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Sujet de doctorat proposé* 
Intitulé* : Adaptation du phytoplancton en contexte anoxique : approche lipidomique et implications 

(paléo)environnementales 
- Descriptif *: 

Contexte et état de l’art : 

L’eutrophisation des milieux aquatiques côtiers et continentaux liée à l’activité anthropique et au réchauffement 

climatique actuel entraine une augmentation progressive de “l’asphyxie“ de ces écosystèmes, et la mise en place de 

conditions environnementales adverses (anoxie totale, très fortes concentrations en espèces réductrices tels que les 

sulfures, potentiel rédox très bas…) auxquelles beaucoup d’organismes dépendants de l’oxygène ne peuvent pas faire 

face, amenant certains à s’adapter ou à disparaitre au profit de populations plus résistantes ou aux capacités adaptatives 

accrues. Ce processus peut s’étaler sur de longues périodes de temps et entrainer la “mort“ de certains écosystèmes 

aquatiques, ou des changements radicaux de leur fonctionnement biogéochimique. Comprendre ces phénomènes peut 

aider à leur prédiction et à la prévention de leurs aspects les plus délétères pour nos sociétés. Décrypter les modalités de 

leur archivage sédimentaire aiderait également à affiner à plus grandes échelles temporelles l’interprétation des épisodes 

d’anoxie océanique et de leur rôle dans les mécanismes de sélection et d’extinction biologique (Meyer et Kump, 2008). 

Les écosystèmes aquatiques stratifiés où les paramètres physico-chimiques varient fortement avec la profondeur, sont 

caractérisés par de très forts gradients en oxygène, en sels et en éléments réduits (sulfures, ammonium, etc.), au point de 

devenir parfois impropres au développement de la vie métazoaire. Leurs communautés de producteurs primaires sont 

souvent constituées de cyanobactéries et de picoeucaryotes dont les modes de vie et les stratégies de survie dans ces 

conditions sont encore mal compris (Philips et al., 2021). Ces écosystèmes constituent donc un modèle privilégié pour 
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caractériser l’influence de l’anoxie sur les modes de survie/adaptation de certains organismes ‘aérobies’. Leur étude 

permet également de mieux appréhender leur fonctionnement biogéochimique ainsi que le type de (bio)signatures 

géochimiques susceptibles d’y être produites et préservées à plus ou moins long terme dans les sédiments et pouvant 

constituer de précieux outils pour contraindre les études (paléo)environnementales. 

Le lac Dziani Dzaha est un lac de cratère volcanique thalassohalin (eau d’origine marine) situé à Mayotte (Océan 

Indien). C’est un écosystème fortement stratifié caractérisé par l’existence de gradients rédox prononcés (oxycline, 

halocline, euxicline) et par des propriétés physico-chimiques et biogéochimiques fortement contrastées entre les divers 

compartiments (Sarazin et al., 2021). Ces dernières incluent notamment une forte production primaire et une 

reminéralisation intense de la matière organique (MO) qui limitent la pénétration de la lumière et maintiennent des eaux 

en permanence anoxiques et aphotiques sous 2 m de profondeur. Ces eaux sont également caractérisées par de fortes 

teneurs en composés réduits dissous (sulfures, ammonium, méthane) sous la chemocline. L’analyse des communautés 

microbiennes présentes dans les différentes niches écologiques de la colonne d’eau du lac Dziani a permis de démontrer 

le rôle majeur joué par les forts gradients physico-chimiques dans la structuration des communautés microbiennes et dans 

le recyclage de l’intense productivité primaire qui est majoritairement assurée par la cyanobactérie Arthrospira fusiformis 

(représentant 90% de la biomasse et récemment renommée Limnospira platensis) et le picoeucaryote Picocystis 

salinarum (Sala et al., 2021). De manière surprenante, malgré la dégradation d’une majeure partie de la biomasse 

cyanobactérienne le long de la colonne d’eau, des cellules cyanobactériennes semblent encore ‘viables’ dans les couches 

profondes du lac malgré les conditions drastiques qui y règnent (Le boulanger et al., 2017), tandis que le nombre de 

cellules du picoeucaryote P. salina reste constant dans tous les compartiments de la colonne d’eau, suggérant que cet 

organisme n’est pas affecté par les fortes variations physico-chimiques rencontrées dans les différents compartiments. 

L’étude sédimentologique et géochimique (composition globale et isotopique de la MO et des phases minérales, Thèse 

Jovovic 2020 ; Jovovic et al., 2020) de carottes de sédiments couvrant l’histoire du lac Dziani Dzaha a mis en évidence un 

changement brutal et drastique de fonctionnement de l’écosystème il y a environ 1000 ans, suivi de la mise en place d’un 

écosystème stable et stratifié qui a perduré jusqu’à notre époque. L’analyse de la structure des communautés 

microbiennes (stage M2 Lilian Cloarec) et des constituants de la MO (stage M1 Mathias Pineau) dans ces mêmes archives 

a également été initiée. La comparaison de la composition en phyla microbiens et microeucaryotes (% séquences) dans la 

colonne d’eau et dans les sédiments de (sub)surface prélevés en 2017 montre une distribution très différente entre les 

deux compartiments. De façon surprenante, une préservation sélective des séquences ADN d’un seul des deux 

producteurs primaires dominants (le picoeucaryote) est observée dans les sédiments. Le signal “cyanobactérien“ qui 

domine fortement dans la colonne d’eau n’est plus détectable dès les premiers niveaux sédimentaires, suggérant une 

dégradation intense de l’ADN cyanobactérien dès l’interface eau-sédiment (résultats non publiés). A contrario, les 

premières analyses des constituants de la MO dans les sédiments de surface montrent une très forte concentration (estimée 

à plusieurs mg/g de carbone organique) de pigments caroténoïdes réduits dérivés du β-carotène (Fig. 2) et de pigments 

xanthophylles associés (stage de M1 Mathias Pineau, résultats non publiés), dont la présence dans le registre fossile est 

classiquement attribuée aux cyanobactéries en raison de leur ubiquité dans les environnements aquatiques. Si tel était le 

cas, ces résultats démontreraient de façon originale l’extrême rapidité (< à la dizaine d’années) et la sélectivité des 

processus de dégradation des différents constituants cellulaires (ici biomarqueurs lipidiques vs ADN) de certains 

producteurs primaires, et les biais d’interprétation pouvant être engendrés lors de l’analyse d’archives sédimentaires 

récentes, selon l’outil analytique utilisé. 



 
Figure 1. a) Analyse taxonomique des différents phyla bactériens (% de séquences) et b) concentrations en cellules 

phytoplanctoniques (cellules/mL) et en chlorophylle-a (µg/L), dans la colonne d’eau du lac Dziani en fonction de la 

saison (la stratification étant accrue en période de pluie) (modifiée d’après Sala et al., 2021). 

 

 
Figure 2. Profils (GC-MS) de lipides apolaires de sédiments superficiels du lac Dziani Dzaha (non publié). 

 

L’origine précise et les modes de formation de ces dérivés de pigments caroténoïdes abondants dans les sédiments du lac 

Dziani restent pourtant énigmatiques. Ces composés “réduits“ n’ayant jamais été identifiés à ce jour chez aucun 

(micro)organisme, une première interprétation pourrait être qu’ils sont formés par des processus abiotiques (réduction par 

les sulfures ; Hebting et al., 2006), à partir des pigments caroténoïdes biosynthétisés par un (ou les deux) producteur(s) 

primaire(s) dominant(s) au lac Dziani. Une origine autre que ces deux producteurs primaires est peu probable vu les 

concentrations observées de ces pigments (Fig. 2) en accord avec les biomasses des producteurs primaires. Toutefois, la 

“simplicité“ du signal moléculaire observé ici (Fig. 2) ainsi que des résultats préliminaires (identification structurale par 

RMN du composé observé en figure 2) ne sont pas en accord avec une réduction abiotique des carotènoides qui devrait 

engendrer une diversité structurale beaucoup plus complexe de dérivés partiellement réduits, les processus abiotiques 

étant peu spécifiques. Ces pigments caroténoïdes réduits abondants au lac Dziani sont donc très probablement directement 

biosynthétisés par l’un des deux (voire les deux) principaux producteurs primaires dont le métabolisme cellulaire serait 

modifié (adaptation du lipidome) sous l’influence de conditions environnementales particulières régnant sous la couche 

oxique du lac (anoxie, fortes teneur en sulfures et/ou en ammonium), illustrant un mode inédit d’adaptation et/ou de 

survie de certains producteurs primaires à des conditions anaérobies. 

Approches envisagées : 

Ce projet de thèse comporte trois volets complémentaires basés d’une part sur l’analyse d’échantillons naturels et d’autre 

part sur des cultures en laboratoire (cultures pures et microcosmes) : 

1. Le premier et principal volet de la thèse visera à quantifier par chromatographie en phase gazeuse et spectrométrie 

de masse (GC-FID, GC-MS, GC-MS-MS) différents biomarqueurs lipidiques dont l’origine est contrainte (e.g., Fig 2; 

marqueurs de phytoplancton, de bactéries et d’archées) en parallèle des différents caroténoïdes réduits observés. Les 

biomarqueurs seront quantifiés 1) dans du matériel particulaire issu des compartiments anoxiques et euxinique de la 

colonne d’eau du lac déjà prélevés et 2) dans la partie supérieure (~1,5 m) de carottes de sédiments qui montrent une 



transition abrupte entre 2 modes de fonctionnement biogéochimique du lac complétement différents avant et après 1000 

ans BP et l’apparition des pigments caroténoïdes réduits (cf. “Etat de l’art“). Tous les échantillons sont déjà disponibles. 

La comparaison des profils quantitatifs des différents biomarqueurs lipidiques dans les sédiments sur un pas de temps 

relativement resserré permettra de confirmer l’hypothèse d’une origine biologique des caroténoïdes réduits et d’en 

suggérer la source (cyanobactérie ou picoeucaryote). En effet, une formation abiotique de ces composés devrait engendrer 

des profils sédimentaires quantitatifs distincts (i.e., non corrélés) de ceux de biomarqueurs n’ayant subi aucune 

transformation diagenétique. 

En complément, la purification des composés caroténoides réduits dérivés de xanthophylles (i.e., produits oxygénés du -

carotène) observés dans les sédiments sera envisagée afin de préciser leurs structures chimiques exactes par Résonance 

Magnétique Nucléaire (RMN) et transformation chimique sélective (OsO4). L’identification structurale de ces molécules 

repose à ce jour sur l’interprétation de leur spectre de masse qui ne permet pas pour autant de déterminer leur structure 

chimique précise qui est fonction de leur mode de production (biotique/abiotique). L’identification de tout le corpus de 

pigments caroténoïdes réduits (dérivés du -carotène et de xanthophylles) permettra de les mettre en lien avec les 

compositions pigmentaires connues des deux organismes phytoplanctoniques (A. fusiformis et P. salinarum) et de 

resserrer nos interprétations sur leur potentiel précurseur biologique. 

Enfin, la composition en isotopes de l’hydrogène (D/H) des mêmes biomarqueurs sera également mesurée et comparée à 

celle de composés organiques observés en contexte euxinique (e.g., lac Cadagno) et connus pour être formés par 

réduction abiotique de marqueurs biologiques d’origine phytoplanctonique (Hebting et al., 2006). Les réactions 

d’hydrogénation biologique devant engendrer un fractionnement isotopique différent de celui attendu en cas de réactions 

abiotiques, cela devrait apporter des clés d’interprétation supplémentaires quant au mode de formation biotique/abiotique 

des dérivés caroténoïdes ciblés. 

L’analyse d’échantillons de sédiments issus d’autres écosystèmes sédimentaires (e.g., Lac Mono, USA ; Mer Noire) 

permettra de déterminer si ces composés sont spécifiques de certains environnements anoxiques. 

2. Une seconde approche consistera à incuber en conditions contrôlées de laboratoire les deux producteurs primaires 

majoritaires du lac Dziani Dzaha. Des souches monoclonales de A. fusiformis et P. salinarum isolées du lac Dziani et 

disponibles dans les collections de laboratoires collaborateurs (MNHN Paris, INSA Lyon) seront cultivées 

individuellement en aérobie et en présence de lumière (similaires à la surface du lac), puis des fractions de chaque 

biomasse obtenue seront incubées dans des conditions reproduisant les principales conditions extrêmes rencontrées dans 

les eaux aphotiques anoxiques ou euxiniques de la colonne d'eau. Les cultures de départ en présence d’oxygène serviront 

de contrôle. L’analyse de la composition lipidique et pigmentaire (chlorophylle, caroténoides) des cellules permettra 

d’explorer les modifications du lipidome de ces deux organismes en réponse aux changements des conditions 

environnementales. L’analyse de cultures d’enrichissement conservées depuis plusieurs années dans les laboratoires du 

partenaire INSA Lyon guidera le choix des conditions d’incubation à privilégier/affiner pour identifier les facteurs forçant 

la production des molécules ciblées. 

3. Un 3e volet consistera à incuber des communautés phytoplanctoniques naturelles issues du Dziani dans des 

systèmes expérimentaux de laboratoire reproduisant la structure de la colonne d’eau du lac. Ces systèmes expérimentaux, 

récemment développés par un laboratoire collaborateur (MARBEC), permettent de reproduire avec plus de finesse les 

diverses niches écologiques et transitions environnementales auxquelles les organismes phytoplanctoniques doivent 

s’adapter lors de leur sédimentation ou déplacement au sein de la colonne d’eau stratifiée. Un gradient de température et 

de salinité tels qu’observé in situ sera imposé au système, permettant de séparer une couche de production 

photosynthétique d’une couche hétérotrophe. Un suivi des abondances, biomasses et activités d’ A. fusiformis et de P. 

salinarum sera effectué, et des échantillons seront collectés pour en analyser la composition lipidique et pigmentaire 

(chlorophylle, caroténoïdes). Un stress euxinique/anoxique sera imposé au compartiment inférieur pour évaluer la réponse 

des signatures biochimiques à ce type de pression environnementale. 

Résultats attendus : 

Les travaux envisagés doivent notamment permettre de : 

- caractériser les mécanismes d’adaptation (modification du lipidome) et des signatures géochimiques spécifiques 

(moléculaires et isotopiques) de producteurs primaires (cyanobactérie et picoeucaryote) en réponse aux conditions de vie 

extrêmes (anoxie, obscurité, fortes teneurs en sulfures et ammonium, …) pouvant s’établir lors de l’eutrophisation des 

écosystèmes aquatiques ;  

- suivre l’effet graduel de changements environnementaux sur les processus microbiens adaptatifs à l’échelle cellulaire et 

sur la nature des signatures géochimiques susceptibles d’être utilisées comme indicateurs d’évolution des milieux et/ou 

pour améliorer l’étude biogéochimique et la surveillance des écosystèmes aquatiques ; 



- démontrer l’origine biosynthétique (et non diagenétique) de certaines signatures géochimiques observées dans le registre 

sédimentaire, ce qui permettrait de réévaluer l’interprétation du registre fossile et de remettre en question certains dogmes 

sur les modes de préservation de la matière organique naturelle. 
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