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Résumé 
Le plateau nord-ouest de la Mer Noire a fait face à une eutrophisation croissante depuis 1960, 

engendrant un phénomène d’hypoxie saisonnière et une dégradation de l’écosystème. Dans les 

années 90, des mesures de protection de la Mer Noire ont permis une diminution de ces impacts 

anthropiques et une lente amélioration des conditions environnementales. L’objectif de ce travail 

est d’étudier de manière qualitative l’amélioration de l’environnement entre 1995 et 2010 selon 

une approche fonctionnelle basée sur les traits des espèces benthiques caractérisant leur potentiel 

de bioindicateurs. Cinq traits biologiques indicateurs de changements environnementaux ont été 

estimés pour les espèces dominantes en biomasse. Différentes méthodes statistiques d’ordination 

et de clustering ont été utilisées afin d’identifier différents groupes de sensibilité présents dans la 

zone d’étude ces 25 dernières années. Une comparaison qualitative des groupes présents, de 

diversité fonctionnelle, de variation spatiale et de composition fonctionnelles des sites aux deux 

périodes a mis en évidence des différences entre les deux périodes. La période de 1995 est 

caractérisée par une ségrégation spatiale de la sensibilité des espèces tandis que la période de 2010 

est plus homogène suggérant une amélioration de l’environnement en 2010. Les résultats ont 

également mis en évidence la restauration de groupes d’espèces plus sensibles en 2010. 

 

Summary 
The northwestern Black Sea shelf has faced increasing eutrophication since 1960, causing seasonal 

hypoxia and ecosystem degradation. In the 1990s, measures to protect the Black Sea led to a 

reduction in these anthropogenic impacts and a slow improvement in environmental conditions. 

The objective of this work is to qualitatively study the improvement of the environment between 

1995 and 2010 using a functional approach based on the traits of benthic species characterizing 

their potential as bioindicators. Five biological traits indicative of environmental changes were 

estimated for the dominant species. Different statistical ordination and clustering methods were 

used to identify different sensitivity groups occurring in the study area over the past 25 years. A 

qualitative comparison of the groups' presence, functional diversity, spatial variation and functional 

composition of the sites at the two periods highlighted the differences between the two periods. 

The period of 1995 is characterized by spatial segregation of the sensitivity of the species while 

the period of 2010 is more homogeneous suggesting an improvement of the environment in 2010. 

The results also highlighted the restoration of groups of more sensitive species in 2010. 
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1. Introduction 

 

1.1 La Mer Noire  

 La Mer Noire est une mer intérieure semi-fermée située entre le sud-est de l’Europe et l’ouest 

asiatique (Bakan and Büyükgüngör, 2000). Elle est bordée par l'Ukraine au nord, la Russie au nord-

est, la Géorgie à l'est, la Turquie au sud, ainsi que la Bulgarie et la Roumanie à l'ouest 

(Vespremeanu and Golumbeanu, 2017) (Fig. 1.1). Cependant les pays l’affectant sont au nombre 

de dix-sept. En effet, ses principaux affluents sont le Danube et le Dniepr, deux des principaux 

fleuves d’Europe (Bakan and Büyükgüngör, 2000), ainsi que le Dniestr et le Kizilirmak. Elle est 

connectée à la Mer Méditerranée par le détroit du Bosphore et la Mer de Marmara et à la Mer 

d’Azov par le détroit de Kerch. Le Bosphore mesurant environs 31 km long, 0.7-3.5 km de largueur 

et 39-100 m de profondeur, les échanges avec la Méditerranée sont limités et on peut parler d’un 

bassin presque fermé (Capet, 2014).  

Figure 1.1 - Carte de la Mer Noire : principaux fleuves, bathymétrie et pays côtiers (Capet, 2014). 

 

https://www.larousse.fr/encyclopedie/riviere-lac/Dniestr/116728
https://www.larousse.fr/encyclopedie/riviere-lac/Kizil_Irmak/127610
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La Mer Noire est caractérisée par une stratification permanente de ses masses d’eau. C’est un 

bassin de dilution recevant un grand apport d’eau douce en surface, notamment du Danube, 

compensé par un apport d’eau salée en profondeur venant de la Méditerranée. Il en résulte la 

formation d’une forte pycnocline qui est permanente et située à environ 200 m de profondeur. Cette 

pycnocline sépare les eaux de surfaces oxiques (i.e. ~0-100 m) des eaux profondes qui sont 

anoxiques (Wijsman et al., 1999). La vie benthique est limitée aux zones côtières et au plateau 

continental nord-ouest (BS-NWS) qui est délimité par Varna au sud, par Sébastopol à l’est et par 

une profondeur maximale de 200 m (Fig. 1.2) couvrant une surface de 70 000 km2 (Wijsman et al., 

1999). 

 
Figure 1.2 - Carte de la Mer Noire : bathymétrie, plateau continental Nord-Ouest. Modifiée à partir de 

Krivoguz et Bespalova (2020). 

 

La Mer Noire, et en particulier sa partie Nord-Ouest confinant l’essentiel de l’activité 

biologique, fait face à de nombreuses pressions anthropiques, provenant à la fois des pays côtiers 

mais également des fleuves affluents. Parmi ces pressions anthropiques, on compte la pollution par 

les métaux lourds, les pesticides, les produits pétroliers et les eaux usées. L’apport en eaux usées 

non ou trop peu traitées ainsi qu’en fertilisants riches en phosphates et en nitrates utilisés sur les 

cultures des bassins versants des différents fleuves affluents, sont responsables d’une 

Varna 

Sébastopol BS-NWS 
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eutrophisation  des eaux de qui conduit au développement de vastes blooms. Lorsque le bloom se 

termine de grandes quantités de matière organique sédimentent sur le fond. La dégradation de cette 

matière organique peut générer de l’hypoxie saisonnière dans la couche de fond lorsque la 

ventilation des eaux est insuffisante (Mee et al., 2006; Capet et al., 2013). (Vespremeanu and 

Golumbeanu, 2017) Depuis 1960, cette eutrophisation, combinée aux effets de la surpêche et des 

espèces invasives, conduit à de drastiques changements dans les communautés phytoplanctoniques 

et benthiques. Certaines espèces natives d’intérêt écologique et économique sont en danger 

d’extinction, comme la moule Mytilus galloprovincialis, tandis que d’autres, tels que les champs 

de macroalgues Phyllophora spp. sont complètement détruits. (Vespremeanu and Golumbeanu, 

2017)  

En 1992, les premières mesures de protection sont signées à Bucarest par les états côtiers ainsi 

qu’au niveau international. La « Convention for Black Sea protection against Pollution », connue 

sous le nom de convention de Bucarest, vise à contrôler les pollutions terrigènes, le déversement 

des déchets et prévoit des actions de soutien en cas d’accident (déversements d’hydrocarbures 

accidentels…). Cette convention est suivie par le “ Ministerial Declaration on Black Sea 

protection” en 1993 à Odessa, et par le « Strategic action plan for the Rehabilitation and Protection 

of the Black Sea” en 1996 à Istanbul, tous signés par les états côtiers. (Vespremeanu and 

Golumbeanu, 2017) 

Il semblerait que depuis 2007, on assiste à une lente amélioration des conditions 

environnementales, au rétablissement de certaines populations et à un accroissement de la 

biodiversité taxonomique (Vespremeanu and Golumbeanu, 2017). 

La zone d’étude du présent mémoire est la zone Nord-Ouest de la Mer Noire. Cela se justifie 

par deux raisons principales : 

 cette zone abrite une grande partie de la biomasse d’espèces benthiques en Mer 

Noire et elle est sensible aux changements environnementaux en raison de la valeur 

particulièrement élevée du rapport entre ses apports fluviaux provenant du  Danube, au 

Dniepr et au Dniestr et de sa surface (Fig. 3.1) ; 

 de nombreuses données biologiques sont disponibles pour cette zone (voir section 

3.1). 

 

1.2 Macrobenthos  

Selon Dinet et al. (1985), le macrobenthos est défini comme la faune benthique (c’est-à-dire 

vivant dans, attachés à, sur ou à proximité du fond marin) ayant une taille minimale de 0,25 mm. 

Dans d’autres références telles que Wijsman et al. (1999), il est défini comme ayant une taille 

minimale d’1 mm. En pratique, il correspond souvent à des organismes retenus par un tamis d’une 

maille d’1 mm (McLachlan and Brown, 2006). C’est ce dernier moyen qui a été utilisé durant les 
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campagnes de prélèvements dont les données pour ce mémoire ont été issues pour séparer et définir 

le macrobenthos. 

 

1.3 Bioindicateurs et AMBI 

Les organismes invertébrés benthiques sont souvent utilisés comme bioindicateurs lors de 

l’évaluation de la qualité de l’environnement (Borja et al., 2000). En particulier, les organismes du 

macrobenthos qui ont une longue durée de vie par rapport au plancton, et qui sont assez stables 

spatialement, sont très utiles pour montrer des changements environnementaux à long terme. Ce 

n’est pas leur présence en soi qui renseigne sur la qualité de l’environnement mais bien  la structure 

et  les changements structurels de leurs communautés (Pearson and Rosenberg, 1977). Les espèces 

macrobenthiques montrent différents niveaux de tolérance face aux perturbations. 

Borja et al. (2000) proposent un Index Biotique marin AMBI (AZTI Marine Biotic Index) avec 

l’aide du « Department of Oceanography and Marine Environment, Technological Institute for 

Fisheries and Food (AZTI) » pour les espèces macrobenthiques d’Europe. Cet indice attribue une 

valeur de 0 à 7 à une communauté suivant sa composition en groupes de polluo-sensibilité. Hily 

(1984) et Glémarec (1986) classent la macrofaune de substrats meubles en cinq groupes de 

tolérance/sensibilité selon un gradient de stress environnemental croissant. Cette classification est 

synthétisée par Grall et Glémarec (1997) comme suit : 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 1.3 – Modèle théorique fournissant la classification des espèces de la macrofaune de substrats 

meubles en cinq groupes écologiques selon leur sensibilité à un gradient de pollution croissant. L’abondance 
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relative de chaque groupe dans l’échantillon fournit un indice biotique discret à 8 niveaux (0-7) et un indice 

continu équivalent (valeurs entre 0 et 6) (Borja et al., 2000). 

 

Groupe I : Espèces très sensibles à un enrichissement organique et présentes sous des conditions 

non polluées (stade initial). Inclut des carnivores spécialistes et certains polychètes tubicoles 

déposivores. 

Groupe II : Espèces indifférentes à l’enrichissement, toujours présentes en faibles densités sans 

variations significatives au cours du temps (depuis le stade initial jusqu’à un léger déséquilibre). 

Inclut des suspensivores, des carnivores moins sélectifs et des nécrophages. 

 Groupe III : Espèces tolérantes à un enrichissement en matières organiques. Ces espèces peuvent 

être retrouvées dans des conditions normales mais leurs populations sont stimulées par un 

enrichissement organique (situations légèrement déséquilibrées). Inclut des déposivores de 

surface. 

Groupe IV : Espèces opportunistes de 2d ordre (situations légèrement à fortement déséquilibrées). 

Inclut principalement des polychètes de petite taille : des déposivores de subsurface. 

Groupe V : Espèces opportunistes de 1er ordre (situations fortement déséquilibrées). Inclut des 

déposivores qui prolifèrent dans des sédiments réduits. Capitella capitata est une espèce typique 

de ce groupe.  

Par abus de langage, le trait biologique (voir 1.4) reprenant les groupes écologiques de Grall et 

Glémarec (1997) est appelé trait AMBI. 

 

1.4 Biodiversité fonctionnelle, fonctionnement écologique et traits 

biologiques 

Lors de l’évaluation de la santé d’un écosystème, les indices de biodiversité liés à la richesse 

spécifique et à la composition taxonomique d’une communauté sont généralement utilisés. Bien 

que très utiles, ceux-ci ne prennent pas en compte les interactions avec les composantes abiotiques 

du système et ne donnent pas d’information sur le fonctionnement de l’écosystème (Bremner et al., 

2003a). Depuis une dizaine d’années, les mesures de biodiversité taxonomique sont associées à des 

mesures de biodiversité fonctionnelle afin d’informer sur les processus écologiques. Le 

fonctionnement des écosystèmes (ecosystem functionning en anglais) est défini comme 

l’ensemble des processus écologiques effectué à travers les activités de vie des organismes 

(excrétion, nutrition, déplacements…) qui ont un effet sur les composantes chimique et physique 

de l’écosystème (Naeem et al., 1999). La biodiversité fonctionnelle fait référence à la valeur et à 
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la gamme des traits fonctionnels des organismes présents au sein d’un écosystème (Dı́az and 

Cabido, 2001), ou au nombre, au type et à la répartition des fonctions remplies par les organismes 

au sein d'un écosystème (Bremner et al., 2003b). Elle considère donc la redondance ou la 

complémentarité des espèces présentes suivant leurs fonctions dans l’écosystème (Dı́az and 

Cabido, 2001; Schleuter et al., 2010). Les traits fonctionnels ou traits biologiques désignent les 

caractéristiques d’un organisme qui sont liées à ses réponses à l’environnement ou à ses effets sur 

le fonctionnement de l’écosystème (Dı́az and Cabido, 2001), comme la longévité, la taille, la 

mobilité ou les mécanismes de nutrition.  

La diversité fonctionnelle est considérée comme un très bon outil pour évaluer la santé ou la 

vulnérabilité d’un écosystème (Bremner, 2005; Dı́az and Cabido, 2001; Drion, 2014; Fleddum, 

2010; Schleuter et al., 2010). Différents indices de diversité fonctionnelle sont disponibles dans 

la littérature (Mason et al., 2005; Mouillot et al., 2005; Petchey and Gaston, 2002; Rao, 1982; 

Schleuter et al., 2010; Villéger et al., 2008) et ceux-ci se classent en trois catégories distinctes : 

 les indices de richesse fonctionnelle abréviés FR (functional richness) (Mason et al., 2005; 

Petchey and Gaston, 2002) mesurent le volume de l’espace éco-fonctionnel (formés par 

l’ensemble des traits étudiés) occupé par l’ensemble des espèces composant la 

communauté (Schleuter et al., 2010) ; 

 les indices d’uniformité fonctionnelle abréviés FE (functional evenness) (Mouillot et al., 

2005; Villéger et al., 2008) mesurent la régularité de la distribution des traits dans l’espace 

éco-fonctionnel (Schleuter et al., 2010).  

 les indices de divergence fonctionnelle abréviés FD (functional divergence) (Rao, 1982) 

mesurent la variance des fonctions des espèces et la position de leurs clusters dans l’espace 

des traits (Schleuter et al., 2010). 

 

1.5 Biological Trait Analysis (BTA) 

On trouve dans la littérature plusieurs méthodes pour étudier la diversité fonctionnelle présente 

au sein d’un écosystème marin benthique. Jusqu’en 2003, les deux méthodes les plus utilisées 

consistaient en : 

 l’analyse de la composition taxonomique relative : interprète les changements dans 

la distribution des taxons en terme de caractéristiques qu’ils présentent, 

 l’analyse des groupes trophiques : étudie les différences dans les mécanismes 

d'alimentation entre les assemblages benthiques. 

Bremner et al. (2003b) ont comparé ces deux méthodes à une méthode alternative appelée 

Biological Traits Analysis (BTA). Ils ont conclu qu’il existe une relation significative entre les 
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traits biologiques d’un assemblage et son habitat et que la BTA décrit mieux le fonctionnement des 

des écosystèmes marins benthiques, et ce, à grande ou à petite échelle.  

La BTA est une méthode comparative dont la force réside dans le fait qu’un grand nombre de 

traits sont considérés dans l’analyse des différences entres assemblages (Fleddum, 2010). Les traits 

sont choisis en fonction de leur pertinence dans l’étude, des scores sont assignés aux traits 

sélectionnés pour chaque espèce de l’assemblage, puis des analyses multivariées sont conduites 

pour déterminer les proportions relatives des traits (voir section 3 pour plus de détails sur le BTA) 

(Bremner et al., 2003b). Cette méthode donne de très bons résultats lorsqu’il s’agit de déterminer 

des différences entre deux milieux d’apparence similaire (Fleddum, 2010).  
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2. Objectifs 

L’objectif général de ce travail consiste à déterminer, via une analyse comparative de la 

composition fonctionnelle (BTA) de la macrofaune benthique du BS-NWS, les variations 

temporelles des fonctions du macrobenthos du plateau continental de la Mer Noire entre les années 

90 et 2010. En particulier, l’analyse comparative se fait sur base de traits relatifs à la sensibilité des 

espèces face à des perturbations environnementales (pollution, eutrophisation…). 

Pour décrire les variations temporelles, ce mémoire répond à quatre questions : 

 Quels sont les groupes fonctionnels de sensibilité dominants du macrobenthos 

durant ces 25 dernières années ? 

 Ces groupes fonctionnels changent-ils durant cette période ? 

 La diversité fonctionnelle varie-t-elle ? 

 Quels sont les liens entre les traits présentés par les espèces et l’environnement ? 

Afin de répondre à ces questions et à l’objectif principal, les tâches suivantes seront réalisées : 

1. Détermination des traits fonctionnels sélectionnés pour cette étude des espèces 

macrobenthiques dominantes du BS-NWS : bien que cette étape ne soit pas l’objectif final 

du travail, l’effort important de recherche nécessaire à cette collecte de données fait de 

cette recherche un travail à part entière (voir section 3.4). Ces traits fonctionnels sont 

extrêmement importants car ils représentent la base de toutes les analyses statistiques. 

Identification des (dis-) similarités fonctionnelles de ces espèces. 

2. Détermination de groupes fonctionnels de sensibilité du BS-NWS. 

3. Détermination de la diversité fonctionnelle de chaque communauté à chaque période. 

4. Détermination des dissimilarités fonctionnelles entre les communautés à chaque 

période. 

5. Détermination de la composition fonctionnelle de chaque station. 

6. Etablissement des liens avec les conditions environnementales. 

7. Comparaison des deux périodes. 
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3. Matériels et méthodes 

3.1 Données 

Les données utilisées lors de ce mémoire de fin d’étude caractérisant les conditions 

environnementales ainsi que la composition de la macrofaune benthique en Mer Noire proviennent 

d’anciennes campagnes de prélèvements reprises dans le tableau 3.1.  

 

Table 3.1 – Tableau synthétique reprenant les différentes campagnes de prélèvements utilisées, les dates 

auxquelles elles ont eu lieu, le nombre de stations de prélèvement de chacune d’elles, le nombre d’espèces 

prélevées ainsi que le nombre d’espèces dominantes extraites de ces datasets pour chaque campagne. Au 

total, 64 espèces dominantes ont été extraites de l’ensemble des datasets. 

 

Au vu du grand nombre d’espèces identifiées lors de ces campagnes, seules les espèces 

dominantes en biomasse, définies par Wijsman et al. (1999) comme les espèces comptant pour plus 

de 10% de la biomasse totale du macrobenthos [gAFDW.m-2] à au moins une station de 

prélèvement, sont analysées dans ce mémoire. Bien que les espèces rares peuvent jouer un rôle 

important dans le fonctionnement de l’écosystème (Fleddum, 2010), l’analyse des espèces 

dominantes permet d’analyser la biodiversité fonctionnelle car elles apportent une grande 

contribution au fonctionnement de l’écosystème (Lavorel et al., 2008). Beaucoup d’indicateurs 

sont  pondérés par la biomasse (relative)  de l’espèce dans la communauté.  

Datasets 

 

Date Stations 

(n) 

Espèces Espèces dominantes 

EMBLAS 2017 Septembre 2017 7 64 9 

EMBLAS 2016 Mai 2016 15 112 15 

MFSD (Côte 

Bulgare) 2017) 

 
103 217 42 

HYPOX (2011) Mai 2010 (~30) 

Juillet 2010 (4) 

Septembre 2010 (14) 

Avril 2011 (~30) 

 

 

81 134 34 

Sesame (2008) Avril 2008 (4) 

Septembre 2008 (4) 

8 52 10 

EROS21 (1995) Aout 1995  27 72 18 

Total 
 

241  / 64 
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3.2 Choix des traits 

Cinq traits relatifs à la sensibilité des espèces face aux perturbations environnementales ont été 

sélectionnés selon les recommandations dans la littérature (Bremner, 2006a). Ces traits ainsi que 

leurs modalités sont repris dans le tableau 3.2. 

 

Traits Modalités Codes 

Adult Life Habit 

 

 Sessile  

 Tube dwelling 

 Burrower dwelling 

 Surface crawler/swimmer  

 Free living 

 H.Sessile 

 H.Tube 

 H.Burrow 

 H.Crawler 

 H.Free 

Adult Longevity 

 

 < 2 years (courte) 

 2-5 years (moyenne) 

 > 5 years (longue) 

 A2 

 A5 

 Asup 

Maximum 

Adult Size 

 

 <0,9 cm 

 1-2,9 cm 

 3-5,9 cm 

 6-9,9 cm 

 ≥ 10 cm 

 S10 

 S30 

 S60 

 S100 

 Ssup 

Relative Adult 

Mobility 

 

 None 

 Low 

 Medium 

 High 

 MobN 

 MobL 

 MobM 

 MobH 

AMBI 

 

 I (sensitive) 

 II (indifferent) 

 III (tolerant) 

 IV (2d order opportunistic) 

 V (1st order opportunistic) 

 AMBI.1 

 AMBI.2 

 AMBI.3 

 AMBI.4 

 AMBI.5 

 

Table 3.2 – Tableau reprenant les cinq traits sélectionnés, les modalités associées à chaque trait ainsi que 

les abréviations utilisées pour nommer chaque catégorie dans les analyses. 

3.3 Détermination des traits 

Les cinq traits sélectionnés ont été estimés pour les soixante-quatre espèces dominantes en 

effectuant un effort important de recherche dans la littérature. L’estimation des traits a été réalisée 

selon les recommandations de Bremner et al. (2006a).  
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Une partie des traits ont déjà été estimés dans des travaux antérieurs et publiés. Ainsi, les thèses 

de Anne Lise Fleddum (2010), Julie Bremner (2005) et le mémoire de Roxanne Drion (2014) ont 

été consultés dans un premier temps. Ces travaux contiennent des tableaux de traits estimés pour 

de nombreuses espèces communes à ce mémoire. Une fois ces travaux exploités, d’autres 

ressources ont été utilisées : 

 des encyclopédies en ligne de référence telles que World Register of Marine Species 

(WoRMS), The Marine Life Information Network (MarLIN), Polytraits, Marine 

Species Trait, Marine Species Identification Portal, ont été consultées dans un second 

temps ainsi que la liste des espèces et leur groupe écologique associé intégrée au logiciel 

AMBI (AZTI Marine Biotic Index). 

 des sites de vulgarisation scientifique tels que DORIS et Mer et Littoral ont également 

été utilisés. 

 et enfin, pour les traits des espèces n’ayant pas été identifié via ces moyens, une intense 

recherche dans des articles scientifiques s’est imposée. 

Comme recommandé par Bremner et al. (2006a), une procédure de fuzzy coding permet de 

nuancer certains traits qui peuvent différer de manière interspécifique ou de noter des informations 

contradictoires provenant de différentes sources. Quatre valeurs peuvent être attribuées à chaque 

modalité : 

 0 : pas d’expression : la modalité n’est jamais exprimée par le taxon ; 

 1 : faible expression : la modalité est peu fréquemment exprimée, faiblement exprimée ou 

il y peu de preuves de son expression ; 

 2 : expression modérée : la modalité est exprimée de manière modérée ou le nombre de 

preuves de son expression est modéré ;  

 3 : expression élevée : la catégorie est souvent exprimée, fortement exprimée ou il y a 

beaucoup de preuves de son expression. 

Par exemple, le bivalve Abra prismatica est le plus souvent enfoui, mais se déplace aussi le long 

de la surface de manière récurrente. On peut donc attribuer un 3 à « burrower » et un 2 à « surface 

crawler/swimmer » et des 0 aux autres modalités du trait « adult life habit » (Tab. 3.2). Un autre 

exemple est celui du gastéropode Bittium reticulatum chez qui Borja (1986) estime la taille 

maximale à 8 mm sur la côte basque alors que D’alelio et al. (2011) identifiait un spécimen de 13 

mm. Dans ce cas, il est conseillé par Bremner et al. (2006a) de noter les deux informations. Un 2 a 

donc été attribué à la modalité « <0,9cm » et un 2 a été attribué à la modalité « 1-2,9 cm » pour le 

trait « maximum adult size ». 

Le fuzzy coding a aussi été utilisé dans le cas d’espèces présentant un caractère à la limite de 

deux modalités. Une espèce ayant une longévité de 5 ans (5 ans étant la limite entre deux modalités 

(Tab. 3.2) s’est vue attribuer le nombre 3 à la modalité « 2 à 5 ans » et un 1 à la modalité « >5 

ans ». Les individus vivants un peu moins de 5 ans sont donc représentés, ainsi que ceux vivants 
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un peu plus de 5 ans. Lorsque dans des bases de données le trait était déjà donné sous forme de 

catégories, donc par exemple « vit entre 2 et 5 ans », un 3 a été attribué à la modalité « 3-5 ans ».  

Enfin, étant donné certaines lacunes dans les connaissances biologiques de la faune marine 

benthique, une partie des traits n’est pas disponible chez certaines espèces (Drion, 2014). Dans ce 

cas, les informations concernant une espèce du même genre ou de la même famille, voir pour le 

genre ou la famille de cette espèce sont utilisées. 

 

3.4 Analyses  

3.4.1 Analyse globale - diversité fonctionnelle de la macrofaune benthique 

L’analyse des espèces dominantes de l’ensemble des campagnes mentionnées à la section 3.2 

permet d’étudier globalement la diversité fonctionnelle de la faune macrobenthique de la Mer Noire 

et permet de répondre à la première question posée dans les objectifs (2), c’est-à-dire, « Quels sont 

les groupes fonctionnels de sensibilité dominants du macrobenthos durant ces 25 dernières années 

? ». 

Évaluation de la distance entre les espèces dans l’espace fonctionnel 

Afin de déterminer les groupes fonctionnels présents, il est d’abord nécessaire de déterminer la 

dissimilarité entre ces espèces. Une fois les dissimilarités (et donc les similarités) obtenues, il est 

possible d’identifier des groupes fonctionnels grâce à une ordination et à un clustering. 

 

Distance entre espèces  

Les traits obtenus pour chaque espèce sont notés dans une matrice espèces*traits. Une fois cette 

matrice obtenue, une table de distances Dij entre espèces est construite sur base de leurs traits selon 

la méthode de (Pavoine et al., 2009) qui généralisent la mesure de la distance de Gower (1971) : 

 Afin d’obtenir les distances globales Dij entre chaque espèce, la dissimilarité Dijk est 

calculée entre deux espèces i et j, pour un trait k à partir des traits codés en fuzzy coding :  

 

 

𝐷𝑖𝑗𝑘 = √2√1 − ∑ 𝑞𝑖𝑚𝑘𝑞𝑗𝑚𝑘

𝑀𝑘

𝑚=1

√{ ∑ [𝑞𝑖𝑚𝑘]2

𝑀𝑘

𝑚=1

∑ [𝑞𝑗𝑚𝑘]
2

𝑀𝑘

𝑚=1

}⁄ (3.1) 
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Où qimk et qjmk sont les pourcentages d’affinité des espèces i et j, respectivement, pour le niveau (la 

modalité) m de la kème variable (le kéme trait) (1 ≤  m ≤  Mk).  

 La dissimilarité Dijk est ensuite utilisée pour obtenir dijk, une métrique aux propriétés 

Euclidiennes : 

           

 𝑑𝑖𝑗𝑘 =  𝐷𝑖𝑗𝑘 √2⁄  (3.2) 

 

 

 Ces distances entre espèces pour chaque trait sont ensuite combinées pour obtenir les 

distances globales entre espèces : 

 

 

𝐷𝑖𝑗 = √∑ 𝑑𝑖𝑗𝑘
2 𝛿𝑖𝑗𝑘𝑤𝑘

𝑛

𝑘=1

∑ 𝛿𝑖𝑗𝑘𝑤𝑘

𝑛

𝑘=1

⁄  (3.3) 

 

Où wk est le poids attribué à chaque variable (c.à.d  à chaque trait), et δijk = 0 si une des deux 

espèces n’a pas d’information pour le trait k et 1 si les informations sont disponibles pour les deux 

espèces. 

 

La matrice de distances Dij obtenue contient donc des valeurs allant de 0 à 1. Une valeur de 0 

entre deux espèces signifie qu’elles sont identiques fonctionnellement et une valeur de 1 signifie 

qu’elles sont très différentes. 

Bien que chaque trait possède le même poids wk dans le calcul des distances, la contribution de 

ces traits peut être différente et un trait dominant est identifié. Ce trait dominant est plus fortement 

corrélé à la distance globale et à un autre trait et influence donc plus fortement la différentiation 

entre espèce. Ainsi, la contribution de chaque trait est calculée selon l’équation de Pavoine et al. 

(2009). Elle correspond à la corrélation entre les distances obtenues pour chaque trait dk et les 

distances globales Dij: 

cor (𝐝k
2, ∑ wl

n

l=1

𝐝l
2) =  

∑ (wl√var(𝐝l
2))  cor(𝐝k

2, 𝐝l
2)n

l=1

√var(∑ wl𝐝l
2n

l=1 )

 (3.4) 
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Avec𝑑𝑘, le vecteur de distances par paires d’espèces pour le kème trait. 

 

Visualisation des distances 

La visualisation des distances entre espèces est facilitée par des méthodes d’ordination 

(Principal Coordinate Analysis, PCoA) et de clustering (UPGMA). 

La PCoA est une méthode similaire à la PCA mais plus générale. Elle permet de procéder à une 

ordination d’objets (ici des espèces) sur base de n’importe quel type de matrice de dissimilarité 

entre ces objets (Drion, 2014). De nouvelles variables, ou coordonnées principales, sont 

déterminées à partir de combinaisons linéaires des variables, ici des traits. La variabilité est 

concentrée de manière décroissante dans les coordonnées principales de manière à pouvoir négliger 

les variables contenant moins de variabilité et réduire le nombre de dimensions en ne gardant que 

les axes (coordonnées) principaux. Ces nouvelles variables sont également non corrélées entre elle, 

ce qui facilite l’interprétation des résultats. 

Les espèces sont ensuite regroupées selon leurs similarités selon une méthode de clustering 

nommée UPGMA. Cette méthode de clustering utilise les distances moyennes entre espèces pour 

procéder au regroupement. Le nombre de groupes est choisi en fonction de l’interprétation 

écologique qu’il est possible de faire et de l’homogénéité des groupes. 

 

3.4.2 Analyses par périodes - Evaluation de la variabilité temporelle et spatiale 

La diversité fonctionnelle de chaque communauté ou site1 et la dissimilarité fonctionnelle entre 

ces communautés sont estimées grâce aux coefficients de Rao (1982) et décrites graphiquement 

grâce à double analyse en coordonnées principales (Double Principal Coordinate Analysis, 

DPCoA) suivant la méthode de Pavoine et al. (2004). Ces analyses sont réalisées pour chaque site 

et aux deux périodes (voir section 3.4.2 Données) afin de caractériser chaque communauté. Ainsi 

la variation spatiale des traits et de la diversité fonctionnelle est analysée au même titre que la 

variation temporelle. 

Ces analyses permettent de répondre aux deuxième et troisième questions posées dans les 

objectifs, soit : 

 Les groupes fonctionnels du macrobenthos changent-ils au cours de ces 25 dernières années 

? 

 La diversité fonctionnelle varie-t-elle dans le temps et l’espace ? 

                                                           
1  Dans le texte, communauté, site et station sont utilisés comme synonymes étant donné qu’à une station (ou site) 
on attribue une communauté écologique. 
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Données 

Les jeux de données ont été séparés en deux périodes afin de pouvoir comparer la diversité 

fonctionnelle de 1995 à celle des années 2010.  

-Tout d’abord, la campagne EROS21 renseigne 1995 (Wijsman et al., 1999). 

-Ensuite les campagnes EMBLAS (2016, 2017), Hypox (2011) et Sesame (2008) 

contiennent les données concernant les années 2010. 

Les données de la campagnes MFSD, ne concernant que la côte bulgare, sont écartées de ces 

analyses car les données de 1995 ne couvrent pas cette zone. En utilisant ces données, on 

introduirait une variabilité spatiale qui pourrait fausser notre interprétation de la variabilité 

temporelle. En revanche, l’ensemble des données de 2010 couvrent la même zone que la campagne 

de 1995, ce qui rend la comparaison possible. En procédant de la sorte, certaines espèces présentes 

dans le jeu de données complet sont écartées car elles sont uniquement présentes le long de la côte 

bulgare. 

 

Diversité fonctionnelle intra-site et inter-site, et dissimilarité entre stations 

Pour chaque période, une analyse telle que décrite par Pavoine et al. (2004) permet de 

déterminer la diversité fonctionnelle de chaque communauté ou site et la dissimilarité fonctionnelle 

entre ces communautés. Cette analyse se base sur deux coefficients proposés par Rao (1986) : 

 Un indice de diversité (DIVC) appelé entropie quadratique. 

Considérant r communautés, n espèces différentes et 𝐩𝑗  =  (𝑝1/𝑗, … , 𝑝𝑛/𝑗)(𝐩𝑗 𝜖 ℙ) le 

vecteur de probabilité de fréquences de distribution des espèces dans les communautés, le 

coefficient de diversité est définit par : 

 

𝐻∆𝑛(𝐩𝑗) =  ∑  

𝑛

𝑘=1

 ∑ 𝑝𝑘
𝑗

𝑝𝑙
𝑗
𝛿𝑘𝑙

𝑆𝑃

𝑛

𝑙=1

(3.5) 

                                  

Où ∆𝑛=  [𝛿𝑘𝑙
𝑆𝑃]1≤𝑘≤𝑛,1≤𝑙≤𝑛 est la matrice de dimensions n x n contenant les distances entre 

les espèces. Ses éléments 𝛿𝑘𝑙
𝑆𝑃= 0 pour tout k  et 𝛿𝑘𝑙

𝑆𝑃 > 0 pour tout k et l ≠ k. 

𝑝𝑘/𝑗 (𝑝𝑙/𝑗) est la biomasse relative de l’espèce k (l) au sein de la communauté j. 

Cet indice somme la dissimilarité entre chaque couple d’espèce présents dans la 

communauté pondérée par la biomasse relative de chaque espèce.  

L’entropie quadratique peut être décomposée d’une manière similaire à l’ANOVA en 

entropie quadratique intra-site (premier terme de l’équation 3.6), soit à l’intérieur de chaque 
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communauté et en entropie quadratique inter-site (deuxième terme de l’équation 3.6), soit 

entre les communautés.  

Soit 𝝁 = (𝜇1, … , 𝜇𝑟) (𝜇 𝜖 ℙ) le vecteur de poids de la communauté, 𝐩 =

(𝑝1, … , 𝑝𝑛•)(𝐩 =  ∑ 𝜇𝑖𝐩𝑖
𝑟
𝑖=1 , (𝐩 ϵ ℙ)) le vecteur de fréquence des espèces dans 

l’ensemble des communautés, l’entropie quadratique totale 𝐻∆𝑛(𝐩) se décompose comme 

suit : 

 

𝐻∆𝑛(𝐩) = ∑ 𝜇𝑖 𝐻∆𝑛(p𝑖)
𝑟

𝑖=1
+ ∑  

𝑟

𝑖=1

∑ 𝜇𝑖𝜇𝑗𝐷𝐻∆𝑛
(𝐩𝑖, 𝐩𝑗)

𝑟

𝑗=1

 (3.6) 

L’intérêt de cette décomposition est de pouvoir déterminer l’importance relative :  

 des différences entre communautés (diversité entre communauté ou inter-site), 

 des différences entre les espèces présentes dans chaque communauté (diversité au sein 

des communauté ou intra-site). 

 

 Un coefficient de dissimilarité (DISC) entre deux communautés i et j basé sur l’indice 

précédent. Il calcule la dissimilarité entre les espèces pondérées par la biomasse moyenne 

de chaque couple d’espèces (terme 1 de l’équation 3.7) dont il retranche la diversité interne 

de chaque communauté pour ne garder que la dissimilarité inter-site (terme 2 et 3 de 

l’équation 3.7). 

Soit 𝐩𝑖  et 𝐩𝑗, les vecteurs de fréquence des espèces, la dissimilarité entre deux 

communautés est : 

𝐷𝐻∆𝑛 
(𝐩𝑖, 𝐩𝑗) = 2𝐻∆𝑛 (

𝐩𝑖 + 𝐩𝑗

2
) − 𝐻∆𝑛(𝐩𝑖) − 𝐻∆𝑛(𝐩𝑗) (3.7) 

  

Ces deux indices permettent de caractériser la structure des communautés aux deux périodes. 

 

DPCoA 

Afin de mieux visualiser les dissimilarités entre les stations de prélèvement, une DPCoA est 

réalisée.  

La DPCoA ou Double Principal Coordinate Analysis est une méthode d’ordination  utilisée 

lorsqu’on traite deux types d’objets dont un fait partie de l’autre (Thioulouse, 2018). Dans ce cas, 

on traite les communautés et les espèces contenues dans ces communautés. La méthode permet de 

décrire les différences entre communautés à partir des différences entre les espèces qui les 
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composent (Thioulouse, 2018). Ces différences entre les espèces sont décrites sur base de leurs 

traits.  La DPCoA fait intervenir l’hétérogénéité des espèces présentes au sein de la communauté 

(richesse spécifique), les différences entre ces espèces (distances) et l’abondance relative de ces 

espèces (Pavoine et al., 2004). 

 

La DPCoA utilise deux matrices : 

 Une matrice de distances euclidiennes entre espèces 𝑠 × 𝑠 : tout d’abord l’analyse a besoin de 

connaitre les distances ou les dissimilarités entre les espèces des communautés selon leur traits 

biologiques (Pavoine et al., 2004). La matrice de dissimilarité entre espèces préalablement 

construite est utilisée, mais réduite aux espèces présentes dans chaque période.  

 L’analyse a ensuite besoin d’une matrice d’abondance 𝑛 × 𝑠 (dans le cadre de ce mémoire, 

mais une matrice de présence/absence peut aussi être utilisée) de chaque espèce 𝑠 dans chaque 

communauté 𝑛 (Pavoine et al., 2004). Dans ce mémoire on utilisera les matrices de biomasses 

des espèces à chaque site.  

Cette méthode est double car elle procède à une PCoA des espèces et à une PCoA des 

communautés qu’elle connecte entre elles (Thioulouse, 2018). Afin de réaliser la PCoA des 

communautés, une matrice des distances entres communautés est construite (Pavoine et al., 2004) 

grâce à l’indice de dissimilarité de Rao (DISC) (eq. 3.7) faisant également intervenir l’entropie 

quadratique (eq. 3.6) (Thioulouse, 2018). Les distances entre communautés obtenues sont 

transformées en distance ultramétriques en minimisant la différence des moindres carrés entre les 

distances brutes et les distances ultramétriques obtenues (Drion, 2014). Un espace commun aux 

espèces et aux communautés (l’espace de la DPCoA) est donc construit de telle manière que la 

position des communautés dépend de la position des espèces qu’elles contiennent (Thioulouse, 

2018). Les points des communautés sont placés au barycentre des points de leurs espèces dans un 

espace à deux dimensions obtenu par les axes principaux de la PCoA (Pavoine et al., 2004). 

Composition fonctionnelle 

La composition fonctionnelle de chaque site est donnée par la matrice CWM (community-

weighted mean of a trait), obtenue en multipliant la matrice des traits par la matrice de biomasse 

relative de chaque espèce pour chaque station (Lavorel et al., 2008). Cette matrice 

« site*abondance pondérée des traits » aide à la visualisation des différences fonctionnelles entre 

les communautés. Il est ensuite possible de cartographier cette matrice et d’observer les variations 

spatiale et temporelle sur une carte géographique. 

 

Ces analyses sont réalisées avec le package R ade4 qui contient de nombreux outils utiles en ce qui 

concerne les analyses multivariées des données en écologie (Thioulouse, 2018).  
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4. Résultats 

Analyse globale 

Dans cette section, les différents groupes fonctionnels basés sur les traits de sensibilité aux 

perturbations environnementales sont déterminés afin de répondre à la première question des 

objectifs, soit « quels sont les groupes fonctionnels dominants du macrobenthos ces 25 dernières 

années ? ». Les corrélations entre les traits sont calculées, puis le trait dominant est déterminé afin 

de pouvoir mieux comprendre l’ordination des espèces. Une PCoA est réalisée sur la matrice de 

distances entre les espèces afin de visualiser les dissimilarités entre celles-ci. Enfin, un algorithme 

de clustering basé sur les distances moyennes entre les espèces, nommé UPGMA, est appliqué afin 

de déterminer les différents groupes fonctionnels. 

 

4.1.1 Trait dominant 

Les corrélations pour chaque paire de traits obtenues varient entre -0.01 et 0.28 et sont très 

souvent proches de 0. Les deux traits les plus corrélés sont « adult life habit » et « relative adult 

mobility » (0.28) (Tab 4.1). La corrélation entre ces traits semble cohérente. Un organisme sessile 

présentera une mobilité plutôt nulle alors qu’un organisme « crawler » présentera une mobilité plus 

élevée. 

 

 AMBI Adult Life 

Habit 

Longevity Maximal Adult 

Size 

Relative Adult 

Mobility 

AMBI 1 

 

0.05 0.03 -0.01 0.02 

Adult Life 

Habit 

0.05 1 -0.01 

 

-0.01 0.28 

Longevity 0.03 

 

-0.01 1 0.09 0.01 

Maximal Adult 

Size 

-0.01 -0.01 0.09 1 0.08 

Relative Adult 

Mobility 

0.02 0.28 0.01 0.08 1 

                        

Table 4.1 – Corrélations pour chaque paire de traits arrondies à la 2e décimale. 

 

La contribution de chaque trait à la distance globale varie entre 0,435 et 0,556 et sont décrites 

graphiquement à la figure 4.1. 
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Figure 4.1  – Contribution de chaque trait à la distance globale obtenues par l’équation 3.4. 

 

Le trait contribuant le moins à la distance globale est la « maximal adult size », suivie des traits 

« AMBI », « adult longevity », « adult life habit » et « relative adult mobility » (Fig. 4.1). La 

mobilité relative des taxons est identifiée comme le trait dominant avec une contribution de 0,556. 

Dans l’étude de Roxanne Drion (2014), certains traits contribuent à moins de 0,2 à la distance 

globale alors que d’autres contribuent à plus de 0,75. En comparaison avec ses résultats, il semble 

que les traits de sensibilités étudiés ici contribuent de manière plus ou moins équivalente à la 

différenciation entre espèces. 

 

4.1.2 Dissimilarité entre espèces (PCoA) et identification des groupes fonctionnels 

(UPGMA)  

La visualisation de la matrice de distance entre les espèces est permise en réalisant une Principal 

Coordinate Analysis (PCoA). Les deux premiers axes principaux de la PCoA représentent 33,8% 

de la variabilité, soit 18,3% pour l’axe 1 et 15,5% pour l’axe 2 (Fig. 4.2). Sur le graphe de 

l’ordination (Fig. 4.2), les espèces proches les unes des autres sont fonctionnellement similaires 

alors que les espèces éloignées les unes des autres sont fonctionnellement différentes. La projection 

des catégories de traits fonctionnels a été superposée au graphe d’ordination des espèces. Elle 

permet d’identifier visuellement les traits des espèces et les distances entre ces catégories. Plus les 

catégories de traits sont distantes entre elles et mieux elles différencient les espèces. Plus la 

contribution d’un trait à la distance globale est importante (Fig. 4.1) et plus elle explique 

l’ordination des espèces selon leurs dissimilarités fonctionnelles.  
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Les catégories du trait « maximum adult size » sont les catégories les moins distantes les unes 

des autres sur le graphe de l’ordination. Par conséquent ce trait est celui dont les catégories 

conduisent à la différentiation la moins optimale entre espèces. Ce qui est en accord avec la figure 

4.1. 

 

 
Figure 4.2  – Ordination des espèces suivant l’axe 1 et 2 de la PCoA et projection des catégories des 

traits. 

 

Cinq groupes fonctionnels sont identifiés grâce à l’UPGMA suivant l’individualisation des 

groupes et l’interprétation écologique de ces groupes.  

La figure 4.3 décrit l’ordination des espèces l’axe 1 et 2 de la PCoA et l’assignation de chaque 

espèce à son cluster par couleur. On constate sur cette figure qu’une continuité est présente dans 

les groupes fonctionnels suivant l’axe 1 et 2 de la PCoA. Cela signifie que les groupes ne sont pas 

fortement définis, que des espèces fonctionnellement similaires peuvent être assignées à des 

groupes différents.  

Les noms d’espèces étant illisibles sur la figure, le dendrogramme généré par l’UPGMA est 

ajouté (Fig. 4.4) afin de pouvoir identifier les espèces et leurs groupes respectifs. La légende 

couleur de la figure 4.3 vaut pour la figure 4.4. Les groupes fonctionnels sont décrits comme suit, 

en référence au tableau 3.2 : 
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Figure 4.3  – Ordination des espèces suivant l’axe 1 et 2 de la PCoA et clustering par UPGMA. Les 

groupes (1 à 5) du clustering sont définis par les couleurs reprises dans la légende. 

 

 
Figure 4.4  – Dendrogramme généré par l’UPGMA et groupes fonctionnels mis en évidence par coloration 

des branches.  Les groupes (1 à 5) du clustering sont définis par les couleurs reprises dans la légende de la 

figure 4.2. 

 

Le groupe fonctionnel n° 1 (magenta) reprend des espèces : 

 dont la mobilité est majoritairement faible, mais aussi parfois nulle, moyenne ou élevée, 

 dont la durée de vie est majoritairement courte mais parfois aussi moyenne et longue, 



22 | P a g e  
 

 très souvent fouisseuses mais qui vivent aussi en surface du sédiment ou en tube, 

 majoritairement sensibles et parfois indifférentes ou tolérantes jamais opportunistes, 

 dont la taille est très variable (<0,9cm à ≥10 cm). 

Le groupe fonctionnel n°2 (vert) reprend des espèces :  

 dont la mobilité est nulle et parfois faible,  

 vivant majoritairement plus de 5 ans mais dont certaines vivent moins de 2 ans, 

 majoritairement sessiles mais parfois en tube, 

 majoritairement sensibles aux perturbations environnementales mais dont certaines sont 

indifférentes ou tolérantes,  

 dont la taille est très variable (1cm à ≥ 10 cm). 

 

Le groupe fonctionnel n°3 (bleu) reprend des espèces : 

 dont la mobilité est non nulle, majoritairement élevée et moyenne, 

 vivant majoritairement moins de 5 ans, 

 majoritairement fouisseuses et vivant à la surface du sédiment, certaines pouvant nager 

dans la colonne d’eau,  

 majoritairement tolérantes aux perturbations environnementales mais parfois 

indifférentes ou opportunistes 1er ordre, 

 dont la taille est variable (<0,9cm à ≥10 cm). 

 

Le groupe fonctionnel n°4 (turquoise) reprend des espèces :  

 dont la mobilité est non nulle mais variable,  

 vivant plus de 5 ans, 

 majoritairement fouisseuses et vivant à la surface du sédiment,  

 indifférentes, sensibles ou opportunistes de 2e ordre, 

 dont la taille est variable (1cm à ≥ 10 cm). 

 

Le groupe fonctionnel n° 5  (mauve) reprend des espèces :  

 dont la mobilité est majoritairement nulle et/ou faible, 

 vivant majoritairement moins de 2 ans, 

 vivant majoritairement dans un tube et qui sont parfois fouisseuses, une espèce de ce 

groupe est sessile, 

 majoritairement opportunistes de 2e ordre ou parfois tolérantes,  
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 dont la taille est variable (<0,9cm à ≥10 cm). 

La taille n’est pas un facteur très discriminant pour la division de ces espèces en groupes 

fonctionnels. En effet, ce trait est celui qui contribue le moins à la distance entre les espèces (Fig. 

4.1). En revanche comme attendu par l’analyse de la contribution des traits, la mobilité est un 

facteur très discriminant, suivi de la longévité, le groupe AMBI et l’habitat. 

Ces groupes sont caractérisés par différents niveaux de sensibilité déterminés par les traits qui 

les caractérisent. Le groupe fonctionnel n°2 est celui avec le niveau de sensibilité le plus élevé 

des cinq. Tous les traits le caractérisant sont des traits de plus grande sensibilité à des stress 

environnementaux. Le groupe n°3 en revanche est le groupe possédant le plus de traits de tolérance 

à de stress environnementaux et est donc déterminé comme le moins sensible, composé notamment 

d’espèces opportunistes de 1er ordre. La groupe n°5 est également un groupe de moindre 

sensibilité, caractérisé par des organismes opportunistes et de courte longévité.  

Les groupes n° 1 et 4 comportent des situations intermédiaires, avantagés par certains traits face 

à un stress environnemental ou désavantagés par d’autres.  

 

  



24 | P a g e  
 

Analyses par périodes - Evaluation de la variabilité temporelle et 

spatiale 

Dans cette section, les groupes fonctionnels de sensibilité présents à chaque période sont 

examinés afin de répondre à la deuxième question des objectifs, soit « y a-t-il une variation des 

groupes fonctionnels entre les deux périodes ? ». De plus, l’indice de diversité de Rao aux 

différentes stations et l’entropie quadratique totale pour chaque période sont analysés. Ceci permet 

de répondre à la troisième question des objectifs, soit « la diversité fonctionnelle varie-t-elle ? ». 

La variation spatiale est étudiée grâce à une DPCoA. Enfin l’analyse de la composition 

fonctionnelle des différents sites permet d’apporter des informations supplémentaires sur 

l’importance des différentes catégories de traits fonctionnels à chaque période et sur une possible 

amélioration des conditions environnementales. 

 

4.2 1995 

4.2.1 Espèces et groupes fonctionnels présents en 1995  

La biomasse sèche des espèces présentes aux différentes stations de la campagne EROS21 peuvent 

être visualisées à la figure 4.5. Mytilus galloprovincialis (Mga) domine en biomasse lors de cette 

période. C’est également l’espèce présente au plus grand nombre de sites. 

 

 
Figure 4.5  – Biomasse sèche des espèces dominantes aux différentes stations de la période 1995.  
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Les espèces dominantes de la période 1995 appartiennent aux cinq groupes fonctionnels déterminés 

dans l’analyse globale et sont répartis dans ces groupes comme suit : 

 

Groupe 1 Groupe 2 Groupe 3 Groupe 4 Groupe 5 

Ssu Meu Asu Mar If 

 Mga Ced Nho Mpal 

 Mph Hdi Tre Pko 

 Tst Nemeind   

  Nra   

  Nzo   

 

Tableau 4.2 – Tableau reprenant les espèces dominantes présentes en 1995. 

 

Tous les groupes fonctionnels déterminés dans l’analyse globale sont donc présents en 1995. 

Cependant la composition taxonomique de ces groupes varie et est reprise dans le tableau 4.2. 

 

4.2.2 Diversité fonctionnelle au sein des communautés (entropie quadratique) 

La figure 4.6 décrit l’indice de diversité fonctionnelle de Rao pour chaque communauté. Plus la 

taille des disques bleus associés à chaque station est grand et plus grand est l’indice de biodiversité. 

La diversité fonctionnelle est plus importante pour les communautés situées à proximité des côtes. 

Le maximum de diversité se situe dans la communauté au sud du delta du Danube. 
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Figure 4.6  – Cartographie de l’entropie quadratique totale de Rao obtenue par l’équation 3.5 à chaque site 

de la période 1995. La diversité fonctionnelle est représentée par des disques bleus aux différentes stations, 

et sa valeur est représentée par leur taille. Les cartes de diversité fonctionnelle sont comparables entre elles. 

L’entropie quadratique totale s’élève à 0,25 pour la période de 1995. Environ 48% de cette diversité 

représente la diversité au sein des communautés alors qu’environ 52% représente la diversité entre 

les communautés (Tab. 4.4). 

 

 Diversité % 

Diversité entre les communautés 0.1298654  51.6276% 

Diversité au sein des communautés 0.1216773    48.3724% 

Diversité totale            0.2515426 100% 

Tableau 4.4 - Décomposition de l’entropie quadratique de Rao pour la période de 1995. 

 

4.2.3 Dissimilarité entre stations 

Les dissimilarités entre stations sont visualisées grâce à une Double Principal Coordinate 

Analysis (DPCoA). Les deux premiers axes principaux de la DPCoA représentent 83,44% de la 

variabilité, soit 65,41% pour l’axe 1 et 18,03% pour l’axe 2 (Fig. 4.7). 

Ces distances ou dissimilarités sont obtenues par l’équation 3.7 et basées sur la dissimilarité 

entre chaque couple d’espèces appartenant à chaque communauté pondérée par leur biomasse. 

Dans ces distances, la diversité intracommunautaire n’est pas prise en compte. 

La figure 4.7 (b) représente l’ordination des communautés selon les deux premiers axes de la 

DPCoA. Chaque communauté est caractérisée par son label indiquant sa position et une ellipse 

associée à celle-ci indique les localisations des espèces que la communauté contient (observables 

en (c)). Les communautés proches les unes des autres sont fonctionnellement similaires alors que 

les communautés éloignées les unes des autres sont fonctionnellement différentes. L’entropie 

quadratique de Rao est donnée à la figure 4.7 (d) pour chaque communauté. La position des espèces 

dans l’espace de la DPCoA est donnée par (c). L’espace de la DPCoA étant commun aux espèces 

et aux communautés, les graphes (b), (c) et (d) sont comparables entre eux.  

Ainsi, les communautés situées en bas à droite (Fig. 4.7 (b)) sont caractérisées par une 

dominance de Mytilus galloprovincialis (Mga) (Fig.4.7 (c)) et des diversités fonctionnelles plus 

faibles (Fig. 4.7 (d)). 

Les communautés situées en haut sont dominées par les polychètes Melinna palmata (Mpal), 

Terebellides stroemii (Tst) et Lagis koreni (Pko), les bivalves Spisula subtruncata (Ssu) et 

Modiolula phaseolina (Mph) et l’ascidie Molgula euprocta (Meu) et caractérisées par une diversité 

fonctionnelle pour la plupart plus élevées. 
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Les communautés situées en bas à gauche sont dominées par les polychètes Nereis zonata (Nzo), 

Nephtys hombergii (Nho), Hediste diversicolor (Hdi) et Polydora ciliata (If), le gastéropode Tritia 

reticulata (Tre), les bivalves Mya arenaria (Mar) et Cerastoderma edule (Ced) et le némertien 

Nemertea indet. (Nemeind), et caractérisées par une diversité fonctionnelle pour la plupart plus 

élevées. 

 

 
Figure 4.7  – Résultats principaux de la DPCoA. La figure (a) donne la projection des axes principaux des 

espèces sur les axes principaux des communautés. Il donne aussi l’histogramme des valeurs propres. La 

figure (b) donne l’ordination des communautés (sites) selon les axes 1 et 2. Chaque communauté est 

caractérisée par son label indiquant sa position et une ellipse indiquant les positions des espèces que la 

communauté contient. Les positions des espèces sont données par la figure (c). La figure (d) indique 

l’entropie quadratique de Rao de chaque communauté. 

 

Bien qu’aucune analyse statistique de clustering n’ait été réalisée pour créer des groupes de 

stations, on constate que les sites sont répartis de manière distincte en trois groupes (Fig. 4.7 (b), 

(d)). Ces trois groupes regroupent des stations similaires fonctionnellement. Le groupe en haut à 

gauche est le plus diversifié, en effet il contient des stations plus dissimilaires les unes des autres. 

L’indice de dissimilarité entre sites de Rao (DISC, défini dans la section 3.4.2) est maximal pour 

les stations les plus éloignées sur le graphe de l’ordination et minimal pour celles plus rapprochées. 

(a) (b) 

(c) (d) 
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La biomasse intervenant dans le calcul de la diversité fonctionnelle des communautés et de 

dissimilarité entre communautés, l’ordination de celles-ci dépend de la biomasse des espèces. 

Notamment, Mytilus galloprovincialis, par sa forte présence aux sites et sa forte biomasse, influe 

beaucoup sur les calculs et l’ordination des sites. Cette espèce est reprise dans le groupe fonctionnel 

le plus sensible. 

 

4.2.4 Composition fonctionnelle 

La matrice de composition fonctionnelle des sites (sites*traits) a été cartographiée afin de 

visualiser l’importance relative des catégories de traits exprimées dans les différentes 

communautés. 

En analysant l’ensemble de ces cartes, on constate que la période de 1995 est dominée par les 

catégories de traits suivants (voir figures 4.8 à 4.12 et table 3.2) : 

 AMBI.3, soit groupe AMBI III (tolerant), dont les populations sont stimulées par un 

enrichissement en matière organique, 

 A2, soit longévité inférieure à 2 ans, le long des côtes au nord du Danube et Asup, soit 

supérieure à 5 ans, plus loin des côtes, 

 MobN soit mobilité nulle, 

 S30 (1-2,9 cm), S60 (3-5,9 cm), mais particulièrement Ssup (≥ 10 cm), 

 Hsessile  au nord du Danube plus loin des côtes, Htube à proximité des côtes au sud du 

Danube, Hburrower à proximité du Danube. 

  

 

 

 

 

 

 

AMBI.1 AMBI.2 AMBI.3 
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Figure 4.8  – Cartographie des catégories fonctionnelles associées au trait « AMBI » pour la période 

1995. 

 

 
 

 

  

Figure 4.9  – Cartographie des catégories fonctionnelles associées au trait « longevity » pour la 

période 1995. 

 

 
 

 

 

AMBI.4 AMBI.5 

A2 

MobL 

Asup 

MobN 

A5 

MobM 
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Figure 4.10  – Cartographie des catégories fonctionnelles associées au trait « relative adult mobility » pour 

la période 1995. 

 

 

 

 

 

Figure 4.11  – Cartographie des catégories fonctionnelles associées au trait « adult life habit » pour la 

période 1995. 

 

MobH 

Hsessile Htube Hburrow 

Hcrawler Hfree 
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Figure 4.12  – Cartographie des catégories fonctionnelles associées au trait « maximum adult size » pour la 

période 1995. 

 

A cette période où la qualité environnementale de la mer Noire est la plus dégradée sont 

retrouvés en majorité des traits qualifiés de moins sensibles voir avantageux pour les espèces face 

à une perturbation environnementale tels que AMBI.3 et A2. En revanche on retrouve également 

de manière dominante des traits moins attendus dans de telles conditions environnementales telles 

que Asup, MobN, Ssup, Hsessile, Htube et Hburrow. 

Cette composition fonctionnelle est fortement influencée par la biomasse de Mytilus 

galloprovincialis qui est un organisme présentant les catégories de traits : S100 et Ssup, MobN et 

MobL, Hsessile, A5 et Asup, et AMBI.3. Cette espèce regroupe toutes les caractéristiques d’un 

organisme sensible excepté par son groupe AMBI qui fait d’elle une espèce dont les populations 

sont stimulées par un enrichissement organique.  

 

  

S10 S30 S60 

S100 

 

Ssup 
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4.3 2010 

4.3.1 Espèces et groupes fonctionnels présents en 2010 

La biomasse sèche des espèces présentes aux différentes stations de la période 2010 peuvent 

être visualisées à la figure 4.13. Mya arenaria (Mar) domine en biomasse lors de cette période, 

accompagnée de Melinna palmata (Mpal) et Mytilus galloprovincialis (Mgal). 

 
Figure 4.13  – Biomasse sèche des espèces dominantes aux différentes stations de la période 2010.  

 

Les espèces dominantes de la période 2010 appartiennent aux cinq groupes fonctionnels 

déterminés dans l’analyse globale et sont repartis dans ces groupes comme suit : 

Groupe 1 Groupe 2 Groupe 3 Groupe 4 Groupe 5 

Aal Map Asu Ain Cintes 

Abni Mga Cgl Aka Dqu 

Apaucib Mli Dpu Lho Hfi 

Apaucic Mph Hdi Mar Pko 

Apr Olo Nemeind Nho Mpal 

Cga Pso Oin Pru 

Lin Scar  Rve 

Lme Tst  Tre 

Pau   Upu 

Ppa 
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Rtr 

Sdec 

Ssu 

 

Tableau 4.5 – Tableau reprenant les espèces dominantes présentes en 2010. 

 

Tous les groupes fonctionnels déterminés dans l’analyse globale sont présents en 2010. 

Cependant la composition taxonomique de ces groupes varie et est reprise dans le tableau 4.5. 

 

4.2.2 Diversité fonctionnelle au sein des communautés (entropie quadratique) 

La figure 4.14 décrit l’indice de diversité fonctionnelle de Rao pour chaque communauté de la 

période 2010. Plus la taille des disques bleus associés à chaque station est grand et plus grand est 

l’indice de biodiversité. La diversité fonctionnelle de chaque communauté est plus uniforme pour 

la période de 2010, bien qu’elle soit moins importante à certaines stations entre le delta du Danube 

et le sud d’Odessa. 

 

 
Figure 4.14  – Cartographie de l’entropie quadratique totale de Rao obtenue par l’équation 3.5 à chaque site 

de la période 2010. La diversité fonctionnelle est représentée par des disques bleu aux différentes stations, 

et sa valeur est représentée par leur taille. Les cartes de diversité fonctionnelle sont comparables entre elles. 

 

L’entropie quadratique totale s’élève à 0,25 pour la période de 2010. Environ 58% de cette 

diversité représente la diversité au sein des communautés alors qu’environ 42% représente la 

diversité entre les communautés (Tab. 4.6). 
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 Diversité % 

Diversité entre les communautés 0.08645736 42.22575% 

Diversité au sein des communautés 0.11829296 57,77425% 

Diversité totale            0.20475032 100% 

Tableau 4.6 - Décomposition de l’entropie quadratique de Rao pour la période de 2010. 

 

4.3.3 Dissimilarité entre stations 

Les dissimilarités entre stations sont visualisées grâce à une Double Principal Coordinate 

Analysis (DPCoA). Les deux premiers axes principaux de la DPCoA représentent 74,67% de la 

variabilité, soit 60,60% pour l’axe 1 et 14,07% pour l’axe 2 (Fig. 4.6). 

 

 

Figure 4.15  – Principaux résultats de la DPCoA. La figure (a) donne la projection des axes principaux des 

espèces sur les axes principaux des communautés. Il donne aussi le barplot des valeurs propres. La figure 

(b) donne l’ordination des communautés selon les axes 1 et 2. Chaque communauté est caractérisée par son 

label indiquant sa position et une ellipse indiquant les localisations des espèces que la communauté contient. 

(a) (b) 

(c) (d) 
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Les positions des espèces sont données par la figure (c). La figure (d) indique l’entropie quadratique de Rao 

de chaque communauté. 

 

La figure 4.15 (b) représente l’ordination des communautés selon les deux premiers axes de la 

DPCoA. Chaque communauté est caractérisée par son label indiquant sa position et une ellipse 

associée à celle-ci indique les localisations des espèces que la communauté contient. Les 

communautés proches les unes des autres sont fonctionnellement similaires alors que les 

communautés éloignées les unes des autres sont fonctionnellement différentes. L’entropie 

quadratique de Rao est donnée à la figure 4.15 (d) pour chaque communauté. La position des 

espèces dans l’espace de la DPCoA est donnée par (c). L’espace de la DPCoA étant commun aux 

espèces et aux communautés, les graphes (b), (c) et (d) sont comparables entre eux. 

L’indice de dissimilarité entre sites de Rao (DISC, défini dans la section 3.4.2) est maximal pour 

les stations les plus éloignées sur le graphe de l’ordination et minimal pour celles plus rapprochées. 

Contrairement à la période de 1995, il est difficile de déterminer des groupes de stations distincts 

en observant les figures 4.15 (b) et (d). Cependant on remarque que l’ordination des communautés 

et des espèces observe le même pattern d’étoile à trois branches que pour la période de 1995. 

Les communautés situées aux extrémités des branches de l’étoile sont celles montrant une plus 

faible diversité fonctionnelle. Les ellipses les entourant (Fig. 4.15 (b)) sont plus petites et se 

concentrent sur les espèces aux extrémités des branches de l’étoile (Fig. 4.15 (c)) 

 

4.3.4 Composition fonctionnelle 

La matrice de composition fonctionnelle des sites (sites*traits) a été cartographiée afin de 

visualiser l’importance relative des catégories de traits exprimées dans les différentes 

communautés. 

En analysant l’ensemble de ces cartes, on constate que la période de 2010 est dominée par les 

catégories de traits suivants (voir figures 4.16 à 4.20 et table 3.2 ) : 

 AMBI.1, AMBI.2 et AMBI.3, soit respectivement les groupes AMBI I (sensible), II 

(indifférent) et III (tolérant), 

 Asup, soit longévité supérieure à 5 ans et A2 au sud au delta du Danube, soit longévité 

inférieure à 2 ans.  

 MobN et MobL, soit mobilité nulle et faible, mais aussi MobH, soit mobilité élevée dans 

la zone éloignée des côtes au sud. 

 Hsessile au niveau des côtes à proximité du Danube, Htube dans les zones éloignées des 

côtes et Hburrow sur l’ensemble de la zone d’étude, 

 S30 (1-2,9 cm), S60 (3-5,9 cm), S100 (6-9,9 cm) et Ssup (≥ 10 cm). La catégorie de la plus 

petite taille est moins présente que les autres catégories. 
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Les cartes de composition fonctionnelle montrent de manière générale que les traits sont plus 

diversifiés aux différentes stations par rapport à la période de 1995. On retrouve notamment plus 

de traits de sensibilité tels que AMBI.1, Asup au niveau du delta du Danube (déjà présent en 1995 

sur le reste de la zone) ainsi que Hburrow et Htube.  

La catégorie MobN est très présente dans la moitié sud de la zone d’étude mais y était déjà 

présente en 1995. Il semble en revanche qu’elle soit moins présente dans la partie nord. Des 

catégories de traits attendues dans des situations plus déséquilibrées sont également plus présentes 

qu’en 1995. On retrouve notamment une augmentation de MobL et MobH ainsi que de tailles 

d’organismes plus petites (S30, S60).  

 

 

 

 

 

Figure 4.16  – Cartographie des catégories fonctionnelles associées au trait « AMBI » pour la période 

2010.  

 

AMBI.1 AMBI.2 

 

AMBI.3 

AMBI.4 AMBI.5 
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Figure 4.17  – Cartographie des catégories fonctionnelles associées au trait « longevity » pour la période 

2010.  

 

 

 

 

 

Figure 4.18  – Cartographie des catégories fonctionnelles associées au trait « relative adult mobility » pour 

la période 2010. 
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Figure 4.19  – Cartographie des catégories fonctionnelles associées au trait « adult life habit » pour la 

période 2010. 
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Figure 4.20  – Cartographie des catégories fonctionnelles associées au trait « maximum adult size » pour la 

période 2010. 
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5. Discussion 

Dans cette section, les principaux résultats sont interprétés et discutés. 

L’analyse globale a permis de déterminer différents groupes de sensibilité présents ces 25 

dernières années.  

En 1995, Mytilus galloprovincialis domine en biomasse. L’ensemble des groupes fonctionnels 

déterminés sont présents. La diversité fonctionnelle et la composition fonctionnelle des 

communautés montrent des variations spatiales marquées.  

Durant la période de 2010, le système est dominé par Mya arenaria (Mar), Melinna palmata 

(Mpal) et Mytilus galloprovincialis (Mgal). L’ensemble de groupes fonctionnels déterminés sont 

présents. La diversité fonctionnelle et la composition fonctionnelle des communautés sont plus 

homogènes spatialement. La comparaison des résultats met en évidence des différences entre les 

deux périodes. 

5.1 Période globale 

Les analyses réalisées sur les données de la période globale ont tenté de mettre en évidence une 

différenciation des espèces présentes lors de cette période sur base de leurs traits de sensibilité. 

Cependant, cette différentiation n’est pas toujours claire comme le montre la figure 4.3.  La figure 

4.2, ne met pas clairement en évidence des groupes bien différentiés.  L’algorithme de clustering 

UPGMA utilisé permet de définir ces groupes en utilisant des critères de regroupement de manière 

empirique. Le regroupement dépend du choix du nombre de groupes qui a été basé sur l’analyse 

du dendrogramme. Les groupes reprennent des espèces qui sont jugées plus similaires entre elles 

qu’en comparaison avec des espèces des autres groupes. 

Il a été choisi dans cette étude de considérer les groupes selon la période globale car celle-ci est 

plus représentative de l’ensemble des espèces présentes en mer Noire. Il est alors possible de mener 

une comparaison des traits entre 1995 et la période 2010. 

Les groupes sont principalement organisés selon la mobilité, la longévité, le groupe AMBI, ce 

qui signifie que les organismes d’un même groupe présentent majoritairement les mêmes 

caractéristiques pour ces traits. Cependant bien que des traits principaux soient mis en évidence 

pour chaque groupe, ils ne sont pas complètement homogènes. En ce qui concerne l’habitat, une 

plus grande variabilité au sein des groupes est observée et la taille est extrêmement variable au sein 

des groupes. La variabilité observée est en accord une fois de plus avec les observations faites aux 

figures 4.2 et 4.3. 
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5.2 Période 1995 

5.2.1 Espèces dominantes 

L’espèce dominante en biomasse en 1995 est Mytilus galloprovincialis (Mga) et le système est 

dominé en biomasse par des bivalves (Lepoint Irambona, 2021). Mee et al. (2005) décrit un model 

conceptuel  du déclin de l’écosystème benthique sur le plateau nord-ouest de la Mer Noire. Les 

champs d’algues Phyllophora sp. initialement présents dans le système déclinent rapidement suite 

au déclin de la lumière, causé par l’augmentation de la biomasse de phytoplancton dans la colonne 

d’eau, laissant alors un système dominé par des bivalves qui filtrent l’eau. Un système dominé par 

le genre Mytilus et autres bivalves correspond donc à une phase intermédiaire. Le déclin des 

bivalves survient lorsque leur capacité de filtration est dépassée par les apports en matière 

organiques et que des épisodes d’hypoxie trop longs les forcent à se fermer jusqu’à épuisement de 

leurs réserves de glycogène. 

L’espèce Mytilus galloprovincialis a vu durant certains évènements hypoxiques saisonniers 

importants, une réduction de l’étendue et de sa biomasse en Mer Noire (Mee, 2006). Les années 

90 correspondent à une phase de « recovering » de l’écosystème, dominé par des bivalves. 

 

5.2.2 Groupes fonctionnels 

Selon les groupes fonctionnels déterminés, l’ensemble des groupes fonctionnels de sensibilité 

sont présents en 1995. Cependant le groupe 1 n’est représenté que par une seule espèce, le bivalve 

Spisula subtruncata (Ssu). Ce groupe représente des espèces de sensibilité intermédiaire à élevée. 

Spisula subtruncata est un bivalve fouisseur de petite taille, de longévité moyenne à grande et de 

mobilité faible qui appartient au groupe AMBI I, et est donc sensible aux perturbations.  

La présence de toutes les modalités, vérifiée par les cartes de composition fonctionnelle, 

confirme la présence de tous les traits de sensibilité en 1995. Seule la modalité AMBI.5 

(opportunistes de 1er ordre) n’est pas présente en 1995 (voir section 5.3.4). 

 

5.2.3 Variation spatiale de la diversité fonctionnelle 

La diversité fonctionnelle basée sur les traits de sensibilité est plus élevée à proximité des côtes 

et décroit avec la distance vers le large. Selon Paganelli et al. (2012) et Drion (2014), ce patron 

serait lié à l’augmentation de la stabilité de différents facteurs environnementaux en s’éloignant 

des côtes, telles que les variations de température, concentration d’oxygène, taux de sédimentation, 

etc. Cependant une analyse des corrélations de ces paramètres avec la diversité fonctionnelle serait 

nécessaire pour confirmer cette hypothèse. Notons que Lepoint Irambona (2021) a obtenu des 

résultats similaires de diversité fonctionnelle en étudiant des traits de bioturbation. 
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La diversité fonctionnelle plus élevée au niveau des côtes est due à la présence de plusieurs 

modalités des traits de longévité, mobilité, taille et habitat. En revanche le trait AMBI est peu 

diversifié au niveau de la côte et principalement représenté par AMBI.3. 

Les zones vers le large contiennent les modalités de mobilité nulle à faible, de plus grande 

longévité, Hsessile et Hburrow, et enfin AMBI.1 et AMBI.3. 

Le trait AMBI est un trait qui a tendance à synthétiser les autres (Grall and Glémarec, 1997; 

Paganelli et al., 2012) bien qu’il soit considéré comme un trait singulier dans ce mémoire. Il est 

cependant lié aux autres traits et résume le caractère sensible ou non des espèces. En considérant 

AMBI, il est évident que la côte est dominée par AMBI.3 et la zone plus éloignée par AMBI.1. 

Il semble que les sites montrant une diversité fonctionnelle plus faible se trouvent dans les zones 

où les flux de carbone sont plus importants, soit au nord du Danube (Fig. 5.1). Il est cependant 

difficile d’interpréter de manière certaine la variabilité spatiale de la diversité fonctionnelle en 

fonction des zones d’hypoxie et d’eutrophisation étant donné la multitude de paramètres pouvant 

influer sur celle-ci, tels que le substrat, la profondeur, les courants, la pêche et en particulier par le 

chalutage de fond, qui ne sont pas étudiés en détail dans ce mémoire (Fleddum, 2010; Van and 

Gümüş, 2021). 

 
Figure 5.1 – Cartographie des flux de carbone organique particulaire estimée à partir des résultats du modèle 

opérationnel de la mer Noire. 

 

 
Figure 5.2 – Cartographie des zones hypoxiques lorsque l'on prend un seuil de 63 µmol/l (gauche) et 120 

µmol/l (droite) pour définir l'hypoxie (modèle opérationnel de la mer Noire). 
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5.2.4 Composition fonctionnelle des sites et interprétation en fonction des conditions 

environnementales (hypoxie saisonnière et flux de carbone organique particulaire) 

Les cartes de composition fonctionnelle permettent de distinguer des zones fonctionnellement 

différentes et de les relier aux conditions environnementales. Les traits liés au cycle de vie étudiés 

dans ce mémoire présentent des liens avec l’habitat des espèces (Paganelli et al., 2012) ; il était 

attendu de trouver une nette différence spatiale entre la zone impactée par d’importants flux de 

carbone organique (Fig. 5.1) et la zone moins impactée ainsi qu’une différence nette entre la zone 

impactée par l’hypoxie saisonnière (Fig. 5.2) et celle qui ne l’est pas.  

La première observation, est la séparation de la côte et du large par le trait AMBI (Fig. 4.8) qui 

suggère que la zone au large est moins affectée par les flux de carbone que la zone à proximité des 

côtes (Fig. 5.1).  

Le trait de longévité sépare également la côte et le large en deux zones distinctes bien que la 

ligne de séparation soit située plus près de la côte (Fig. 4.9). La modalité de plus courte longévité 

(A2) est concentrée au niveau des côtes et particulièrement au nord du Danube alors que la modalité 

de plus longue longévité (Asup) est abondante un peu plus au large. Il est attendu de trouver des 

organismes de plus courte longévité dans les zones plus affectées par une perturbation. En effet, ce 

trait est corrélé à la stratégie reproductive et à la réponse aux perturbations et par conséquent influe 

sur la dynamique des populations (Jennings et al., 1998; Tyler et al., 2012). Jennings et al. (1998) 

a mis en évidence que les espèces arrivant plus tard à maturité sont moins capables de supporter 

un certain taux de mortalité que les espèces ayant un cycle de vie court. L’observation de la 

présence de la modalité A2 au niveau des côtes nord (Fig. 4.9) concordent dès lors avec les 

observations faites aux figures 5.1 et 5.2. En revanche il est étonnant de trouver la modalité Asup 

dans la zone au nord du Danube et au large. Drion (2014), met en évidence que les fonctions des 

stations plus au large sont fortement influencées par la biomasse de l’espèce sessile, Mytilus 

galloprovincialis qui appartient au groupe AMBI III, présente une grande taille, une grande 

longévité et une mobilité nulle. 

Cette séparation à proximité des côtes est également marquée par le trait de mobilité (Fig. 4.10). 

Les modalités MobM et MobH sont cantonnées aux côtes alors que MobN et MobL se situent un 

peu plus au large. Les modalités de mobilités plus faibles sont considérées comment des modalités 

plus sensibles car les espèces présentant ces caractéristiques sont inaptes à se déplacer dans le cas 

d’une perturbation, tandis qu’une espèce mobile peut de déplacer pour échapper à la perturbation 

(hypoxie saisonnière) (Fleddum, 2010). Bien que ces espèces soient sensibles et sujette à mortalité 

lors d’un évènement hypoxique, il est attendu de trouver en majorité ces espèces par rapport aux 

espèces plus mobiles dans les zones perturbées. En effet, les zones d’hypoxie sont désertées par les 

espèces mobiles qui adoptent un comportement d’évitement (Fleddum, 2010; Gogina et al., 2014). 

Les espèces sessiles et de faible mobilité quant à elles, éprouvent une difficulté à s’en éloigner. La 

survie de la population dépend des autres traits exhibés par les espèces et des stratégies adaptatives 
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liées à ceux-ci (Fleddum, 2010). Ici, les zones affectées par l’hypoxie sont généralement non 

habitées. On remarque cependant la présence au sud, à proximité de Varna (affectée par l’hypoxie), 

les trait MobN et A2 qui sont attendus en zones d’hypoxie. Le nord (affecté par l’hypoxie), à 

proximité d’Odessa, est dominé par A2, les traits de mobilité étant variés. 

Les espèces sessiles sont plus ou moins sensibles à l’hypoxie selon leur tolérance vis-à-vis de 

celle-ci. Les espèces présentant les traits « tube-dwelling », « burrow-dwelling », « crawler » et 

« free living » abandonnent les régions hypoxiques ou meurent (Gogina et al., 2014). 

Ici, Htube, Hburrow, Hcrawler et Hfree sont présents majoritairement au niveau des côtes, dans 

des zones non affectées par l’hypoxie. 

Le trait Hsessile est fortement influencé par la biomasse élevée de l’espèce Mytilus 

galloprovincialis au large. Les flux de carbone y sont importants mais la zone est protégée de 

l’hypoxie. 

Enfin, la taille est un trait corrélé avec d’autres traits comme le taux métabolique et la réponse 

aux perturbations (Tyler et al., 2012). Les plus petites espèces sont plus aptes à supporter un taux 

de mortalité donné que des espèces de plus grandes tailles (Gaston and Blackburn, 2000). Ici, les 

tailles supérieures (S60, S100 et Ssup) dominent (Fig. 4.9) la période dans les zones non affectées 

par l’hypoxie. Les zones affectées par l’hypoxie présentent des tailles variables (S10, S30, S60, 

S100 et Ssup). 

En particulier, la modalité Ssup est fortement influencée par la biomasse de Mytilus 

galloprovincialis qui est une espèce de taille supérieure.   

Les résultats concernant AMBI, la longévité et la mobilité mettent en évidence les effets des 

fleuves et de l’hypoxie saisonnière sur les communautés benthiques. 

L’interprétation de la variation spatiale des traits suivant les conditions environnementales 

d’hypoxie et de flux de carbone est complexe car d’autres paramètres non étudiés dans ce mémoire 

influent sur la répartition des traits comme évoqué pour la diversité fonctionnelle (voir section 

précédente). En particulier, Paganelli et al. (2012) souligne que le type d’habitat et autres traits sont 

aussi corrélés avec le type de sédiment.  
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5.3 Période 2010 

5.3.1 Espèces dominantes 

Durant la période de 2010, les espèces dominantes en biomasse sont les bivalves Mya arenaria 

(Mar) et Mytilus galloprovincialis (Mgal) appartenant au groupe AMBI III ainsi que le polychète 

Melinna palmata (Mpal) appartenant au groupe AMBI II. Le système est toujours dominé par des 

bivalves, néanmoins l’abondance de Melinna palmata témoigne du retour d’espèces plus sensibles. 

5.3.2 Groupes fonctionnels 

Durant la période de 2010, tous les groupes fonctionnels de sensibilité sont présents. On note 

que la diversité taxonomique du groupe 1 a fortement augmenté par rapport à 1995. Ce groupe 

représente des espèces de sensibilité intermédiaire à élevée et la majorité des espèces le composant 

appartiennent au groupe AMBI I et ont un caractère fouisseur et une mobilité faible. Ceci témoigne 

de retour d’espèces plus sensibles en 2010. 

 

5.3.3 Variation spatiale de la diversité fonctionnelle 

Contrairement à la période de 1995, la période de 2010 n’est pas caractérisée par une ségrégation 

spatiale marquée suivant l’entropie quadratique de Rao (Fig. 4.14). La diversité est moindre pour 

les communautés situées dans la zone située entre le delta du Danube et le sud d’Odessa. Ces 

stations sont caractérisées par des indices de bioturbation et d’irrigation plus faibles (Lepoint 

Irambona, 2021). Lepoint Irambona (2021) obtient des résultats similaires de diversité 

fonctionnelle en considérant des traits de bioturbation. 

 

5.3.4 Composition fonctionnelle des sites et interprétation en fonction des conditions 

environnementales (hypoxie saisonnière et flux de carbone organique particulaire) 

 

Les cartes de composition fonctionnelle permettent de distinguer des zones fonctionnellement 

différentes et de les relier aux conditions environnementales. La section 5.2.4 donne plus 

d’informations sur les liens entre les traits et l’environnement.  

La période de 2010 se distingue de celle de 1995 par la présence du trait AMBI.5 au niveau du 

delta du Danube et au sud de celui-ci. Ce trait est porté par Oligochaeta indet. (Oin) et Capitella 

capitata (Ccap). Capitella capitata est une espèce connue pour son caractère opportuniste, 

abondant en masse dans les zones très polluées et soumises à l’hypoxie (Pearson and Rosenberg, 

1977; Tsutsumi, 1987). Ce polychète au cycle de vie très court prolifère dans des environnements 
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azoïques où les communautés benthiques sont en récente reconstruction après une forte 

perturbation.  

Dans le cas de la Mer Noire, la réduction de la biomasse de Mytilus galloprovincialis a entrainé 

le déclin des populations de polychètes suite à la quasi absence d’espèces épibenthiques. La 

croissance de C. capitata et d’autres espèces de polychètes de petite taille est indicatrice du 

rétablissement des communautés de polychètes. Plus tard, la recolonisation progressive par M. 

galloprovincialis induit une augmentation du nombre relatif d’espèces épibenthiques, au détriment 

de C. capitata. (Surugiu, 2005) 

En revanche cette modalité n’est pas présente sur l’ensemble de la zone et est concentrée à 

l’embouchure et Danube et au sud de celui-ci, accompagnée par la modalité AMBI.4. Ceci suggère 

que la zone à proximité du delta du Danube et au sud de celui-ci, affectée par ses rejets y compris 

des polluants, est à un stade de restauration moins avancé que le reste du plateau.  

Le reste du plateau nord-ouest est beaucoup plus homogène en terme de modalités des traits et 

la distinction de zones montrant des sensibilités différentes est moins aisée (Fig. 4.16 à 4.20).  

Ces résultats mettent en évidence une réduction de l’impact des fleuves et de l’hypoxie 

saisonnière sur la ségrégation de traits de sensibilité et suggèrent une réduction de la gravité de 

cette dernière. Lepoint Irambona (2021) obtient des observations et conclusions similaires en ce 

qui concerne des traits de bioturbation. Mee et al. (2005) indique en effet que les programmes de 

restauration ont permis de réduire l’apport de matière organique par le Danube le Dniepr et le 

Diester, réduisant ainsi l’étendue et la gravité de l’hypoxie saisonnière.  

 

5.4 Comparaison 

5.4.1 Diversité fonctionnelle 

La comparaison de la diversité fonctionnelle (entropie quadratique de Rao) révèle des 

changements entre les deux périodes. Les cartes ne sont pas comparables de manière quantitative, 

cependant il est possible de comparer la variation spatiale des deux périodes.  

Tout d’abord on constate que la diversité fonctionnelle a diminué en 2010 par rapport à 1995. 

Paganelli et al. (2012) indique qu’il n’est pas rare de voir le coefficient de Rao diminuer en 

conséquence de nombre d’espèces qui augmente. Ce coefficient, pour rappel, est influencé par 

l’abondance des espèces, et les différences entre les espèces.  

Ensuite, la décomposition de l’entropie quadratique de Rao (Tab. 4.4. et Tab. 4.6) montre qu’en 

1995 une plus grande partie de cette entropie était due à la différence entre les communautés 

(51,6%), révélant moins d’homogénéité sur l’ensemble du plateau et la ségrégation de ce plateau 

en zones plus distinctes alors qu’en 2010 la tendance s’inverse. Durant la période 2010, une 

majorité de l’entropie est due à la diversité au sein des communautés (57,7%). 
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Ce résultat est confirmé par la figure de la DPCoA qui montre trois groupes assez distincts de 

stations en 1995 alors qu’en 2010 il est beaucoup plus difficile d’identifier des groupes de stations 

distincts. 

Cela suggère que les conditions environnementales contraignent moins la répartition des 

groupes de sensibilité en 2010 dans les différents sites. Lepoint Irambona (2021) obtient des 

résultats similaires en considérant des traits de bioturbation et constate également une augmentation 

des fonctions bioturbatrices en 2010. 

 

5.4.2 Composition fonctionnelle 

La période de 2010 est caractérisée par la présence de plus de diversité au niveau des modalités 

pour un trait. En 1995 on constate une dominance des catégories AMBI.3, Asup, MobN, Hsessile 

et Ssup alors qu’en 2010 en plus de ces traits on trouve également AMBI.1, AMBI.2, A2, MobL, 

Htube, Hburrow, Hfree, S30, S60 et S100 de manière plus abondante.  

En particulier, on peut constater que le trait AMBI.1 est bien plus représenté en 2010 qu’en 1995 

et ce sur l’ensemble de la zone d’étude. Alors qu’en 1995 il n’était représenté de manière 

majoritaire dans les zones éloignées des côtes et du delta du Danube, dans une zone protégée de 

l’hypoxie et de flux de carbone organique importants, il est en 2010 fortement présent sur tout le 

plateau nord-ouest de la mer Noire. Ceci suggère un retour à des conditions viables pour des 

organismes dits sensibles, et donc à une amélioration globale de l’environnement en 2010. 

Aussi, on note la présence des traits AMBI I, AMBI II et « mobilité faible » à proximité 

d’Odessa et de Varna, zones toutes deux affectées par l’hypoxie qui étaient dépourvues de ces traits 

en 1995. 

La modalité AMBI.4 (opportunistes de 2e ordre) s’est quant à elle délocalisée vers le delta du 

Danube alors qu’en 1995 il était présent tout le long des côtes de la zone d’étude, et en particulier 

au nord du Danube et à proximité de l’embouchure du Dniestr. 

En 1995, les cartes de composition fonctionnelle suggèrent que l’ensemble de côtes du plateau 

nord-ouest sont polluées. Les résultats de 2010 montrent que les perturbations plus intenses, 

indiquées par des traits opportunistes (A2, AMBI.4 et AMBI.5) se sont délocalisées vers le sud, à 

proximité du Danube. Ces observations suggèrent que le Danube est la principale pollution en 2010 

alors qu’en 1995 le Dniestr et le Dniepr (Fig. 1.1) contribuent au moins autant que le Danube à la 

dégradation du milieu. 
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5.5 Limites de l’étude  

5.5.1 Échantillonnage 

Bien que la comparaison entre les deux périodes soit possible, il est tout de même important de 

noter que les campagnes utilisées pour la période de 1995 et pour 2010 sont différentes. La 

campagne de 2010 s’étend de 2008 à 2017 alors que la campagne EROS21 a été réalisé l’été de 

1995. Aussi, bien que la zone couverte par les deux périodes soit commune, le nombre et la position 

précise des stations d’échantillonnage diffèrent. Il serait possible d’améliorer la qualité de l’étude 

de la variation temporelle en réalisant une campagne identique à celle d’EROS21 de nos jours, que 

ça soit au niveau de la période, du nombre et de la position des stations mais aussi de l’effort 

d’échantillonnage. 

L’analyse de la variation spatiale effectuée permet, outre l’interprétation avec les conditions 

environnementales, de prendre conscience que la variabilité spatiale peut avoir un impact négatif 

sur la qualité de l’interprétation de la variation temporelle. Par chance, les résultats ont montré une 

nette distinction entre 1995 et 2010.  

 

5.5.2 Subjectivité 

L’approximation des traits représente une faiblesse dans les analyses de BTA. Bien que le travail 

de recherche fourni ait été conséquent et rigoureux, l’attribution d’un trait à une espèce reste propre 

à celui qui réalise le fuzzy coding lors de la lecture d’un article scientifique (en particulier pour le 

trait de mobilité). Une certaine logique et les recommandations de Bremer et al. (2006a) ont été 

suivies pour l’attribution des traits, mais il reste néanmoins une part de subjectivité.  

En plus des interprétations des informations qui peut différer d’un auteur à un autre, il est 

important de mentionner que lorsqu’une information pour une espèce n’était pas disponible, 

l’information a été prise pour un rang taxonomique supérieur (genre ou famille). Bien 

qu’approximer les traits de cette manière ait du sens, rien ne garantit que cela fonctionne pour tous 

les traits et toutes les espèces. On peut en effet trouver une grande variabilité des traits dans une 

même famille et parfois même un même genre. Cela dépend aussi du trait considéré. Il est en effet 

assez pertinent d’utiliser ce système lorsque l’on détermine le « adult life habit », car les 

organismes d’une même famille ont souvent une morphologie similaire et donc un « adult life 

habit » identique (ex. : bivalves fouisseurs, anémones en tube...). Il est en revanche moins évident 

d’utiliser ce système lorsque l’on détermine la longévité ou le groupe écologique d’une espèce. 

C’est pourquoi la recherche bibliographique a été effectuée de manière extrêmement rigoureuse et 

que ce système n’a été utilisé que lorsque cela avait du sens, en étudiant les traits de plusieurs 

espèces de la même famille et lorsqu’il n’y avait vraiment pas d’autre choix.  
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6. Conclusion et perspectives 

Il est maintenant généralement admis (Bremner, 2005; Fleddum, 2010) que l’analyse des traits 

biologiques (BTA) des communautés benthiques est un moyen plus efficace d’évaluer la santé d’un 

écosystème par rapport à des analyses traditionnelles de diversité taxonomique. Une BTA a été 

réalisée sur le plateau continental de la Mer Noire à deux périodes, soit en 1995 et dans les années 

2010, et il était attendu d’observer une nette différence entre les deux périodes.  

L’analyse de la présence des groupes et des traits aux deux périodes a permis de mettre en 

évidence l’avancée de la restauration de l’écosystème en 2010. L’étude de la variation spatiale a 

permis de mettre en évidence l’influence du Dniestr, du Dniepr et du Danube en 1995 et de la 

diminution de cette influence, particulièrement celle du Dniestr et du Dniepr en 2010.  

Selon Mee et al. (2005), un retour vers un système initial est hypothétique car certains 

changements irréversibles se sont produits, telle que la colonisation du milieu par des espèces 

invasives comme le cténophore Mnemiopsis leidyi. Cependant, l’analyse par les traits biologiques 

du macrobenthos a permis de mettre en évidence la restauration des groupes de sensibilité plus 

élevée sur l’ensemble du plateau nord-ouest et ainsi l’amélioration des conditions 

environnementales de la Mer Noire en réponse aux mesures de gestion prises dans les années 2000. 

 

Perspectives 

L’interprétation des résultats pourrait être améliorée en réalisant une étude quantitative des 

relations entre les traits et l’environnement, à l’aide de corrélations.  

Elle pourrait également être améliorée en considérant non pas seulement les espèces dominantes 

en biomasse mais l’ensemble des espèces présentes sur le plateau nord-ouest de la Mer Noire. Cela 

représente un travail conséquent. Il serait également possible de considérer plus de traits. En effet, 

les traits considérés ici apportent des informations de réponses aux conditions environnementales 

mais peu d’informations sur le fonctionnement de l’écosystème. Une approche plus complète telle 

que réalisée par Bremner (2005), Fleddum (2010), Drion (2014) et beaucoup d’autres études de 

BTA informerait de manière plus précise sur la structure fonctionnelle de l’écosystème. En 

particulier, les traits « profondeur d’enfouissement », « développement larvaire », « dispersion des 

propagules », « stratégie d'alimentation » et « adaptation à des valeurs faibles d’oxygène » ont 

montré des liens avec l’hypoxie (Caswell et al., 2018; Fleddum, 2010) et mériteraient d’être 

étudiés.  

Il serait aussi très intéressant de considérer d’autres facteurs pouvant influer sur la diversité 

fonctionnelle tels que la pêche et en particulier la pêche au chalut, la présence d’espèces invasives, 

le type de substrat, etc. Enfin il serait bon de reproduire une campagne identique à celle d’EROS21 

afin d’obtenir une comparaison plus adéquate entre les deux périodes considérées lors de ce travail.  
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Annexe A  

Les stations des différentes campagnes de prélèvements sont reprises dans les figures A1 à A6. 

 

 

Figure A1 – Cartographie de l’ensemble des stations étudiées, regroupant les campagnes EROS21 

(1995), Sesame (2008), HYPOX (2011), EMBLAS 2017, EMBLAS 2016 et MFSD (2017). 

 

  

Figure A2 – Cartographie de l’ensemble des stations de la campagne EROS21 (1995). 
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Figure A3 – Cartographie de l’ensemble des stations de la campagne Sesame (2008). 

 

 

Figure A4 – Cartographie de l’ensemble des stations étudiées, regroupant les campagnes HYPOX 

(2011). 
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Figure A5 – Cartographie de l’ensemble des stations des campagnes EMBLAS 2016 et EMBLAS 

2017. 

 

 

Figure A6 – Cartographie de l’ensemble des stations de la campagne MFSD (2017). 

 

 

 


