorisation des algues (CEVA) centre de technologie et d’innovation dédié aux algues, aux plantes marines et à la biotechnologie marine propose sur son site une documentation riche sur la composition biochimique et l’utilisation des algues en France en alimentation (https://www.ceva-algues.com/).

			Dix-sept Objectifs du Développement Durable (ODD) ont été adoptés en 2015 par l’ensemble des États Membres de l’Organisation des Nations Unies dans le cadre du Programme de développement durable à l’horizon 2030 (https://www.un.org/sustainabledevelopment/fr/objectifs-de-developpement-durable/).

			Les ODD sont « un appel universel à l’action pour éliminer la pauvreté, protéger la planète et améliorer le quotidien de toutes les personnes partout dans le monde, tout en leur ouvrant des perspectives d’avenir ». Les macro- et microalgues ont le potentiel pour répondre à certains des défis les plus urgents de la planète. Bourgougnon, Burlot et Jacquin (2021) ont abordé les 17 ODD en proposant des solutions basées sur les algues et, sur les acteurs clés qui les utilisent dans le cadre du fonctionnement de l’écosystème mondial. Les auteures explorent différentes solutions biologiques, biotechnologiques, écologiques, sociétales et économiques aux problèmes climatiques, elles donnent une vision d’une industrie des algues responsable, jouant un rôle significatif au niveau mondial dans la sécurité alimentaire, l’atténuation du changement climatique et le soutien de l’écosystème marin, tout en contribuant à la création d’emplois et à la croissance économique. Vous retrouverez tout au long de cet ouvrage ces différents thèmes.

		


		
			Résumé

			La majorité des macroalgues est disséminée en plusieurs ensembles au sein des Eucaryotes. Certaines sont associées aux plantes terrestres ou en sont proches comme les macroalgues vertes et les macroalgues rouges. Inversement, les macroalgues brunes se situent parmi les Straménopiles sans lien de parenté avec les plantes. Les macroalgues sont fortement polyphylétiques. La répartition des macroalgues sur l’estran dépend de nombreux facteurs physiques, chimiques, et biologiques. Le rôle des macroalgues dans les habitats végétaux sur le cycle mondial du carbone océanique est déterminant à l’échelle de la planète. Dans cet ouvrage, nous présentons deux sites géographiques où nous travaillons régulièrement avec les étudiant(e)s de l’Université Bretagne Sud. Il s’agit de l’Île d’Hœdic au large du Golfe du Morbihan, et un estran rocheux à l’intérieur du Golfe à Arradon.

		


		
			Chapitre 2. Les caractéristiques biochimiques des macroalgues

			Les macroalgues se composent de protéines, d’une faible quantité de lipides et d’un fort pourcentage de glucides essentiellement présents sous forme de polysaccharides. Elles contiennent de fortes teneurs en minéraux : potassium, chlore, sodium, calcium, magnésium, soufre, phosphore, iode, fer, cuivre, manganèse et de nombreux autres oligo-éléments mais également des vitamines (A, B1, B2, B6, B12, C, E…) ainsi que des phytohormones et des pigments.

			La littérature abordant la composition biochimique des macroalgues est souvent liée à des travaux portant sur l’intérêt des algues en nutrition, en santé humaine, végétale ou animale. Elle est étudiée également en écologie lorsqu’il s’agit par exemple de suivre la variation saisonnière de certains éléments en fonction de paramètres environnementaux (Burlot, 2016). Les macroalgues présentent, en effet, des atouts indéniables pour ces différents secteurs. Le tableau suivant illustre la composition biochimique de quelques algues autorisées à la consommation (tableau 2.1.).

			
				
					
					
					
					
				
				
					
							
							
							Ulva lactuca Chlorophyta

						
							
							Porphyra/Pyropia tenera Rhodophyta

						
							
							Laminaria digitata Phaeophyta

						
					

					
							
							Eau

						
							
							15-22

						
							
							5-11

						
							
							13-16

						
					

					
							
							Glucides

						
							
							41-60

						
							
							44-56

						
							
							42-62

						
					

					
							
							Fibres totales

						
							
							38,1

						
							
							34,7

						
							
							37,3

						
					

					
							
							Fibres solubles

						
							
							21,3

						
							
							17,9

						
							
							32,6

						
					

					
							
							Fibres insolubles

						
							
							16,8

						
							
							16,8

						
							
							4,7

						
					

					
							
							Protéines

						
							
							10-23

						
							
							29-36

						
							
							5-9

						
					

					
							
							Lipides

						
							
							1-3,5

						
							
							0,6-0,7

						
							
							0,9-2,1

						
					

					
							
							Cendres

						
							
							14-29

						
							
							8-10

						
							
							19-36

						
					

					
							
							Calcium

						
							
							0,8-5,6

						
							
							–

						
							
							0,5-3,0

						
					

					
							
							Magnésium

						
							
							2-5,2

						
							
							–

						
							
							0,5-2,0

						
					

				
			

			Tableau 2.1. Composition biochimique de quelques macroalgues comestibles [en (% poids sec)]

			–	: non déterminé

			D’après Fleurence, 2016.

			La composition biochimique présente d’importantes variations selon l’espèce étudiée, la région géographique ainsi que les saisons de récolte. Le mode de stockage, de séchage, de transformation de la biomasse et les méthodes d’analyse employées influencent les résultats des analyses biochimiques. Il paraît difficile, encore aujourd’hui malgré la richesse de la littérature et les outils analytiques, de se faire une idée précise de la composition exacte des macroalgues. Le site internet du Centre d’Étude et de Valorisation des Algues (CEVA) propose une documentation riche sur la composition des algues marines pour une application alimentaire. La synthèse bibliographique de Wells et al. publiée en 2017 complète bien ces données.

			1.	Les minéraux

			Les minéraux sont des composants structurels importants à l’origine de nombreuses fonctions nécessaires à l’organisme vivant, ils interviennent dans le transport cellulaire et dans un large éventail de processus métaboliques et enzymatiques.

			De nombreux ouvrages font référence à la richesse des algues en minéraux, 10 à 100 fois plus élevés que chez certaines plantes terrestres traditionnellement utilisées en alimentation ou dans le domaine de la santé et du bien-être. Ces teneurs élevées s’expliquent en partie par la capacité des algues à assimiler les éléments inorganiques. Les polysaccharides pariétaux, par des phénomènes d’absorption et d’échange ioniques, sont les acteurs majeurs de cette assimilation.

			Sans vouloir généraliser les données, il semblerait que les trois grandes lignées sont à peu près équivalentes en quantité de matières minérales totales. On peut noter un léger avantage pour les algues brunes et les algues rouges (jusqu’à 50 % de la masse sèche) devant les algues vertes (jusqu’à 30 %). Par exemple, chez les algues rouges Porphyra tenera, Chondrus crispus, et Palmaria palmata entre 20,6 et 42 % de la matière sèche correspondent à de la matière minérale.

			Au-delà du phosphore, de l’azote et des autres éléments constitutifs de nombreuses biomolécules, des éléments métalliques impliqués dans les sites catalytiques enzymatiques par exemple, les macroalgues présentent de fortes teneurs en halogènes (chlore, brome et iode). Elles bénéficient en effet d’enzymes permettant l’oxydation des ions halogénures et donc leur intégration dans des molécules (tableau 2.2).

			La composition minérale varie en fonction de nombreux facteurs tels que les facteurs saisonniers, taxonomiques, environnementaux, géographiques et physiologiques. Cette variabilité reste encore mal appréhendée.

			
				
					
					
					
					
				
				
					
							
							Élément chimique

						
							
							Symbole

						
							
							Fonctions probables

						
							
							Exemples de composés

						
					

					
							
							Azote

						
							
							N

						
							
							Élément majeur, importance métabolique

						
							
							Acides aminés, bases nucléiques, sucres aminés, amines

						
					

					
							
							Phosphore

						
							
							P

						
							
							Structural, transfert d’énergie

						
							
							ATP, GTP, acides nucléiques, phospholipides, coenzyme, intermédiaire dans les cycles métabolomiques.

						
					

					
							
							Potassium

						
							
							K

						
							
							Régulation osmotique, conformation et stabilité des protéines

						
							
							Possibilité de prédominance sous forme ionique

						
					

					
							
							Calcium

						
							
							Ca

						
							
							Structural, activateur – d’enzymes, cofacteur dans les transports ioniques

						
							
							Alginate de calcium, carbonate de calcium

						
					

					
							
							Magnésium

						
							
							Mg

						
							
							Pigments photosynthétiques, activateur d’enzymes, cofacteur dans les transports ioniques, stabilité des ribosomes

						
							
							Chlorophylles

						
					

					
							
							Soufre

						
							
							S

						
							
							Structural, participe aux groupements actifs des enzymes et des co-enzymes

						
							
							Méthionine, cystéine, glutathion, agar, carraghénane, sulpholipides, coenzyme A

						
					

					
							
							Fer

						
							
							Fe

						
							
							Groupement actif des molécules porphyrines et d’enzymes

						
							
							Ferrédoxine, cytochrome, nitrate réductase, nitrite réductase, catalase

						
					

					
							
							Manganèse

						
							
							Mn

						
							
							Transport d’électrons dans le photosystème II, maintien de la structure membranaire des chloroplastes

						
							
					

					
							
							Cuivre

						
							
							Cu

						
							
							Transport d’électrons dans la photosynthèse, enzymes

						
							
							Plastocyanine, amine oxydase

						
					

					
							
							Zinc

						
							
							Zn

						
							
							Enzymes

						
							
							Anhydrase carbonique

						
					

					
							
							Molybdène

						
							
							Mo

						
							
							Réduction du nitrate, absorption ionique

						
							
							Nitrate réductase

						
					

					
							
							Sodium

						
							
							Na

						
							
							Activateur d’enzymes, régulation osmotique

						
							
							Nitrate réductase

						
					

					
							
							Chlore

						
							
							Cl

						
							
							Photosystème II, métabolite secondaire

						
							
							Violacène

						
					

					
							
							Cobalt

						
							
							Co

						
							
							Composant de la vitamine B12

						
							
							B12

						
					

					
							
							Brome

						
							
							Br

						
							
							Métabolites secondaires

						
							
							Composés halogénés

						
					

					
							
							Iode

						
							
							I

						
					

				
			

			Tableau 2.2. Rappel des Fonctions et minéraux essentiels des macroalgues

			Sources : Burlot, 2016 modifié de Lobban et Harrison 1994.

			1.1.	Iode

			Les algues brunes peuvent accumuler de 1 500 à 8 000 ppm d’iode (relativement au poids sec) majoritairement sous forme minérale (iodure). Les teneurs dans les algues rouges et vertes seraient plus modestes (100 à 300 ppm poids sec). Certaines algues brunes comme le Kelp (Undaria et Alaria) présentent des niveaux comparables à ceux identifiés chez certaines algues rouges comme Palmaria palmata. La biodisponibilité de l’iode diffère en fonction de l’espèce et de la préparation de l’algue. L’iode, après ingestion de Saccharina japonica peut être absorbé à 98 % par le rat, excrété à 100 % par l’homme.

			L’intérêt des algues comme apport occasionnel dans l’alimentation ou comme complément alimentaire est reconnu depuis des siècles notamment sur le soin du goitre et d’autres troubles thyroïdiens. On les retrouve dans la médecine et la nourriture traditionnelles depuis plus de 1 500 ans au Japon et en Corée. La plupart des laminaires (Kombu) sont séchées et mangées directement dans les soupes, les salades et le thé, ou utilisées en assaisonnements variés (sucre, sel, sauce soja).

			La littérature rapporte, cependant, des données souvent contradictoires sur les effets de l’absorption de l’iode chez l’homme et la prévention de certaines maladies. Il paraît judicieux d’être prudent. Des études précises seraient nécessaires pour mieux approfondir l’effet du conditionnement, de la préparation des algues en amont sur la biodisponibilité de l’iode.

			1.2.	Calcium

			Certaines algues rouges représentent des sources élevées de calcium. La teneur en calcium peut atteindre 7 % du poids sec chez certaines espèces et jusqu’à 25 % à 34 % dans les algues calcifiées telles que les Chlorophyceae du genre Halimeda ou chez les algues rouges calcaires comme Phymatolithon calcareum ou Lithothamnion coralliodes. Ainsi dans de nombreux pays asiatiques, elles sont consommées traditionnellement depuis longtemps.

			En Europe, elles sont présentes sur le marché des compléments alimentaires minéraux et en cosmétique. Le Lithothamnium (maerl) est connu pour sa biodisponibilité liée à sa solubilisation lors de la digestion. Lithothamnium calcareum a reçu un avis favorable en 1996 à son emploi dans des compléments alimentaires par la Direction Générale de la Concurrence, de la Consommation et de la Répression des Fraudes (BID n° 4/99-079). En plus d’un apport en calcium, elles constituent un apport non négligeable en magnésium dont 5 g sec couvrent 100 % des besoins journaliers.

			1.3.	Fer

			Les macroalgues sont connues pour être une source en fer. Toutefois, le fer d’origine végétale (ions Fe3+ ou Fe2+) est moins bien absorbé que le fer d’origine animale (fer héminique). Les espèces du genre Ulva contiennent 12 fois plus de fer que certaines légumineuses. La consommation d’algues associée au blé ou au maïs, par exemple, semble faciliter l’absorption de fer. L’effet serait lié à des niveaux élevés d’acide ascorbique (vitamine C) qui réduit le fer ferrique Fe3+ en fer ferreur Fe2+, plus facilement absorbé.

			Comme tous les minéraux, des variations ont été observées chez de nombreuses espèces liées à la saison, à la zone géographique de collecte, ou à la qualité des eaux. Il paraît difficile de se faire une idée précise des effets réels.

			Malgré une littérature très riche, il reste là encore de nombreux défis à relever pour évaluer réellement les avantages des macroalgues dans le domaine alimentaire notamment d’éventuels effets indésirables, la quantification précise des éléments nutritionnels et fonctionnels biodisponibles pour l’homme ou l’animal, leur impact sur le métabolisme humain ou animal et notamment sur le microbiome intestinal, leur impact chez les végétaux.

			1.4.	Métaux lourds

			Les macroalgues sont des excellents indicateurs de pollutions anthropiques du littoral et notamment de la zone côtière. Elles peuvent accumuler de nombreux métaux lourds, notamment du cuivre, du cadmium, du plomb et du zinc. Si cette propriété peut être utilisée en phytorémédiation – dépollution du milieu par des végétaux – elle n’est pas sans poser de questions concernant les conséquences sur la santé en cas de consommation de macroalgues. Conformément au protocole de Nagoya, la qualité des macroalgues ou bien celle d’extraits issus des algues doivent être toujours assurées en vérifiant l’absence de contaminants (les métaux lourds) et la compatibilité du solvant d’extraction choisi pour un usage cosmétique. Les algues mises sur le marché doivent impérativement satisfaire aux critères relatifs aux métaux lourds (CSHPF 01/1990 ; AFSSA 04/2009 ; Commission Européenne 07/2008). La teneur en cadmium est fixée à 3,0 mg/kg dans le règlement européen n° 629/2008 (Commission Européenne 07/2008) pour les compléments alimentaires. Dans ce domaine, la réglementation est en cours d’évolution et précisément pour l’Arsenic et le Cadmium.

			2.	Les vitamines

			Les vitamines sont des micronutriments organiques essentiels que l’organisme ne peut pas synthétiser directement en quantités suffisantes et qu’il doit obtenir par une source externe. Ces composés peuvent servir de précurseurs pour les cofacteurs enzymatiques essentiels et sont nécessaires pour de nombreuses fonctions métaboliques. Plusieurs vitamines B servent de cofacteurs enzymatiques pour les enzymes intervenant dans le catabolisme des aliments.

			L’ensemble des vitamines est représenté chez les algues. Les algues constituent une bonne source de vitamines hydrosolubles (B1, B2, B12, C) et liposolubles (A et pro vitamine A, vitamines E, D et K) (tableau 2.3.). Plusieurs vitamines comme les caroténoïdes (β-carotène) et la vitamine C (acide ascorbique), et les vitamines B1 (thiamine) et B3 (niacine) possèdent des activités antioxydantes (figures 2.1, 2.2 et 2.3).
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			Figure 2.1. Provitamine A
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			Figure 2.2. Vitamine C

			
				
					
					
					
					
					
					
				
				
					
							
							
							Vitamine

						
							
							Autre nom

						
							
							Intérêts pour l’humain et activités attribuées

						
							
							Espèces
d’algues rouges

						
							
							Teneurs [mg/kg de MS]

						
					

					
							
							Hydrosoluble

						
							
							C

						
							
							Acide ascorbique

						
							
							Prévention du scorbut.

							Vital pour les humains : biosynthèse de mucopolysaccharides, de prostaglandine ; transport et absorption du fer.

							Antioxydant, protection de la vitamine E.

							Rôle dans la régulation de la pression sanguine et dans le système nerveux.

						
							
							Porphyra nereocystis

						
							
							530

						
					

					
							
							Porphyra perforata

						
							
							600

						
					

					
							
							Euchema denticulatum

						
							
							2 000

						
					

					
							
							Gelidiella acerosa

						
							
							5 071,80

						
					

					
							
							Porphyra umbilicalis

						
							
							12 900 *

						
					

					
							
							Gracilaria changgi

						
							
							285

						
					

					
							
							B1

						
							
							Thiamine

						
							
							Coenzyme

						
							
							Porphyra umbilicalis

						
							
							77 *

						
					

					
							
							B2

						
							
							Riboflavine

						
							
							Cofacteur oxydo-réducteur d’enzyme redox importante dans les métabolismes énergétique, lipidique, saccharidique et protéique

						
							
							Porphyra umbilicalis

						
							
							34 274 *

						
					

					
							
							B12

						
							
							Colabaline

						
							
							Cofacteur d’enzyme

							Déficience en cette vitamine engendre troubles de santé : anémie, trouble gastrointestnal

						
							
							Porphyra yesoensis

						
							
					

					
							
							Porphyra sp.

						
							
							0,3

						
					

					
							
							Porphyra umbilicalis

						
							
							769 *

						
					

					
							
							Liposoluble

						
							
							E

						
							
							α-, β-, γ- et δ-tocopherols et α-, β-, γ- et δ-tocotrienols

						
							
							Antioxydant

						
							
							Gelidiella acerosa

						
							
							1 330

						
					

					
							
							Porphyra umbilicalis

						
							
							114 *

						
					

					
							
							A

						
							
							Rétinol

						
							
							Réduit les risques cardio-vasculaires et limite l’apparition de cellules cancéreuses

							Antioxydant

						
							
							Gracilaria changgi

						
							
							52

						
					

					
							
							Porphyra yezoensis

						
							
							36

						
					

					
							
							Gelidiella acerosa

						
							
							3,4

						
					

					
							
							K1

						
							
							Phylloquinone

						
							
							Coenzyme pour la formation de facteur de coagulation sanguine chez les humains

						
							
							Palmaria palmata

						
							
							2-17

						
					

					
							
							Chondrus crispus

						
							
							1-15, 15

						
					

					
							
							Porphyra spp.

						
							
					

				
			

			Tableau 2.3. Quelques exemples de vitamines présentes chez les macroalgues rouges

			Les teneurs sont exprimées en mg par kg de matière sèche (MS)

			*mg/kg de la matière fraîche de l’algue

			D’après Burlot, 2016.

			La composition en vitamines varie là encore selon les espèces algales, le stade de croissance, la zone géographique, différents paramètres abiotiques comme la salinité, la saisonnalité, la disponibilité de la lumière et de la température de l’eau.

			De nombreuses études montrent qu’il existe des différences significatives en teneurs vitaminiques selon les saisons. Par exemple, chez la Laminariale Eisenia arborea, il a été observé que des teneurs élevées en vitamines (A, B1, B2 et en partie en vitamine C) se situent au printemps alors que la vitamine E est plus faible en cette saison. Une saisonnalité a également été observée pour le carotène chez Palmaria palmata, avec une teneur élevée en été et plus basse en hiver. La teneur de certaines vitamines dans les algues, par exemple, la vitamine B12 varie considérablement parmi les échantillons de la même espèce.

			Dans de nombreux cas, la lumière est un régulateur important de la biosynthèse des vitamines. Les algues qui se développent en zone intertidale ou à la surface tendent à avoir des niveaux plus élevés de vitamine C que les algues récoltées à entre 9 et 18 m.

			Le traitement des échantillons et les méthodes d’analyse employées peuvent également avoir une influence sur la représentation des vitamines dans les algues.
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			Figure 2.3. Vitamine E

			D’autres paramètres environnementaux tels que la concentration de certains minéraux dans l’eau de mer, peuvent jouer un rôle important dans la richesse en vitamines. L’importance des vitamines pour les algues est souvent négligée, elles jouent pourtant un rôle essentiel dans leur métabolisme.

			En général, les algues brunes contiennent des α-, δ – et γ-tocophérols, les algues rouges davantage d’α-tocophérol (tableau 2.4.).

			
				
					
					
					
					
				
				
					
							
							Formes de vitamine E

						
							
							R1

						
							
							R2

						
							
							R3

						
					

					
							
							alpha-tocophérol

							alpha-tocotriénol

						
							
							CH3

						
							
							CH3

						
							
							CH3

						
					

					
							
							béta-tocophérol

							béta-tocotriénol

						
							
							CH3

						
							
							H

						
							
							CH3

						
					

					
							
							gamma-tocophérol

							gamma-tocotriénol

						
							
							H

						
							
							CH3

						
							
							CH3

						
					

					
							
							delta-tocophérol

							delta-tocotriénol

						
							
							H

						
							
							H

						
							
							CH3

						
					

				
			

			Tableau 2.4. Différentes formes de Vitamine E

			Les vitamines sont intéressantes non seulement par leurs fonctions biochimiques, mais également en raison de leur impact sur la santé tels que la diminution de la pression artérielle (vitamine C), la prévention de maladies cardiovasculaires (β-carotène) ou la réduction du risque de cancer (vitamines E et C, caroténoïdes).

			La plupart des macroalgues rouges dont Palmaria et Porphyra contiennent de grandes quantités de provitamine A (figure 2.1) et des quantités significatives de vitamines B1, B2 et B12. Porphyra umbilicalis pourrait contribuer de manière suffisante aux besoins quotidiens en vitamine B12 pour les végétaliens. Chez les macroalgues brunes, il semblerait que les teneurs soient moins importantes. Cependant, certaines espèces d’algues brunes présentent une teneur élevée en vitamine C et E. Ces données sont à analyser avec prudence, la composition en vitamines variant selon l’exposition à la lumière, la zone géographique et la saison. Le plus haut niveau de vitamine C a été mis en évidence chez Ulva et Himanthalia (0,94 % et 0,32 %, respectivement). De plus, sensibles à la lumière et à l’oxygène, fragiles face aux traitements technologiques tels que le séchage (four, lyophilisation) et la stérilisation, aux procédés culinaires, les algues commercialisées peuvent finalement contenir peu de vitamines. Peu de données existent également sur l’estimation de la proportion de vitamines algales absorbées pendant la digestion. Ces résultats mettent en évidence la nécessité de mettre au point de façon minutieuse des méthodes analytiques rigoureuses de la teneur en vitamines, des études sur l’influence du traitement des algues, sur la biodisponibilité des vitamines à moyen et long terme.

			3.	Les glucides

			Chez les macroalgues, on distingue généralement trois grandes familles de glucides issus du métabolisme primaire carboné : les sucres/polymères de réserve issus du métabolisme photosynthétique, les molécules de bas poids moléculaire (polyols, hétérosides) et les polysaccharides pariétaux.

			3.1.	Produits du métabolisme photosynthétique

			3.1.1. Chez les macroalgues vertes

			Le produit issu du métabolisme chez les macroalgues vertes est l’amidon intraplastidial, polysaccharide de glucose insoluble. Il peut se présenter sous deux formes : le α-(1 → 4)-glucane avec des ramifications disposées en α-1,6 toutes les douze unités glucose environ et, la forme amylose α-(1 → 4)-glucane) non ramifiée. Ces molécules forment des solutions micellaires se colorant en présence d’iode (spécifique du α-1,4-glucane).

			3.1.2. Chez les macroalgues rouges

			L’amidon floridéen présent chez les algues rouges a été décrit pour la première fois par Kutzing en 1843. Il est constitué d’un α-D-(1 → 4) glucane insoluble fortement apparenté aux amidons, mais avec des ramifications α-(1 → 6) plus nombreuses et une polymérisation plus élevée (figure 2.4). Les masses moléculaires moyennes varient de 100 à 200 MDa. Ces glucanes extraplastidiaux sont présents sous forme de granules semi-cristallins souvent de petites tailles, localisés dans le cytosol (0,5 à 25 μm de diamètre).
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			Figure 2.4. Amidon floridéen

			Deux voies de synthèse de l’amidon floridéen existent : la voie l’Adénosine DiPhosphate Glucose (ADPG) comme celle utilisée par l’amidon et la voie de l’uridine diphosphate glycose (UDPG).

			Les algues rouges sont capables de synthétiser d’autres sucres de réserve de faibles poids moléculaires. On distingue plusieurs espèces dont deux isomères (figures 2.5 et 2.6) principaux :

			•	le floridoside (2-O-α-D-galactopyranosylglycérol) généralement majoritaire,

			•	l’isofloridoside sous deux formes énantiomériques fréquent chez les Bangiales :

			–	D-isofloridoside (1-O-α-D-galactopyranosyl-D-glycérol) ;

			–	L-isofloridoside (1-O-α-D-galactopyranosyl-L-glycérol).
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			Figure 2.5. Floridoside
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			Figure 2.6. Isofloridoside

			La différence entre ces deux composés concerne la liaison entre le galactose et le glycérol. Le floridoside (2-O-α-D-galactopyranosylglycerol) est considéré comme le principal glucide de faible poids moléculaire contenu dans le cytoplasme. Il est retrouvé chez toutes les espèces de macroalgues rouges en quantité variable.

			Chez les Céramiales, on peut rencontrer un autre glucide de faible poids moléculaire (environ 270 Da) : le digénéaside (2-O-α-D-mannopyranosyl-D-glycérol) hydrosoluble (figure 2.7).
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			Figure 2.7. Digénéaside

			3.1.3. Chez les macroalgues brunes

			Chez les macroalgues brunes, la fixation du carbone est réalisée grâce à l’action de la Rubisco qui produit deux molécules de glycérate-3-phosphate. Celles-ci sont ensuite converties en Fructose-6-Phosphate (F6P). Cependant, contrairement aux Angiospermes, le F6P n’est pas transformé en amidon mais en laminarine/laminarane et en D-mannitol.

			3.1.3.1. La laminarine/ le laminarane

			Le laminarane constitue le polysaccharide de stockage majoritaire des Laminariales et des Fucales où il peut représenter jusqu’à 34 % du poids sec de l’algue. On retrouve du laminarane chez les Diatomophyceae également où elle porte le nom de chrysolaminarine.

			Le laminarane est un polysaccharide linéaire (figure 2.8) formé de 25 à 50 unités de glucose reliées par des liaisons β-(1 → 3)- et β-(1 → 6)-glycosidiques et des ramifications en position O-6. Il existe deux types différents de laminarane. Le type M contient une molécule de mannitol à son extrémité réductrice. À la différence du type G qui n’en possède pas. La solubilité des laminaranes va dépendre de la proportion des types G et M et du nombre de branchements. La chrysolaminarine ne contient pas de résidus mannitol. La voie de synthèse de la laminarine n’est pas très bien connue.

			La teneur en laminarane varie en fonction des espèces d’algues, de l’âge et de la partie de l’appareil végétatif ou encore de la saison et de la zone géographique. On note ainsi des valeurs variant de 1 à 19 % du poids sec chez Fucales. Chez les Laminariales, les valeurs peuvent atteindre 34 % notamment chez Saccharina latissima et Laminaria hyperborea.
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			Figure 2.8. Laminarane

			Lorsque les algues se retrouvent en période de restriction azotée, les laminaranes peuvent être synthétisés en grande quantité. En revanche, lorsque le taux d’azote devient de nouveau plus disponible, la teneur en laminarane diminue.

			Certaines activités biologiques liées aux laminaranes sulfatés sont décrites dans la littérature, en particulier en santé humaine à travers des activités antivirales et immunostimulantes. On les retrouve par ailleurs en santé végétale comme stimulateurs de croissance. La laminarine extraite d’une algue brune, Laminaria digitata, est à la base d’un procédé des Laboratoires Goëmar approuvé comme substance phytopharmaceutique selon le règlement 1007/2009 sous le label Vacciplant® Fruits et Légumes et Iodus® 2 Cultures spécialisées pour les cultures spécialisées fruitières et légumières. La laminarine est rapidement dégradée en oligosaccharides de petites tailles qui eux-mêmes se dégradent en glucose. Elle agit comme substance élicitrice exogène en stimulant les deux voies métaboliques de défense la voie des phénylpropanoïdes et des oxylipines (voir chapitre 6). Son action induit une forte accumulation d’acide salicylique impliqué dans l’établissement de la Résistance Systémique Acquise et l’accumulation de protéines de défense. Ces solutions en santé végétale ont reçu des autorisations de mise sur le marché dans divers pays européens. Elles sont utilisées actuellement uniquement en vergers et sur la fraise. Elles visent différentes pathologies végétales dans plusieurs pays européens comme le feu bactérien (lié à la bactérie E. amylovora) du pommier et du poirier, comme la tavelure (un champignon V. inaequalis) du pommier, ou comme les maladies de conservation (Gloeosporium) du pommier. Le produit est sur la liste française « Nodu vert biocontrôle ».

			3.1.3.2. Le mannitol

			Le mannitol est un polyalcool (appelé aussi polyol) acyclique à six atomes de carbone (figure 2.9, encart 2.1), et peut représenter jusqu’à 20 à 30 % du poids sec chez les algues brunes. La présence de mannitol a été mise en évidence également chez les macroalgues vertes et rouges.
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			Figure 2.9. Mannitol

			
				
					
					
				
				
					
							
							Encart 2.1

						
							
							Implication du mannitol dans les réponses physiologiques

							Les teneurs en mannitol chez les algues brunes sont sujettes à de fortes variations saisonnières, très probablement en lien avec l’activité photosynthétique et les périodes de repos métabolique. Ainsi, chez Laminaria et Saccharina¸ le maximum est atteint en été et automne dans les pays tempérés de l’hémisphère Nord. À plus petite échelle temporelle, un rythme circadien a également été mis en évidence, avec une élévation des teneurs jusqu’au crépuscule et une diminution pendant la nuit.
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