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Avant-propos

Les résultats et réflexions présentés dans ce manuscrit sont fondés sur 1’observa-
tion de systemes naturels. Leur échantillonnage sur le terrain a donc constitué une part
importante de Iactivité réalisée au cours de cette thése. A cela s’ajoutent aussi la prépa-
ration des échantillons ainsi que les analyses isotopiques (sans compter les opérations de
maintenance et les phases de test). Si j'ai été tres largement assisté lors de la phase de
préparation des échantillons, en revanche, j’ai réalisé I’ensemble des analyses isotopiques.
Pour cela, j’ai participé, en juin 2009, a la formation « Operator training » dispensée par le
fabricant du spectromeétre de masse dont dispose I'unité de recherche HBAN. J’ai ensuite
commencé a manipuler I’équipement en décembre 2009, sous la supervision de Jonathan
Epissard !, qui m’a patiemment transmis tout le savoir-faire et ’expérience nécessaires
pour pouvoir réaliser moi-méme les analyses isotopiques de mes échantillons. Une panne
du spectrometre de masse, qui a duré plus de trois mois et a conduit in fine le fabricant
a remplacer 'ancien spectrometre par un équipement neuf, a retardé substantiellement
le début des analyses. La charge de travail de terrain et de laboratoire, visiblement sous-
évaluée au début de la these, puis la panne du spectrometre de masse, m’ont conduit a
adapter le sujet de these par rapport a celui envisagé initialement. En particulier, avec
mes directeurs de theése, nous avons décidé (1) d’inclure la question de l'influence de la
variabilité thermique sur le réseau trophique (non prévue a l'origine), et (2) de ne pas
présenter I’étude sur les variations saisonniéres du fonctionnement trophique, dont les ré-
sultats isotopiques n’ont été disponibles que trop tardivement (début 2012), pour disposer
de suffisamment de recul dans les interprétations. L’influence de la variabilité thermique
étant testée grace a un jeu de données existant, le point (1) a permis de mettre en pra-
tique des l'automne 2009 les outils analytiques couramment utilisés dans la littérature
pour I’'étude des réseaux trophiques par I'approche des isotopes stables, alors que je ne
disposais pas encore des analyses isotopiques de mes campagnes de terrain.

1. Technicien de recherche, chargé des analyses isotopiques au sein de I'unité jusqu’a 1’été 2010.
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Introduction générale

Every animal is closely linked with a
number of other animals living round
it, and these relations [...] are largely
food relations.

C. Elton, 1927

Pour comprendre le fonctionnement des écosystemes, les relations trophiques sont
incontournables. Etudiant spécifiquement les communautés animales, Elton (1927) dé-
clare que I'occupation principale des animaux consiste a se nourrir. Trouver la nourriture
adéquate en quantité suffisante détermine selon lui, la structure et les activités de la com-
munauté animale. D’ailleurs, les relations alimentaires constituent une grande partie des
interactions entre étres vivants.

Barbault (2008) distingue quatre grands types d’interactions entre étres vivants
(compétition, mangeur-mangé, hote-parasite, coopération), selon les bénéfices (positifs,
neutres ou négatifs) qu’en tirent les individus concernés. Par définition, la compétition
entre organismes ou populations porte sur des ressources qui peuvent étre de nature
spatiale (sites de ponte ou de nidification, abris), reproductive (partenaires sexuels) ou
trophique (eau, aliments). Les interactions mangeur-mangé et hote-parasite sont des re-
lations alimentaires, 'action des parasites se distinguant par le fait qu’elle ne concerne
qu’une seule proie dont la mort n’est pas immédiate, mais dont la probabilité de survie
est de ce fait amoindrie. Enfin, la coopération concerne les interactions qui sont posi-
tives soit pour les deux espéces, soit pour I'une d’entre elles, I'autre ne souffrant pas. Si
les interactions mangeur-mangé et hote-parasite sont clairement des relations trophiques,
nombre d’interactions de compétition ou de coopération sont donc sous-tendues par des
relations alimentaires. Ainsi, c¢’est initialement la consommation de la ressource trophique
par I'un des concurrents, diminuant la disponibilité de la ressource, qui induit une in-
teraction de compétition avec 'autre concurrent. De méme, dans le cas du mutualisme
entre les oiseaux piqueboeufs et certains grands herbivores, c’est bien l'intérét alimen-
taire qui pousse les oiseaux a débarrasser les hotes de leurs parasites. Selon cette analyse
cotit-bénéfice des interactions, la majorité des interactions entre étres vivants est donc de
nature alimentaire.

17
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Du point de vue énergétique, on distingue deux types d’interactions entre étres
vivants. D’une part, il existe des interactions assurant un transfert, une transformation
ou un stockage de la matiere ou de I’énergie au sein de ’écosysteme : ce sont les rela-
tions alimentaires. Parmi elles, Barbault (1983) distingue la prédation, le broutage et le
parasitisme. D’autre part, le reste des relations entre étres vivants ne fait pas intervenir
I’énergie, mais affecte principalement la dynamique des populations. Ce sont essentiel-
lement la compétition et la coopération, méme si ces deux types d’interaction peuvent
également étre liés a des relations alimentaires, comme nous l'avons vu précédemment.

En définitive, que I'on adopte le premier point de vue (I'analyse cotit-bénéfice des
interactions) ou le second (I’approche énergétique), les relations alimentaires sont omnipré-
sentes. Leur étude permet donc d’appréhender une part non négligeable du fonctionnement
des écosystemes. Cette approche fonctionnelle des écosysteémes est fondamentale, car elle
permet d’unifier et de simplifier la lecture de I'infinie variété structurelle des écosystemes
en en dégageant des ensembles cohérents d’écosystemes ayant le méme fonctionnement,
ici trophique. In fine, cette approche met en évidence de nouvelles propriétés, invisibles
au niveau structurel, qui aident a comprendre la réponse des écosystémes aux facteurs
environnementaux (climat, anthropisation,...).

Qu’est-ce-qu’un réseau trophique ?

Etymologiquement, le mot « trophique » vient du grec trophé, qui signifie « nour-
riture ». Par définition, une relation trophique constitue le lien unissant un prédateur et
sa proie dans un écosysteme. Prédateur et proie sont ici pris au sens large puisque le
parasite est considéré comme le prédateur de son hdte et que les végétaux peuvent étre
les proies des herbivores. Etudier organisation trophique d’un écosystéme, c’est donc
étudier les relations alimentaires entre les différents organismes de cet écosysteme. Pour
chaque organisme, on cherche a savoir ce qu’il mange et par qui il est mangé.

Selon Elton (1927), la taille de I'organisme joue un réle déterminant dans la réponse
a ces questions. En effet, un animal ne pourra pas attraper ou tuer d’autres animaux au-
dessus d’une certaine taille, car il n’aura pas assez de force ou d’adresse pour le faire.
De plus, morphologiquement, la taille de sa bouche peut '’empécher de consommer des
animaux trop grands (Arim et al., 2010). Inversement, en-dessous d’une certaine taille de
nourriture, il peut lui devenir impossible d’attraper suffisamment de proies pour couvrir
ses besoins. Il existe donc un optimum de taille pour chaque organisme : en général, un
animal est plus grand que ses proies, et plus petit que ses prédateurs. Il existe bien stir des
exceptions a ce principe général, en particulier chez les herbivores, mais également chez
certains prédateurs, a l'instar des loups qui unissent leurs forces en formant des meutes,
pour attaquer des proies plus grandes (Delaigue, 2006).

MNHN 18 N. Hette Tronquart
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Cette notion d’optimum de taille montre qu'un étre vivant ne se nourrit que d’un
nombre limité d’autres étres vivants, correspondant & ses besoins?. L’ensemble de ces
étres vivants consommés par un animal constitue son régime alimentaire. Généralement,
on distingue régime alimentaire réel, qui correspond aux proies réellement ingérées a un
moment donné dans des conditions données, et régime alimentaire potentiel, non réalisé
dans les conditions étudiées, mais qui permet des adaptations a d’autres milieux. Il faut
également noter que des régimes alimentaires structurellement différents peuvent étre
fonctionnellement tres similaires, car des proies différentes peuvent jouer le méme role
alimentaire. C’est le phénomene d’équivalence ou de redondance trophique (Woodward,
2009).

Le régime alimentaire d’'un étre vivant renseigne donc sur les relations trophiques
qu’il entretient, au niveau individuel, avec les autres étres vivants de 1’écosysteme. Au
niveau spécifique, I’étude des régimes alimentaires de plusieurs individus d’'une méme es-
pece permet de décrire ses relations trophiques avec les autres especes de 1'écosysteme.
L’ensemble des relations trophiques de toutes les espéces constitue alors le réseau tro-
phique et I'étude des régimes alimentaires permet de positionner les especes les unes par
rapport aux autres dans ce réseau. Ces positions sont appelées positions trophiques. Un
des premiers réseaux trophiques étudiés est celui décrivant les régimes alimentaires du
hareng a différents stades de développement (figure 0.1). On voit qu’on est loin de la
représentation linéaire, naive, couramment répandue. On peut également noter I'influence
de la taille qui modifie le régime alimentaire du hareng lors de son développement. Enfin,
on remarque que le phytoplancton se positionne a la base du réseau trophique, et que le
zooplancton occupe une position intermédiaire, entre le phytoplancton et le hareng qui
se situe au sommet de ’édifice trophique. Cela correspond a la structure classique d’'un
réseau trophique. Le plus souvent, on trouve a la base du réseau les sources de matiere
organique vivante (comme le phytoplancton dans 'exemple de la figure 0.1) ou en dé-
composition (par exemple des animaux morts). Viennent ensuite les consommateurs de la
matiere organique, puis les consommateurs des consommateurs, et ainsi de suite jusqu’aux
super-prédateurs, c¢’est-a-dire les animaux n’ayant pas de prédateur. Le nombre d’inter-
médiaires entre un animal et les sources de matiere organique est appelé niveau trophique.
Par exemple, un consommateur de consommateur de matiere organique est au troisieme
niveau trophique, la matiére organique constituant le premier niveau. Comme souligné
précédemment, la réalité est loin d’étre linéaire et la distinction en niveaux trophiques
discrets et entiers n’est pas représentative du fonctionnement d’un écosysteme. Souvent,
les animaux se nourrissent sur plusieurs niveaux trophiques (polyphagie) ou sont omni-
vores, c’est-a-dire qu’ils sont aptes a consommer des végétaux et des proies animales. Les
niveaux trophiques observés résultent alors des proportions de chaque niveau trophique
ingéré et ne sont donc pas entiers. Il n’empéche que le niveau trophique d’une espeéce
est une caractéristique treés pratique, car c’est une variable universelle, dont la valeur a
la méme signification quel que soit 1’écosysteme étudié et renseigne sur son régime ali-

2. Les besoins d’'un individu dépendent largement de son appartenance a une espece donnée et sont
donc déterminés génétiquement.

N. Hette Tronquart 19 MNHN
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F1GURE 0.1 — Exemple de réseau trophique : le régime alimentaire du hareng dans la Mer
du Nord. (d’apres Hardy, 1924).

mentaire : plus le niveau trophique est élevé, plus l'espece a tendance a étre carnivore,
et inversement plus le niveau trophique est faible, plus I'espéce se rapproche d’un régime
alimentaire d’herbivore strict.

L’ensemble des relations trophiques existant entre les especes d’une biocénose
constitue donc le réseau trophique de 1’écosysteme. En outre, la position d’une espece
dans ce réseau reflete son niveau trophique (position sur un gradient herbivore — super-
prédateur) et sa dépendance aux différentes sources de matiere organique. Par ailleurs,
la variabilité des régimes alimentaires au sein d’une espece (un régime alimentaire par
individu) d’une part, ainsi que la plasticité alimentaire de chacun des individus d’autre
part, impliquent qu’une espece occupe, en réalité, tout un espace trophique autour de sa
position trophique moyenne. Cet espace trophique, couvrant une partie de 1’échelle des
niveaux trophiques et une partie des sources de matiere organique, constitue la niche tro-
phique. Elle correspond au concept de niche décrit par Elton (1927) et ne constitue qu’une
partie de 'hypervolume a n dimensions de la niche écologique définie par Hutchinson
(1957). L’intérét de la niche trophique est de quantifier la variabilité des comportements
trophiques des espéces (en mesurant, par exemple, son aire). Le concept de niche permet
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également de comparer des especes entre elles : de savoir si elles sont équivalentes du point
de vue fonctionnel (redondance trophique, chevauchement des niches), ou au contraire si
le principe d’exclusion compétitive de Gause (1934) est respecté (ségrégation des niches).
La réduction de la taille de la niche rend aussi compte de la spécialisation d’une espéce.
Inversement, une large niche trophique traduit un comportement généraliste. Dés lors, on
peut généraliser ce concept a I’écosysteme (Roughgarden, 1972 ; Layman et al., 2007a).
La niche trophique occupée par ’écosysteme représente alors ’espace trophique occupé
par I’ensemble des especes (I’espece joue pour 1’écosysteme le role que joue l'individu pour
I'espece). La niche trophique donne ainsi une quantification de la réponse trophique de
I’écosysteme aux facteurs environnementaux. Une large niche traduit dans ce cas un réseau
trophique complexe exploitant de nombreuses sources de matiere organique ou possédant
de nombreux niveaux trophiques. Avec cette définition, on comprend qu’en-dessous d’un
certain seuil, la niche trophique dépende fortement du nombre d’individus étudiés. En
effet, & moins d’étre dans le cas d’une saturation fonctionnelle (Carey & Wahl, 2011),
I’accroissement du nombre d’individus implique un élargissement de la niche trophique
(Cohen & Newman, 1991). Pour avoir une bonne représentation de la niche trophique
d’une espece (ou de 'écosysteme), il faut donc avoir étudié les régimes alimentaires d'un
nombre suffisant d’individus (ou d’especes pour la niche trophique d’un écosystéme).

L’échantillonnage de 1’écosysteme joue donc un role primordial dans ’étude des
réseaux trophiques : oublier un super-prédateur, c¢’est faire disparaitre un niveau trophique
du réseau. Cette tache est d’autant plus ardue que les especes des niveaux trophiques les
plus élevés sont les plus rares. Comme le décrit Elton (1927) avec le concept de pyramide
des nombres, la population des especes décroit avec le niveau trophique. Au premier
niveau trophique, les producteurs primaires ont des populations abondantes, largement
supérieures a ce qui est nécessaire pour leur survie. Cette marge permet de nourrir des
populations d’herbivores de plus grande taille, un peu moins abondantes, mais encore
largement suffisamment nombreuses pour assurer leur survie. Cette nouvelle marge, certes
plus petite, permet de nourrir des populations de carnivores de taille encore plus grande,
en nombre plus réduit ; et ainsi de suite jusqu’a ce que la marge ne soit plus assez grande
pour subvenir aux besoins d’une espece de niveau trophique supérieur. Ainsi, les super-
prédateurs sont souvent les especes les plus grandes, signifiant qu’elles sont susceptibles
de se déplacer sur de longue distance, et sont en nombre tres limité dans 1'écosysteme.
Pour ces deux raisons, leur échantillonnage est tres difficile, tient parfois de la chance ou
est simplement négligé (Steinmetz et al., 2003).

Le concept de pyramide des mombres introduit 1'idée que le nombre de niveaux
trophiques est limité et que la biomasse d’un niveau donné est conditionnée par celle
du niveau immédiatement inférieur 3. Cette limitation a une origine énergétique et nous
conduit maintenant a aborder les réseaux trophiques du point de vue de 1’énergie. Jusqu’a

3. Il est couramment admis que la biomasse d’un niveau trophique donné représente environ 10 %
de la biomasse du niveau inférieur (May, 1976).
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présent, nous avons considéré les réseaux trophiques comme un ensemble de relations ali-
mentaires entre especes®. A la suite de I'article fondateur de Lindeman (1942), on peut
également adopter une vision plus physicienne qui considere les réseaux trophiques comme
I’ensemble des transferts, des transformations et des stockages d’énergie entre chaque es-
pece. A la base du réseau, I'énergie est présente sous forme électromagnétique (lumiere) et
chimique (matiére inorganique comme le nitrate). Cette énergie subit alors une premiere
transformation par les organismes autotrophes appartenant au premier niveau trophique,
qui I'utilisent pour créer de la matiere organique a partir de matiere inorganique. L’éner-
gie est alors disponible pour les organismes du second niveau trophique et peut ainsi se
transférer au reste du réseau trophique. Etant donné le role prépondérant des organismes
photoautotrophes, cette voie énergétique est souvent appelée, par abus de langage, voie
photosynthétique. 11 existe aussi une autre voie de transfert énergétique qui repose sur
I’énergie présente dans la matiere organique en décomposition provenant des animaux et
végétaux morts ainsi que de leurs excrétions. Ce stock d’énergie est utilisé par les or-
ganismes décomposeurs. Ils deviennent alors eux-méme la proie d’autres organismes et
rendent ainsi disponible I'énergie pour le niveau trophique supérieur. Ce transfert d’éner-
gie constitue la voie détritique. Les deux voies ne sont bien siir pas disjointes; il existe des
liens entre elles. Par exemple, les especes des niveaux trophiques supérieurs peuvent tirer
leur source d’énergie de ces deux voies, mais surtout la minéralisation de la matiere orga-
nique en décomposition rend disponible des nutriments pour les organismes autotrophes.
La figure 0.2 propose une représentation schématique d'un réseau trophique sous ’angle
énergétique.

Avec 'approche énergétique, les especes du réseau trophique acquiérent une fonc-
tion (producteur de matiere organique pour les autotrophes, décomposeur, prédateur d’au-
totrophes = herbivore, etc.). Cette fonction est fortement liée au régime alimentaire de
I'espece et les différentes especes exercant une méme fonction forment une guilde trophique.
Cette classification des espeéces en guildes trophiques, méme si elle est réductrice, permet
de simplifier le réseau trophique en réduisant son nombre de nceuds et de branches.

Dans cette approche quantitative, les noeuds du réseau correspondent a des stocks
d’énergie (la plupart du temps évalués en terme de biomasse) et les branches correspondent
aux flux d’énergie entre les nceuds. Il faut noter que chaque transformation d’énergie
s’accompagne d’un export d’énergie sous forme calorifique (principe de dégradation de
I’énergie). Cet export d’énergie, dii en partie a la respiration et a la prédation (Lindeman,
1942), implique que la quantité d’énergie stockée par un niveau trophique soit plus faible
que la quantité disponible aux niveaux inférieurs. Ainsi, cette quantité d’énergie diminue a
chaque niveau trophique et finit par ne plus étre suffisante pour subvenir aux besoins d’une
espece d’un niveau supérieur. Pour chaque réseau trophique, il existe donc un nombre fini
de niveaux trophiques, qui dépend de la quantité initiale d’énergie dont dispose le réseau
et de l'efficacité avec laquelle ’énergie se transfert. L’ensemble des niveaux trophiques du

4. Tl existe aussi une autre approche des réseaux trophiques basée sur la taille, complémentaire de
lapproche spécifique (Jennings, 2005).
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export d'énergie
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sources d’énergie ’ électromagnétique ‘ ’ chimique

FI1GURE 0.2 — Représentation d’un réseau trophique du point de vue énergétique. La voie
photosynthétique est en vert, tandis que la voie détritique est en noir.

réseau (depuis les sources d’énergie jusqu’au super-prédateur) constitue la chaine alimen-
taire de 1’écosysteme et le niveau trophique maximal atteint par cette chaine est appelé
longueur de chaine trophique (Post, 2002a). La représentation trophique d’un écosysteme
par les chalnes alimentaires est une vision simplificatrice de la complexité des réseaux tro-
phiques, mais elle résume bien leur fonctionnement, en intégrant les controles du réseau
trophique par l'énergie entrant a sa base (processus « bottom-up ») et par la prédation
venant du sommet du réseau (processus « top-down ») (Sabo et al., 2009). Tout comme la
niche trophique, la longueur de chaine est donc une propriété de 1’écosysteme qui permet
de caractériser sa réponse trophique aux facteurs environnementaux. Par exemple, elle
est particulierement sensible a la fragmentation de I’habitat (Sabo et al., 2009), est corré-
lée a la concentration de contaminants dans les super-prédateurs (Cabana & Rasmussen,
1994) et détermine le cycle de nutriments de I’écosysteme (DeAngelis et al., 1989). Ty-
piquement, les longueurs de chaine trophique sont assez courtes et ne dépassent pas 4 a
5 niveaux trophiques (Pimm & Lawton, 1977) du fait de la limitation énergétique. Dans
une étude bibliographique a 1’échelle mondiale portant sur les écosystémes aquatiques,
Vander Zanden & Fetzer (2007) montrent effectivement que la longueur de chaine tro-
phique (calculée sans tenir compte des mammiféres et des oiseaux piscivores) est égale a
environ 3,5 niveaux trophiques pour les rivieres et a environ 4 niveaux trophiques pour
les lacs ou les écosystémes marins.

En résumé, le concept de réseau trophique a été présenté selon deux perspectives.
La premiere considere le réseau trophique comme ’ensemble des relations alimentaires
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entre les membres du réseau : on parle alors de « connectance web ». Cette approche a servi
dans cette these, a étudier la structure du réseau trophique (complexité du réseau, position
trophique des especes les unes par rapport aux autres). La seconde aborde les réseaux
trophiques sous I'angle énergétique et est appelée « energy web ». Cette approche a permis
de préciser les voies énergétiques privilégiées par 1’écosysteme et de quantifier les transferts
d’énergie entre niveaux trophiques. Elle met donc plus I’accent sur le fonctionnement du
réseau trophique. Typiquement, la longueur de chaine trophique est une mesure du réseau
trophique appartenant a ’approche énergétique, tandis que la niche trophique fait plutot
partie de 'approche par connectance. Sabo et al. (2009) distinguent également une autre
perspective que je n’ai pas employée dans mes recherches : I'approche par interaction
(« interaction web »). Dans ce cas, le réseau trophique décrit la force de l'action des
consommateurs sur les ressources.

Causes immédiates et ultimes des modifications du ré-
seau trophique

Adoptant les concepts définis précédemment, la structure et le fonctionnement d’un
réseau trophique dépendent largement des especes présentes. L’apparition d'une nouvelle
espece peut, par exemple, ajouter un niveau trophique. Post & Takimoto (2007) ont ré-
capitulé I'ensemble des causes immédiates qui peuvent influencer la longueur de chaine
trophique ; ce sont les mémes causes qui agissent sur ’ensemble du réseau trophique. Ils
distinguent trois mécanismes : le mécanisme d’addition, le mécanisme d’insertion et le
mécanisme d’omnivorie. Le premier mécanisme correspond a ’apparition ou disparition
d’une nouvelle espece super-prédatrice au sommet du réseau trophique. Cela modifie na-
turellement la longueur de chaine (niveau trophique en plus ou en moins), mais peut
aussi agir par cascades trophiques sur les niveaux inférieurs (effet « top-down »), et donc
modifier 'organisation du réseau trophique. Le deuxiéme mécanisme rassemble les phé-
nomenes d’insertion/disparition d’une espece entre le super-prédateur et les sources de
matiere organique. Cela entraine généralement une modification des positions trophiques
supérieures (effet « bottom-up ») et inférieures (effet « top-down ») et change I'organi-
sation du réseau trophique. La position trophique du super-prédateur est aussi modifiée
et la longueur de chaine augmente ou se raccourcit. Le troisieme mécanisme repose sur
le changement de régime alimentaire d’une ou plusieurs especes. Ce changement corres-
pond & une modification des contributions des différents niveaux trophiques au régime
alimentaire (par exemple la part des végétaux augmente relativement a la part de proies
animales). Par abus de langage, on parle de modification du degré d’omnivorie, mais ce
mécanisme peut concerner tout aussi bien un animal polyphage, non-herbivore, faisant
varier les proportions des différents niveaux trophiques dans son régime alimentaire. Ce
changement modifie d’abord la position trophique des especes concernées, ce qui modifie
aussi indirectement, la position des espéces des niveaux trophiques supérieurs consom-
mant ces especes (comme le super-prédateur) et finit par modifier la longueur de chaine
trophique. Ces trois mécanismes immédiats sont a la base de toutes les modifications du
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réseau trophique et peuvent agir séparément ou de maniere combinée. Deux d’entre eux
sont directement liés aux especes présentes dans 1’écosysteéme (le mécanisme d’addition et
le mécanisme d’insertion). Cette classification fournit un cadre conceptuel qui réduit la
multitude de fagons dont la structure d’un réseau trophique peut changer a un nombre rai-
sonnable de mécanismes. Ce faisant, elle permet d’établir des liens entre les modifications
du réseau trophique et leurs causes ultimes.

Par causes ultimes, on entend les facteurs environnementaux susceptibles de modi-
fier le réseau trophique. Cela comprend tous les facteurs influencant la composition spé-
cifique d’un écosysteéme, comme le climat (Hawkins et al., 2003), la taille de 1’écosysteme,
I’énergie disponible, les évenements historiques, tels que les phénomenes de colonisation ou
d’extinction (Oberdorff et al., 1995), I'hétérogénéité de 'habitat et des sources de matiere
organique ainsi que les perturbations et la stabilité de I’écosysteme (Post & Takimoto,
2007). Parmi ces facteurs, trois hypothéses sont le plus souvent retenues pour expliquer les
variations de la longueur de chaine trophique : I’énergie disponible, la stabilité dynamique
et la taille de 1’écosysteme (Sabo et al., 2009).

L’hypothese la plus ancienne est celle de la disponibilité des ressources. Déja Elton
(1927) souligne-t-il implicitement le role de 1'énergie dans le fonctionnement des réseaux
trophiques. Présentant son concept de pyramide des nombres, il affirme que de nombreux
carnivores ont besoin d'un territoire suffisamment grand pour pouvoir subvenir a leurs be-
soins. Lindeman (1942) théorise cette limitation énergétique qui correspond au deuxiéme
principe de la thermodynamique, mais c¢’est Hutchinson (1959) qui formule clairement
cette hypothese. Selon lui, le nombre de niveaux trophiques d’'un réseau est limité par
I’énergie disponible pour les niveaux trophiques supérieurs. Cette énergie dépend d’une
part, de I’énergie disponible a la base du réseau trophique (Pimm, 1982), et d’autre part,
de Tefficacité énergétique des transferts de matiére entre chaque niveau trophique (Yod-
zis, 1984). En 1989, Schoener ajoute une dimension spatiale a cette hypothese qui devient
« productive-space hypothesis ». Selon ce raffinement, la quantité d’énergie disponible a
la base du réseau trophique est égale a la productivité par unité d’espace multiplié par
I’espace occupé par le réseau. Le plus souvent, cette hypothese prédit une relation linéaire
entre la disponibilité des ressources et la longueur de chaine trophique (Oksanen et al.,
1981 ; Pimm, 1982 ; Post, 2007). Cependant, certains modeles théoriques prenant en
compte la prédation intraguilde®, prévoient une plus grande variété de relations possibles
(Holt & Polis, 1997 ; Takimoto et al., 2012). D’apres ces derniers modeles, les causes im-
médiates de variation du réseau trophique, mises en jeu par la disponibilité des ressources,
sont les mécanismes d’addition, d’insertion et d’omnivorie (Post & Takimoto, 2007). A
faible niveau de ressource, c’est le mécanisme d’addition qui explique 'augmentation de
la longueur de chaine trophique, tandis qu’a des niveaux de ressources plus élevés, ce sont

5. La prédation intraguilde est un concept introduit dans les modeles théoriques de réseau trophique
pour tenir compte des comportements polyphages. Selon Holt & Polis (1997), ce concept est défini comme
la prédation d’espéces par un prédateur se nourrissant également sur les mémes ressources que ses proies.
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les mécanismes d’insertion et d’omnivorie qui expliquent que la longueur de chaine soit
maximale pour un niveau de ressources intermédiaire.

La deuxiéme hypothese est fondée sur le concept de stabilité dynamique de 1'éco-
systeme. Cette hypothese trouve son origine dans le développement de modeles simples de
type « Lotka-Volterra ». Avec ces modeles, Pimm & Lawton (1977) ont testé la résilience
et la faisabilité d’une multitude de réseaux trophiques. Ils ont montré que les réseaux dont
la chaine trophique était la plus longue, étaient les moins résilients et les moins réalisables.
Par conséquent, il est tres peu probable de trouver ce type de réseaux trophiques dans des
écosystemes soumis a de fortes ou a de fréquentes perturbations. Dans ces écosystemes, la
longueur de chalne trophique est donc supposée étre plus courte. Cependant, ces modeles
font intervenir des termes d’amortissement pour toutes les especes situées a la base du ré-
seau trophique, correspondant a un phénomene d’auto-régulation de ces especes. Comme
le soulignent Sterner et al. (1997), les phénomenes d’auto-régulation peuvent se produire
de multiple fagons dans la nature et il ne semble pas réaliste de les limiter aux seules es-
peces constituant la base du réseau trophique. Dans ce cas, les réseaux trophiques avec les
plus longues chaines sont les plus stables (Sterner et al., 1997). On retrouve alors I'hypo-
these de MacArthur (1955), qui prédit qu’un réseau trophique complexe, avec un nombre
élevé de liens trophiques, accroit la stabilité de la communauté associée a ce réseau. En
2009, Sabo et al. constatent que cette hypothese reste source de débat ; les rares études
empiriques portant sur le sujet montrent que les perturbations de 1’écosysteéme réduisent
la complexité du réseau trophique mais ne raccourcissent pas la longueur de chaine (Ta-
kimoto et al., 2008 ; Townsend et al., 1998 ; Walters & Post, 2008). Depuis, deux études
ont montré I'influence négative de la variabilité de ’écosysteme sur la longueur de chaine
trophique (MacHugh et al., 2010 ; Sabo et al., 2010). Tout comme pour 1’hypothese de la
disponibilité des ressources, les trois causes immédiates (addition, insertion et omnivorie)
peuvent expliquer l'influence des perturbation sur le réseau trophique (Post & Takimoto,
2007). Les plus fortes perturbations sont susceptibles de faire disparaitre des especes du
réseau trophique (mécanisme d’addition ou d’insertion), tandis que les plus faibles pertur-
bations, induisant un stress, peuvent changer les régimes alimentaires de certaines especes
(mécanisme d’omnivorie).

En plus de ces deux premieres causes ultimes, une troisieme hypothese est souvent
mise en avant depuis une vingtaine d’années, pour expliquer les variations du réseau
trophique; il s’agit de I'hypothese de la taille de I’écosysteme. Selon cette hypothese, un
écosysteme plus grand possede un réseau trophique plus complexe avec une longueur de
chaine plus grande. Historiquement, cette hypothese est dérivée des prédictions théoriques
de Cohen & Newman (1991), ainsi que de la « productive-space hypothesis ». Constatant
que le nombre d’especes augmente avec la taille de 1’écosystéme, Cohen & Newman (1991)
prédisent que la plus grande richesse spécifique des grands écosystemes implique souvent
la présence de prédateurs de niveaux trophiques supérieurs et conduit a un allongement
de la chaine trophique. Allant plus loin, Holt (1996) explique que la plus grande richesse
spécifique des grands écosystemes est liée a des processus de colonisation et d’extinction.
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L’hétérogénéité et la disponibilité de ’habitat font également partie des hypotheses émises
pour expliquer une plus grande richesse spécifique (Barbour & Brown, 1974 ; Persson
et al., 1992 ; Holt, 1993). Or, les écosystemes de grande taille ont statistiquement plus de
chance de posséder une grande hétérogénéité d’habitats que les petits écosystemes. Ils sont
donc susceptibles d’héberger une plus grande richesse spécifique et disposent de sources de
matiere organique plus hétérogenes. L’hétérogénéité de I’habitat peut également offrir plus
de zones de refuge pour les proies, ce qui réduit I'efficacité de la prédation. Cela favorise
la spécialisation des régimes alimentaires et augmente la longueur de chaine trophique
(Post et al., 2000). Enfin, la taille de I’écosystéme peut influencer le réseau trophique de
manieére indirecte. Comme le souligne Schoener (1989), qui fonde sa « productive space
hypothesis » sur ce constat, plus un écosystéme est grand, plus il aura de ressources
disponibles a la base de son réseau trophique. La taille de I’écosysteme a donc une influence
sur le réseau trophique par le biais de la disponibilité des ressources. De méme, plus un
écosystéme est grand, plus il amortit les perturbations (Sabo et al., 2010). Dans ce cas,
la taille de ’écosysteme influence le réseau trophique par l'intermédiaire de la stabilité
dynamique. Des études récentes ont renforcé le role de la taille de ’écosysteme dans la
détermination du réseau trophique en montrant une corrélation positive entre taille de
I’écosysteme et longueur de chaine trophique pour des écosystemes aussi variés que des
lacs (Vander Zanden & Rasmussen, 1999 ; Post et al., 2000), des rivieres (Sabo et al.,
2010 ; MacHugh et al., 2010) ou des iles (Takimoto et al., 2008). Etudiant les causes
immédiates qui expliquent cette influence, Post & Takimoto (2007) expliquent que la plus
grande richesse spécifique liée aux grands écosystemes tend a augmenter la longueur de
chaine trophique par les mécanismes d’addition et d’insertion. Cependant, ils ajoutent
que la plus grande richesse spécifique peut aussi entrainer une plus grande compétition
entre espece et modifier leur degré d’omnivorie. Enfin, le mécanisme d’omnivorie peut
aussi intervenir en raison de la plus grande diversité d’habitat, qui offre non seulement
des ressources plus diversifiées, mais aussi des zones de refuge pour les proies.

Apres environ 80 ans de recherche, le nombre d’études empiriques portant sur
les déterminants des réseaux trophiques reste limité (Arim et al., 2007), méme s’il y
a actuellement une expansion rapide de ces recherches, avec notamment 1'utilisation des
isotopes stables pour estimer la longueur de chaine trophique (Takimoto & Post, 2012). Les
résultats de ces recherches sont cependant contrastés, voire contradictoires, en particulier
concernant ’hypothese de stabilité dynamique. La meta-analyse de Takimoto & Post
(2012) recense 13 études testant l'effet d’au moins une des trois causes ultimes sur la
longueur de chaine trophique. Ils concluent a l'influence positive de la disponibilité des
ressources et de la taille de 1’écosysteme mais ne trouvent pas de relation significative
entre le niveau de perturbations et la longueur de chaine trophique. Cependant, parmi
ces 13 études, seules 2 études (MacHugh et al., 2010 ; Sabo et al., 2010) considerent
simultanément les effets des trois hypotheses; 1 seule étude porte sur un écosysteme
terrestre, les autres traitant d’écosystemes dulgaquicoles.
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F1GURE 0.3 — Correspondance spatiale entre les limites de la communauté, les limites des
ressources et les limites physiques d'un écosysteme. Comparaison entre des écosystémes
bien définis (A) et des écosystemes ouverts (B). D’apres Post et al. (2007a).

Cas particulier des cours d’eau et implications pour
les réseaux trophiques

Depuis plus d'un siecle, I’étude des écosystemes dulcaquicoles a largement contribué
au développement de I’écologie des réseaux trophiques (Thompson et al., 2012). Parmi ce
type d’écosystemes, les cours d’eau offrent une large variabilité de tailles, ressources ou
perturbations, au sein méme d’un seul bassin versant. Les rivieres sont donc des milieux
idéals pour tester des hypotheses d’écologie générale (MacHugh et al., 2010), comme
les trois causes ultimes décrites précédemment. Cependant, les réseaux trophiques des
rivieres restent encore peu étudiés. Par exemple, ’étude bibliographique mondiale de
Vander Zanden & Fetzer (2007), portant sur les écosystémes aquatiques, recense 219
études, dont 47 pour le milieu marin, 126 pour les lacs, et seulement 46 pour les rivieres.
Parmi ces rivieres, une seule se trouve en Europe. Méme si cette étude n’est pas exhaustive,
cette répartition est représentative des efforts de recherche actuels. Les lacs présentent
l'avantage d’avoir des limites bien définies (Persson et al., 1992 ; Sabo et al., 2009), ce
qui facilite la définition de I’écosysteme étudié. Par ailleurs, ils fournissent généralement
des ressources halieutiques non négligeables. Ces deux raisons peuvent expliquer l'intérét
dominant que lui ont porté les chercheurs. A I'inverse, les riviéres font partie des systémes
dits « ouverts », pour lesquels il n’y a pas de superposition des différents types de limites
(voir figure 0.3). Par définition, une riviere est un écoulement d’eau unidirectionnel du
point le plus haut vers le point le plus bas, en raison de la gravité. La surface qui regoit
I'eau des précipitations et qui alimente le cours d’eau est appelée bassin versant (Amoros
& Petts, 1993). Ces notions de flux unidirectionnel et de bassin versant sont fondamentales
pour la compréhension du fonctionnement de ces écosystemes.

L’existence du flux d’eau entraine également ’existence d’un flux unidirectionnel de
matiere organique et d’éléments minéraux. Ces flux s’accompagnent d’une modification de
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I’hydrologie, de la morphologie et de la physicochimie du cours d’eau de 'amont vers ’aval.
Généralement, la partie supérieure des cours d’eau présente une forte pente, une largeur
réduite, un faible débit et un courant fort. Les processus d’érosion sont prédominants et
le substrat est majoritairement constitué de blocs. La température moyenne mensuelle
n’excede pas 20 °C et I'eau est bien oxygénée. Plus a 'aval, la pente se réduit, la largeur
et le débit augmentent tandis que la vitesse de courant diminue. Les processus d’érosion
régressent au profit de la sédimentation. Le substrat devient de plus en plus fin passant
des blocs aux galets puis aux graviers. Au fur et a mesure que la pente et la vitesse
diminuent, la largeur et le débit augmentent et les processus de sédimentation deviennent
prépondérants. La granulométrie s’affine avec des dépots de sables et de limons. Enfin, la
température connait des variations saisonnieres importantes et des déficits en oxygene sont
possibles (Amoros & Petts, 1993). Ces modifications progressive des conditions écologiques
de I'amont vers ’aval du cours d’eau sont rassemblées sous le nom de gradient longitudinal.

En lien avec ce gradient longitudinal, les communautés biologiques se modifient de
I'amont vers 'aval, s’adaptant d’une part, aux contraintes du milieu (température, oxy-
gene dissous, substrat, force de cisaillement), et d’autre part, aux ressources alimentaires.
Par exemple, pour les communautés piscicoles, cela se traduit par une prédominance des
especes invertivores a I'amont, qui régressent au profit des espece omnivores-piscivores a
I'aval (Oberdorff et al., 1993 ; Ibanez et al., 2009). Le « River continuum concept » (RCC),
développé par Vannote et al. (1980), propose une modification continue des peuplements
de macroinvertébrés benthiques le long du gradient longitudinal, en fonction des flux de
matiere organique et d’énergie. Ce concept a été développé, a l'origine, pour les cours
d’eau tempérés et est donc adapté, en premier lieu, a ce type de cours d’eau (Hoein-
ghaus et al., 2007). En climat tempéré, la végétation riparienne® est constituée d’arbres
et d’arbustes; ils forment la ripisylve. La ripisylve joue un role primordial dans les flux de
matiere organique et d’énergie que recoit un cours d’eau. On a vu précédemment qu'un
écosysteme tire son énergie, d'une part sous forme d’énergie lumineuse, et d’autre part
sous forme d’énergie chimique. La ripisylve influence la disponibilité de ces deux sources
d’énergie. A l'amont, la largeur du cours d’eau est faible et la ripisylve couvre entiére-
ment le cours d’eau. La quantité d’énergie lumineuse atteignant le cours d’eau est donc
extrémement réduite. A l'inverse, la végétation de la ripisylve introduit une part im-
portante de matiére organique allochtone (débris végétaux, feuilles mortes, insectes...)”
dans le cours d’eau. Enfin, dans cette partie des cours d’eau, il y a encore trés peu de
matiere organique dérivant de 'amont. Le fonctionnement de I'amont des cours d’eau
dépend donc essentiellement de la matiere organique particulaire grossiere provenant du
milieu terrestre ; la respiration est prépondérante par rapport a la production primaire,
ce qui est caractéristique d’un écosysteme hétérotrophe. Plus en aval, 'augmentation de
la largeur du cours d’eau laisse pénétrer plus de lumiere, ce qui profite aux végétaux

6. Végétation qui pousse sur les rives d’'un cours d’eau.

7. Cette matiere organique produite par le milieu terrestre est qualifiée d’allochtone, par opposition
a la matiére organique autochtone, qui est produite dans le cours d’eau, par les organismes autotrophes
aquatiques.
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Source de matiére organique
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F1GURE 0.4 — Relation entre taille du cours d’eau, source de matiere organique et stratégie
alimentaire des communautés de macroinvertébrés selon le RCC (Vannote et al., 1980).

(périphyton, périlithon, puis macrophytes) et apporte une nouvelle source d’énergie et de
matiere organique au cours d’eau. La part relative de matiere organique particulaire gros-
siere allochtone diminue, puisque la longueur de rives n’augmente pas avec la largeur. A
ces deux sources de matiere organique, s’ajoute la matiere organique particulaire fine qui
dérive de 'amont. Au fur et a mesure que la largeur augmente, la part de la production
primaire devient prépondérante et 1’écosysteme passe d'un fonctionnement hétérotrophe a
un fonctionnement autotrophe. Dans la partie la plus aval des cours d’eau, la production
primaire des macrophytes est limitée par la profondeur et la turbidité, due aux matieres
en suspension dérivant de I’amont. Cependant, le plus faible courant permet le développe-
ment d'un abondant phytoplancton. Le fonctionnement du cours d’eau est le plus souvent
hétérotrophe et repose essentiellement sur la matiere organique fine dérivant de 'amont
et sur le phytoplancton. Ce gradient longitudinal de la matiere organique et de 1’énergie
conditionne la distribution des macroinvertébrés. A I'amont, la communauté est d’abord
dominée par des broyeurs qui exploitent les débris végétaux grossiers puis par les col-
lecteurs qui se nourrissent de particules organiques fines. Ensuite, le développement des
algues fixées s’accompagne de la présence des animaux herbivores racleurs. Enfin, 1’aval
du cours d’eau voit proliférer les animaux collecteurs, en particulier les filtreurs (figure
0.4).
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FIGURE 0.5 — Schéma simplifié du réseau trophique d’un cours d’eau tempéré.

Ce schéma théorique est & moduler en fonction du contexte géographique (arrivée
d’affluents), du climat et des interventions humaines (construction de barrage) (Amoros
& Petts, 1993). De plus, il existe également d’autres concepts comme le « River habitat
templet », reliant l'organisation des communautés biologiques a I’hétérogénéité spatiale
et temporelle de I'habitat (Townsend & Hildrew, 1994) ou le « Riverine productivity
model » (Thorp & Delong, 1994) qui souligne I'importance de la palatabilité de la matiere
organique en plus de sa disponibilité. Si ces modulations rappellent que la réalité est plus
complexe que le cadre théorique proposé par le RCC, la structuration longitudinale des
cours d’eau n’en reste pas moins une caractéristique fondamentale du fonctionnement de ce
type d’écosysteme. Cela confere leur particularité aux réseaux trophiques des écosystemes
lotiques : les sources de matiére organique et d’énergie sont de deux origines (aquatique ou
terrestre) et leur part relative dépend de la position sur le gradient longitudinal (Chang
et al., 2012). La figure 0.5 donne une représentation énergétique d’un réseau trophique,
tel qu’on peut 'observer dans un cours d’eau.

Selon le RCC, le role de la ripisylve est déterminant dans l’origine de la matiere
organique et de I'énergie. Le couvert arborescent limite la photosynthese aquatique et
fournit de la matiere organique. Cela montre bien I'importance des interactions entre le
cours d’eau et les écosystemes terrestres de ses rives. Le bassin versant dans son ensemble,
a également une influence sur le fonctionnement des cours d’eau. La pente, la profondeur,
la largeur, le débit et le transport solide dépendent de processus qui se déroulent a 1’échelle
du bassin versant (Amoros & Petts, 1993). Pour le fonctionnement trophique, 'occupation
des sols influence le ruissellement, 1’érosion, la quantité de nutriments et la quantité de
matiere organique terrestre entrant dans le cours d’eau. Par conséquent, étudier le réseau
trophique d'un cours d’eau peut amener a considérer des phénomenes dont les limites
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dépassent largement celles du milieu aquatique.

Le choix des limites d’un écosysteme lotique n’est donc pas anodin. Il peut conduire
a exclure ou inclure des processus en fonction de I’échelle considérée. Cela n’est pas un
probleme en soi mais doit étre pris en considération lors de ’élaboration du plan d’échan-
tillonnage. En fonction des hypotheses testées, il faut déterminer ce qui fait partie du
réseau. Deux compartiments du réseau trophique d’un cours d’eau restent cependant dif-
ficiles a échantillonner : il s’agit du super-prédateur et des bactéries. Comme souligné
précédemment, le nombre de super-prédateurs dans un réseau trophique est limité. De
plus, leur taille leur confére une plus grande mobilité spatiale que les autres membres du
réseau. Il est donc plus difficile de I’échantillonner. Les bactéries sont certes en nombre
considérablement plus important, mais leur identification est nettement plus difficile. De
plus, leur richesse spécifique est beaucoup plus grande et dépend fortement des micro-
habitats. Leur échantillonnage est donc tout aussi ardu. Il font donc garder a l'esprit
qu’un réseau trophique n’est qu'une « modélisation » de la biocénose et qu’elle ne peut
prétendre contenir toutes les formes vivantes présentes dans un biotope donné (Drouin,

1984).

Isotopes stables

Les isotopes désignent les différentes formes d’un élément de la classification pério-
dique, qui possédent le méme nombre de protons mais un nombre de neutrons différents .
Ils peuvent étre stables ou se désintégrer au cours du temps. Les isotopes ont la méme
structure électronique et possedent donc des propriétés chimiques quasiment identiques.
En revanche, leur masse est différente en raison du nombre différent de neutrons, ce qui
implique, par exemple, des vitesses de réaction légerement différentes. Dans la nature,
les différents isotopes d’un élément sont présents dans différentes proportions, appelées
abondances (voir tableau 0.1). Le rapport entre les abondances de deux isotopes (par

TABLEAU 0.1 — Abondance naturelle des deux isotopes stables du carbone.

Elément Isotope Abondance

12¢ 98,93 %
13C 01,07 %

Carbone

convention lourd sur léger) est appelé ratio isotopique. L’analyse au spectrometre de
masse a ratio isotopique détermine I’écart relatif entre les ratios isotopiques de 1’échan-
tillon et d’un standard international. Ce rapport est noté ¢ et est appelé signal isotopique

8. Etymologiquement, isotope vient du grec et signifie « méme place » indiquant que les différents
isotopes d’un méme élément occupent la méme place dans le tableau périodique.
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F1GURE 0.6 — Variation des ratios isotopiques dans ’environnement. J.-M. Roussel d’apres
Rubenstein & Hobson (2004).

(équation 1).

(1)

5 o Réchantillon
échantillon — -

- 1) x 1000
Rstandard

ou R est le ratio isotopique.

Un signal positif signifie donc que 1’échantillon est plus enrichi en isotope le plus lourd
que le standard international. Dans le cas des isotopes stables, il n'y a pas de désin-
tégration du noyau et les signaux isotopiques ne changent pas tant qu’il n’y a pas de
réactions chimiques. Les isotopes stables sont donc des marqueurs naturels dont le signal
ne s’efface pas au cours du temps, contrairement aux isotopes radioactifs. En revanche,
comme ce marquage est naturel et dépend uniquement des réactions chimiques, les si-
gnaux isotopiques de sources différentes de matiere organique peuvent étre identiques ce
qui empéchera alors de distinguer ces sources. La figure 0.6 décrit les variations dans I’en-
vironnement des ratios isotopiques de quelques éléments couramment utilisés en écologie.

Les isotopes stables sont utilisés depuis pres de 40 ans dans le domaine de 1’écologie
et de I'environnement (Ehleringer et al., 1986). Dans le cas des écosystemes dulgaquicoles,
ce sont principalement les signaux isotopiques du carbone et de ’azote qui sont employés
pour étudier les relations trophiques, car ces deux éléments constituent une part impor-
tante de la matiére organique®. Le principe de 'approche isotopique repose sur le fait que

9. Plus occasionnellement, d’autres éléments sont également utilisés pour ce type d’écosystémes,
comme le strontium (Hobson, 1999) ou I'hydrogéne (Finlay et al., 2010).
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FI1GURE 0.7 — Schéma de principe du fractionnement isotopique. Les couleurs symbolisent
des isotopes différents.

la matiere organique d'un étre vivant provient des éléments nutritifs qu’il a assimilés. Le
signal isotopique de cette matiere organique est donc lié aux signaux de ce qui a été assi-
milé; c’est le principe d’'un marqueur (DeNiro & Epstein, 1978, 1981 ; Hobson & Welch,
1992). En fait, comme les isotopes stables réagissent différemment au cours des processus
de digestion et d’assimilation en raison de leur masse différente, le signal de la nouvelle ma-
tiere organique est légerement différent de ce qui a été assimilé. Généralement, a cause des
vitesses de réaction différentes, il se produit une sélection entre les différents isotopes, qui
est appelée fractionnement isotopique (figure 0.7). Pour le carbone et I'azote le fraction-
nement isotopique se traduit par un enrichissement en isotope le plus lourd dans les tissus
du consommateur, par rapport aux tissus consommés. Plus précisément, Post (2002b) a
montré qu’en moyenne, le fractionnement isotopique entre chaque niveau trophique est
de 3,4+ 1,0 %o pour I'azote et de 0,4 £+ 1,3 %o pour le carbone. Concrétement, le signal
isotopique en azote d’un prédateur est égale a la moyenne pondérée des signaux de ses
proies augmentée de 3,4 %o. La position des espéces sur 'axe azote en fonction de leur
signal isotopique est donc une représentation directe de leur niveau trophique au sein du
réseau (Vander Zanden & Rasmussen, 1999). Pour le carbone, le fractionnement est beau-
coup plus faible et le signal isotopique du prédateur peut étre assimilé a la moyenne des
signaux de ses proies. La position des especes sur I’axe carbone en fonction de leur signal
isotopique renseigne donc sur les sources de carbone utilisées par les différentes especes
(Rounick & Hicks, 1985). En plagant les especes dans le plan carbone-azote en fonction de
leurs signaux isotopiques, on obtient une représentation du réseau trophique (figure 0.8).
Au niveau d’un organisme, le signal isotopique varie comme la matiere organique. Il est
donc évident qu’au sein d’un étre vivant, des tissus différents aient des signaux isotopiques
différents (e.g. Pinnegar & Polunin, 1999 ; Jardine et al., 2005b). Par ailleurs, la matiere
organique d’'un tissu évolue lors de la création de nouveaux éléments constitutifs du tissu
(phase de croissance) et lors du remplacement d’anciens éléments dégradés (métabolisme
d’entretien). Ces modifications partielles de la matiere organique s’accompagnent d’un
changement de signal isotopique, le « turnover isotopique » (MacAvoy et al., 2001). Par
extension, le temps théorique nécessaire pour remplacer toute la matiere organique d’un
tissu est appelé « turnover rate ». Il correspond au temps nécessaire pour que le signal
isotopique du tissu corresponde a celui de son régime alimentaire, aprés un changement
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F1GURE 0.8 — Principe de l'utilisation des isotopes stables pour les études de réseau
trophique. Les principaux transferts d’énergie s’effectuent suivant le sens des fleches. AC'
et AN représente le fractionnement isotopique existant entre un consommateur et sa
nourriture. Selon Post (2002b), AC' ~ 0,4 et AN = 3,4.

de diete (Perga & Gerdeaux, 2005). Au bout de ce temps, la mémoire isotopique du tissu
est totalement effacée.

Traditionnellement, I’études des réseaux trophiques des écosystemes dulcaquicoles
est fondée sur I’étude des contenus stomacaux (GCA pour « gut content analysis »). La
GCA consiste a identifier et dénombrer les proies contenues dans le tractus digestif. Pour
cela, on peut pratiquer des lavements d’estomac (contenu partiel), mais c’est plus géné-
ralement la dissection qui est choisie (contenu total). Outre le fait que cette méthode
demande beaucoup de temps pour réaliser les dissections, elle comporte aussi quelques
limites. Tout d’abord, I'identification des proies requiert une bonne connaissance taxono-
mique de tous les macroorganismes vivant dans le cours d’eau. De plus, 'identification
et le dénombrement des proies sont rendus difficiles par les processus de digestion, qui
différent d’un organisme a l'autre. Cela peut conduire a une surestimation des proies
dont le corps contient des parties coriaces. Il faut également bien choisir le moment du
prélevement pour qu’il soit le plus proche du pic d’alimentation (estomac plein), mais la
GCA ne fournit de toute fagon qu’'une représentation instantanée de I’alimentation d’un
individu qui peut ne pas étre représentative de son régime alimentaire. Pour minimiser
ces effets, il faut donc prélever un grand nombre d’individus de la méme espece a des pé-
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riodes différentes. Enfin, dans le meilleur des cas, la GCA décrit ce qui a été ingéré et cela
inclus notamment beaucoup de matiére qui n’est jamais assimilée (par exemple, les os, les
écailles) (Michener & Lajtha, 2007). Avec les progres technologiques de la spectrométrie
de masse a ratio isotopique, la détermination du signal isotopique d’un échantillon solide
ne cotite plus qu'une dizaine d’euros, ne requiert qu’'une quantité limitée d’échantillon
(< 2 mg de matiere seche) et ne dure que dix minutes. Ils offrent donc la possibilité de
réaliser des études a large échelle dans des délais et avec des cotits raisonnables. De plus,
par principe, le signal isotopique d'un individu est li¢ aux signaux isotopiques de ce qu’il
a ingéré et assimilé : les isotopes stables fournissent donc une image de ce qui est assimilé
et non uniquement de ce qui a été ingéré (Bearhop et al., 2004). En fonction du « turnover
rate », qui est variable d’une espece a 'autre (MaclIntyre & Flecker, 2006), le signal isoto-
pique d’un tissu correspond a la moyenne des signaux de tous les éléments ingérés au cours
du temps pour aboutir a cette matiere organique. Les isotopes stables offrent ainsi une
intégration dans le temps de la variabilité des comportements trophiques (Vander Zanden
& Rasmussen, 1999) ; contrairement a ’approche par GCA dont les résultats dépendent
étroitement des proies ingérées dans les heures qui précedent le prélevement, le moment
précis de I’échantillonnage n’a donc pas d’importance. Pour des animaux a forte mobi-
lité, comme les poissons migrateurs, I'intégration dans le temps signifie également une
intégration dans l'espace (Layman et al., 2007b ; Rasmussen et al., 2009). Dans ce cas,
c’est le lieu d’échantillonnage qui n’a plus d’incidence sur la détermination des régimes
alimentaires, contrairement a la GCA. Inversement, I’approche isotopique ne permet pas
d’obtenir une aussi bonne résolution taxonomique que ’approche GCA. En effet, comme
les animaux peuplant les cours d’eau sont souvent omnivores ou polyphages (Jepsen & Wi-
nemiller, 2002), ils se nourrissent sur un grand nombre de proies, et la plupart du temps,
il est impossible de déterminer au niveau taxonomique ce qu’ils ont assimilé (Rybczynski
et al., 2008). Par ailleurs, le fractionnement trophique n’est pas le méme pour toutes les
especes (il existe par exemple des différences entre les espéces herbivores et carnivores
(Vander Zanden & Rasmussen, 2001)) et il peut également varier au sein d’'une méme
espece (par exemple pour des individus de taille différente (Sweeting et al., 2007a,b)). Le
« turnover rate » dépend lui aussi des organismes étudiés (les algues ou les bactéries ont
des « turnovers » bien plus rapides que les poissons) et de 1’age des individus (les jeunes
individus en pleine croissance ont généralement des « turnover rate » plus élevés que les
individus adultes (Grey, 2001 ; Trueman et al., 2005)). Ces différences de « turnover »
entrainent des distorsions temporelles entre les signatures isotopiques des compartiments
« rapides » (producteurs primaires, consommateurs primaires) et « lents » (prédateurs)
du réseau trophique (e.g. Schmidt et al., 2003). Enfin, on peut également rappeler que la
distinction des sources de matiere organique dans le réseau trophique n’est possible que
si ces sources ont des signaux isotopiques différents.

Problématique et organisation du manuscrit

Malgré le nombre croissant d’études utilisant les isotopes stables en écologie aqua-
tique, les recherches portant sur les réseaux trophiques des cours d’eau européens restent
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limitées. L’article de revue précédemment cité de Vander Zanden & Fetzer (2007) reflete
ce constat, avec une seule étude de ce type en Europe sur les 47 recensées. Jusqu’a présent,
la plupart des études se sont d’ailleurs focalisées sur le régime alimentaire d’un nombre
restreint d’especes et les rares études consacrées aux réseaux trophiques concernent des
cours d’eau de grande taille. Il existe donc un besoin d’études empiriques sur le réseau
trophique pour mieux comprendre le fonctionnement des écosystemes lotiques.

L’objectif de ce travail est de préciser I'organisation trophique des cours d’eau eu-
ropéens par 'approche des isotopes stables. En particulier, il s’agit d’étudier la maniere
dont le réseau trophique se structure en fonction de différentes conditions environnemen-
tales. Mon travail s’est focalisé sur trois hypotheses qui m’ont semblé incontournables
dans I’état actuel des connaissances. La premiere question soulevée dans ce manuscrit a
pour objet I'impact du gradient longitudinal sur le réseau trophique. Etant donné le fort
role structurant du gradient sur le fonctionnement des écosystemes lotiques (e.g. RCC),
il apparait indispensable d’étudier les altérations potentielles du réseau trophique par
le gradient longitudinal, avant d’analyser les effets d’autres facteurs environnementaux.
Sans cela, il est possible que les effets du gradient confondent nos observations. De plus, le
gradient longitudinal fait varier concomitamment les trois causes ultimes et offre ainsi la
possibilité de tester leur effet simultané. Par ailleurs, la richesse spécifique est susceptible
d’avoir une forte influence sur le réseau trophique, par exemple via les mécanismes d’addi-
tion et d’insertion. Or, la richesse spécifique est censée augmenter de 'amont a ’aval des
cours d’eau (Mullen et al., 2011) et elle pourrait donc expliquer l'effet du gradient longi-
tudinal sur le réseau trophique. Pour cette raison, j’ai examiné si I'influence du gradient
longitudinal était due a un effet direct ou s’il agissait par le biais de la richesse spécifique.
La deuxieme question abordée par ce travail, concerne 'hypothese de stabilité dynamique.
Comme souligné précédemment, trois hypotheses principales sont actuellement avancées
pour expliquer le fonctionnement des réseaux trophiques (la disponibilité des ressources, la
taille et la stabilité de I’écosystéme). Jusqu’a présent, il n’y a pas de consensus concernant
les effets de ces trois causes ultimes, et parmi elles, ’hypothese de la stabilité dynamique
est celle dont l'effet est le moins clair actuellement (Takimoto & Post, 2012). Récemment,
I'étude de MacHugh et al. (2010) a apporté un nouvel éclairage sur cette hypothese :
utilisant pour la premiere fois, un indice multivarié intégrant entres autres la température
pour mesurer la stabilité de ’écosysteme, ils ont apporté un nouveau soutien a 1'hypo-
these de stabilité dynamique. En conséquence, la variabilité thermique pourrait jouer un
role majeur dans cette hypothese. C’est pourquoi, j’ai testé si la variabilité thermique
seule pouvait réduire la longueur de chaine trophique. Profitant d’une collaboration avec
I’équipe « écosystemes d’eaux courantes » d’Irstea Aix-en-Provence, j’'ai disposé du jeu
de données isotopiques, permettant de tester cette hypothese. Enfin, la troisieme question
porte sur I'influence de 'occupation des sols sur le fonctionnement du réseau trophique.
Nous avons vu précédemment que les écosystemes lotiques disposent uniquement de deux
grandes sources de matiere organique possibles : la matiére autochtone produite dans la
riviere et la matiere allochtone provenant du milieu terrestre. Or, la prépondérance d’une
source de matiere organique par rapport a ’autre dépend fortement de la ripisylve et plus
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généralement de 'occupation des sols. J’ai donc testé 'influence de 'occupation des sols
sur le fonctionnement trophique, et en particulier sur les sources de matiére organique. A
cette occasion, j'ai considéré une échelle régionale, celle du bassin versant, et une échelle
locale, celle du corridor fluvial, pour clarifier 'articulation des effets de 'occupation des

sols a ces deux échelles.

Apres l'introduction, la premiere partie de ce mémoire présente la méthodologie
développée pour réaliser ce travail. Puis, les trois questions abordées sont présentées suc-
cessivement dans trois parties. Les deux premieres questions ont fait I'objet chacune de
la réaction d’un article. Ainsi, les deux parties qui y sont consacrées se focalisent sur
les principaux résultats obtenus; les aspects méthodologiques sont décrits plus en détails
dans les articles correspondants, présentés a la fin du mémoire. En revanche, la troisieme
partie n’a pas fait 'objet de rédaction d’article, a ce stade. Elle aborde donc de maniere
plus détaillée la méthodologie particuliere au traitement de la troisieme question.
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Chapitre 1

Analyses isotopiques

Si mon travail de these vise in fine a mieux comprendre le fonctionnement écolo-
gique et trophique des cours d’eau, il comporte une dimension pratique et méthodologique
qui ne peut étre négligée. Ainsi une part importante de mon activité a-t-elle été consacrée
a la collecte d’échantillons sur le terrain, a leur préparation, ainsi qu’aux analyses isoto-
piques dont j’ai assuré l'intégralité de la mise en ceuvre. Le présent chapitre reprend de
maniere synthétique les principales étapes des analyses isotopiques réalisées. Il présente
aussi les solutions méthodologiques que j’ai développées, afin d’adapter au mieux le ma-
tériel analytique disponible au niveau de 1'unité Hydrosystéemes et Bioprocédés (HBAN)
d’Irstea aux types d’échantillon et de matrices analysées dans le cadre de cette these.

1.1 Principes

Les analyses isotopiques ont été menées avec un spectrometre de masse a ratio
isotopique DeltaV Plus (Thermo Scientific, Bréme, Allemagne), couplé a un analyseur
élémentaire FlashEA 1112 Series (Thermo Electron, Bréme, Allemagne), par I'intermé-
diaire de l'interface a flux continu ConFlo III (Thermo Electron, Bréme, Allemagne). Cet
équipement (figure 1.1) permet de déterminer simultanément les signaux isotopiques du
carbone et de I'azote de nos échantillons solides!. L’analyseur élémentaire sert a transfor-
mer les échantillons solides sous forme de gaz au cours d’une combustion, le spectrometre
ne pouvant analyser que cette phase. Dans le cas du carbone et de ’azote, la combustion
aboutit a la formation de dioxyde de carbone (CO2) et de diazote (N3). En fonction de
leur composition isotopique, ces molécules peuvent avoir chacune trois masses molaires
différentes (tableau 1.1). Le role de I'interface est de gérer I'entrée des différents gaz dans
le spectrometre de masse : les gaz issus de l'analyseur élémentaire, mais aussi les gaz de
référence et I’hélium qui est le gaz transporteur et qui permet de protéger le spectrometre
de masse des perturbations extérieures. Enfin, le spectrometre de masse ionise, accélere
et dévie ces gaz pour en déterminer la composition isotopique. Une fois le spectrometre

1. L’équipement peut également étre configuré pour déterminer les signaux isotopiques de 'oxygene
et de 'hydrogéne simultanément ou du souffre.
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Interface Conflo lll

Analyseur
élémentaire

Spectrometre de masse Delta V plus

FIGURE 1.1 — Photo de I'équipement analyseur élémentaire — interface — spectrometre

de masse a ratio isotopique.

de masse correctement relié a I’analyseur élémentaire via l'interface, les seules parties de
I’équipement sur lesquelles 'expérimentateur peut jouer pour améliorer les performances
analytiques sont I'analyseur élémentaire et le spectrometre de masse.

TABLEAU 1.1 — Composition isotopique des molécules de CO5 et de Ny, masses molaires

associées et abondances naturelles

Molécule Masse molaire (g - mol_l) Composition isotopique Abondance naturelle

44 RC16g 160 abondant

45 BBC16Q 160 fréquent
co RC16Q 170 rare

2 46 120160 180 fréquent

B 170 tres rare

RGO 170 extrémement rare

28 LN 14N abondant

No 29 UN 5N fréquent
30 BN PN rare
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1.2 Analyseur élémentaire

L’analyseur élémentaire a pour fonction de transformer les échantillons solides en
gaz (N3 et CO, dans notre cas). Cette transformation peut potentiellement étre source
d’erreurs analytiques importantes. En effet, les différents isotopes d’un méme élément ne
vont pas réaliser cette transformation a la méme vitesse. Ainsi, si la transformation n’est
pas complete, c¢’est a dire s’il reste de la phase solide apres transformation, les isotopes
les plus « rapides » (le plus souvent les plus légers) vont se retrouver principalement dans
la phase gazeuse et le ratio isotopique de la phase gazeuse sera faussé par rapport au
ratio de I’échantillon solide initial. Il faut donc veiller a ce que cette transformation soit la
plus complete possible, ou alors s’assurer qu’elle affecte les différents isotopes de la méme
maniere.

Pour réaliser cette transformation (solide — gaz), 'analyseur élémentaire procede
en deux étapes : une phase d’oxydation, suivie d'une phase de réduction. L’oxydation
transforme 1’échantillon solide en oxydes d’azote (NO,) et monoxyde/dioxyde de car-
bone. L’oxydation se déroule dans un tube de quartz chauffé a 920 °C, appelé « four ».
L’échantillon, disposé dans une nacelle en étain, est introduit par le passeur dans le four,
ou du dioxygene (O3) est injecté. En raison des hautes températures et de la présence
de Oy, I’échantillon se vaporise et commence a étre oxydé. Ces gaz sont aussitot trans-
portés par le gaz transporteur (hélium) et passent a travers un premier réactif oxydant
(généralement de I'oxyde de chrome) 2, qui sert a catalyser 'oxydation. Aprés cette étape,
'échantillon solide est totalement transformé en gaz (NO,, CO ou CO,, mais aussi SO,,).
Au cours de cette premiere étape, le flux de O, le moment et la durée de I'injection,
ainsi que la quantité de réactif oxydant influencent la qualité de 'oxydation. Le flux et la
durée de I'injection déterminent la quantité de O qui est injectée dans le systeme (s’il y
a trop peu de O, 'oxydation est incompléte. Inversement, si Oy est en exces, il peut étre
introduit dans le spectrometre de masse et dans ce cas, il réagira avec les autres molécules
dans la source pour former des molécules indésirables telles que NO)3. Le flux du gaz
transporteur a aussi son importance : trop élevé, les gaz ne restent pas assez longtemps
au contact du catalyseur et I'oxydation risque de ne pas étre complete ; trop faible, les gaz
sont dilués dans le temps et la forme du signal au cours du temps est tres aplatie. Dans
ce dernier cas, il faut alors plus de quantité d’échantillon pour atteindre une amplitude
adéquate pour 'analyse par le spectrometre de masse.

Apres les réactifs oxydants, les gaz traversent un autre réactif, 'oxyde de cobalt ar-
genté, permettant de piéger les molécules souffrées. Puis, intervient la phase de réduction.

2. Pour des raisons de sécurité, la décision a été prise de remplacer 'oxyde de chrome (toxique) par
de l'oxyde de cuivre, ce qui ne change pas les performances de 'appareil.

3. Le moment de l'injection est également important : si Oy est injecté trop tot, il sera emporté par
le gaz transporteur sans avoir réagi avec ’échantillon. En revanche, si I'injection est trop tardive, les gaz
de I’échantillon, vaporisés par la température, seront emportés par le gaz transporteur sans avoir réagi
avec Os.
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Les gaz traversent alors un réactif réducteur (généralement du cuivre réduit) qui permet
de transformer les molécules NO, et CO en Ny et CO,. Cette réduction intervient dans
un second four, en série avec le premier, a la température de 650 °C. Contrairement a la
phase d’oxydation, sur laquelle 'opérateur peut intervenir via de nombreux parametres,
la réduction ne peut étre influencée que par la quantité de réactif réducteur utilisée. En-
fin, avant de traverser la colonne chromatographique (chauffée a 45 °C) qui sépare Ny de
CO,, 'eau mélangée aux gaz est piégée par une trappe a eau, constituée de perchlorate
de magnésium. La configuration standard de I’analyseur élémentaire fait donc intervenir
deux fours, une trappe a eau et une colonne chromatographique. Le temps de rétention
associé au passage de chacun de ces éléments, élargit et aplatit le signal d’échantillon
arrivant au spectrometre de masse. Dans cette configuration, il faut environ 2 mg sec
de tissus animaux pour obtenir une amplitude de signal suffisante pour 'analyse avec le
spectrometre de masse. Cette masse est souvent considérable, représentant le poids sec de
plusieurs individus, pour les macroinvertébrés comme les larves aquatiques d’éphémeres.
Pour cette raison, j’ai modifié la configuration de I'appareil, passant en simple four, ce
qui a permis d’améliorer la sensibilité de ’équipement et d’analyser des échantillons ne
pesant que 0,5 mg.

Dans la configuration du simple four, les processus d’oxydation et de réduction
ont lieu dans le méme four. Evitant le passage d’un tube de quartz, on peut utiliser
moins d’échantillon et obtenir des signaux de méme amplitude. L’ordre des réactif dans
le simple four est légerement différent : les gaz traversent d’abord 5 cm d’oxyde de cuivre,
puis 11 cm de cuivre réduit et enfin 3 cm d’oxyde de cobalt argenté, chaque réactif étant
séparé I'un de 'autre par 1 cm de laine de quartz (figure 1.2). Le piege a souffre intervient
en dernier, car il ne doit pas étre soumis a de trop fortes températures, sous peine de
larguer de 1'O,. Or, la température du four s’éleve a 920 °C au centre du tube (niveau
correspondant & la vaporisation de ’échantillon), ensuite la température du four décroit
vers ses extrémités. La température est d’environ 650 °C pour le cuivre réduit et c¢’est pour
cela que I'on place 'oxyde de cobalt argenté en dernier. Ce changement de configuration
a entrainé la modification des autres parametres de combustion. De plus, il a également
fallu vérifier que cette nouvelle configuration garantissait bien une transformation totale
de la phase solide en gaz. En effet, les quantités de réactifs utilisés en configuration
« simple four » sont pour moitié plus faibles que les quantités en configuration « double
four » . Il a d’abord fallu tester que ces quantités étaient bien suffisantes pour effectuer une
transformation totale et déterminer la quantité d’O, nécessaire a 'oxydation. Puis, jai
déterminé le nombre maximal d’échantillons, qui pouvaient étre transformés par le simple
four, ¢’est-a-dire le moment a partir duquel un ou plusieurs réactifs ne sont plus présents en
quantité suffisante pour garantir une transformation totale. Ces tests d’ajustement et de
validation ont nécessité un mois de travail. L’avantage de la configuration « simple four »
consiste a pouvoir réduire d'un facteur quatre la quantité de matiere seéche d’échantillon
a analyser. En revanche, comme les quantités de réactifs sont limitées dans le simple
four, I'inconvénient est qu’il ne peut supporter que 400 échantillons (dans la configuration
« double four », il est possible de passer plus d’un millier d’échantillons). Cela implique de
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Laine de
quartz

Oxyde de
Cuivre

Cuivre
réduit

Oxyde de
cobalt
argenté

FIGURE 1.2 — Photo d’'un four avant utilisation (a gauche), avec I’agencement des dif-
férents réactifs, et apres utilisation (& droite). En particulier, le changement de couleur
du cuivre réduit (d’orange a noir) montre son oxydation (a droite sur le four usagé) et
confirme qu’apres ’analyse de 300 échantillons, les réactifs du four ne sont pas totalement
consommeés et permettent donc d’effectuer une transformation totale.

réaliser des nouveaux fours? et de les installer dans I'analyseur élémentaire, tous les 300
échantillons ®. Au total, les analyses effectuées dans le cadre de mon doctorat ont nécessité
20 fours différents. Apres chaque changement de four, il faut alors vérifier I’étanchéité
des connexions, sous peine d’avoir un signal trop bruité pour 'analyse isotopique. En
plus des renouvellements de four, la combustion des échantillons produit des cendres,
qu’il faut retirer chaque centaine d’échantillons analysés, pour obtenir des performances
optimales. Par ailleurs, il faut aussi changer régulierement le perchlorate de magnésium
de la trappe a eau, pour que ce piege reste efficace. Pour des raisons de commodité, il a
été décidé de le faire en méme temps que chaque renouvellement de four. Enfin, la colonne
chromatographique nécessite aussi une maintenance qui consiste a la chauffer a 190 °C
pendant 48 h tous les deux ou trois mois suivant 1'usage.

4. L’agencement des réactifs au sein du tube de quartz a été réalisé par mes soins.
5. Nous avions fixé une marge de sécurité de 100 échantillons pour étre siir que la réaction soit bien
totale.
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2- Déviation des molécules:
aimant

1- lonisation des molécules :

source 3- Détection des molécules :

collecteurs

FIGURE 1.3 — Schéma du spectrometre de masse a ratio isotopique et cheminement des
molécules de I'ionisation a la détection. D’apres un dessin tiré de la brochure commerciale
du DeltaV Plus, Thermo Scientific Bremen, Germany.

1.3 Spectrometre de masse a ratio isotopique

L’action du spectrometre de masse se déroule en trois temps (figure 1.3). Dans
un premier temps, les molécules de gaz arrivent de l'interface dans la « source » du
spectrometre. Sous l'effet d’une haute tension, le filament de la source émet un faisceau
d’électrons qui ionise les molécules gazeuses en les percutant. Celles-ci sont alors accélérées
et focalisées par plusieurs champs électromagnétiques et des lentilles. Dans un deuxieme
temps, ce faisceau de molécules ionisées est dévié par un champ magnétique, 'angle de
déviation dépendant de la masse de la molécule, de sa charge et du champ magnétique.
Toutes les molécules ayant la méme masse suivent donc la méme trajectoire, et cette
déviation permet de trier les molécules en fonction de leur masse. Enfin, dans un troisieme
temps, les molécules arrivent dans les collecteurs du détecteur, ou leur impact créent un
courant électrique dont 'intensité est proportionnelle au nombre de molécules impactant
le collecteur. Ce courant est ensuite amplifié par un jeu de résistances, avant d’étre post-
traité par l'ordinateur; le signal obtenu s’exprime alors en mV et est proportionnel au
nombre de molécules ayant impacté le collecteur. La position de chaque collecteur se trouve
sur la trajectoire des molécules d’une masse donnée, et chaque collecteur ne mesure donc
qu’une seule masse. Or, les isotopes sont répartis dans des molécules de masse différente
(tableau 1.1 pour les isotopes du carbone et de 'azote), donc un seul collecteur ne suffit pas
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pour déterminer les quantités de 2C et ¥C ou N et N. Dans le cas du spectrométre
DeltaV Plus, I'utilisation de trois collecteurs positionnés de maniere ad hoc, permet de
mesurer simultanément la quantité de molécules de trois masses voisines (par exemple,
44, 45 et 46 ou 28, 29 et 30 g~m0171). La détermination de I'amplitude du signal des
molécules de ces trois masses, permet alors, via un algorithme, de calculer les quantités
respectives de '2C et 3C ou N et '®N, ce qui donne §*C ou §*°N. La position des
collecteurs dans le spectrometre de masse étant fixe, il faut donc faire varier le champ
magnétique pour pouvoir détecter des éléments différentes avec les mémes collecteurs.
Le gain de place et la faisabilité technique sont les raisons de cette disposition, mais
cela empéche de mesurer simultanément les isotopes d’éléments différents (comme par
exemple le carbone et 'azote). Pour pouvoir malgré tout analyser les ratios isotopiques
du carbone et de I'azote d’'un méme échantillon, une colonne chromatographique a phase
gazeuse est placée en sortie de I'analyseur élémentaire pour séparer le COy du N,. En
raison de sa masse plus grande, le CO5 reste plus longtemps adsorbé que le Ny dans la
colonne chromatographique et arrive donc plus tard dans l'interface et le spectrometre.
Ce dernier est donc d’abord configuré pour détecter les ions de l'azote, puis un saut de
configuration % permet de détecter les ions du carbone. La détection des molécules est liée
a leur masse, ce qui veut dire concretement qu’on ne détecte pas une molécule chimique
mais une masse. Ainsi le collecteur de la masse 30 détectera non seulement les molécules
formées de deux azotes °N, mais également les molécules formées d’un azote N et d'un
oxygene 0. La mesure des ratios isotopiques nécessite donc d’avoir des gaz trés purs
arrivant dans la source, pour limiter la détection de molécules parasites. Dans le cas de
I’azote, 'idéal est de n’avoir que du Ny et de I'hélium.

1.4 Corrections des signaux isotopiques liées a la
chaine analytique

La maintenance du spectrometre de masse consiste principalement a entretenir
les pompes a vide, a nettoyer la source, et a changer le filament qui produit le faisceau
d’électron. Cette maintenance a été réalisée par les services techniques de Thermo Fischer
Sciecntific. Il reste cependant un certain nombre d’opérations de controle et de réglage du
spectrometre de masse a effectuer pour réduire I'erreur analytique au minimum.

Avant chaque analyse, il faut tout d’abord s’assurer que les mesures du spectro-
metre ne sont pas perturbées par des molécules parasites. Méme si le vide a l'intérieur du
spectrometre de masse est trés poussé (environ 107° - mbar), il y a un toujours un signal
détecté (quelques dizaines de mV), qui constitue le bruit de fond. Au démarrage de chaque
séquence, il convient de faire quelques centaines de mesures des gaz de référence, avant
que ce bruit de fond ne se stabilise a sa valeur minimale.

6. Lors de ce saut de configuration ou « jump » : le champ magnétique passe trés rapidement de la
valeur calibrée pour dévier les ions de l'azote, a la valeur calibrée pour dévier les ions du carbone.

N. Hette Tronquart 49 MNHN



CHAPITRE 1. ANALYSES ISOTOPIQUES

Ensuite, comme expliqué plus haut, les mesures des isotopes du carbone et de
I’azote sur un méme échantillon, demandent de changer rapidement le champ magnétique
du spectrometre de masse entre la détection des isotopes de 'azote et celle des isotopes
du carbone. Avant d’analyser une nouvelle série d’échantillons, il faut donc vérifier que
ce « jump » s’effectue correctement. Pour cela, j’ai utilisé 1'outil « jump calibration » du
logiciel Isodat, fourni par Thermo Fischer Scientific avec le spectrometre de masse.

Le principe des spectrometres de masse a ratio isotopique, qui permet de détecter
de tres faibles variations isotopiques des échantillons, repose sur la comparaison entre la
composition isotopique de I’échantillon et des gaz de référence dans un tres court laps de
temps. Cela permet d’éliminer les variations des conditions de détection qui existent d’un
échantillon a 'autre. En revanche, cette comparaison suppose que les pulses des gaz de
référence et les pics de I’échantillon aient la méme amplitude. Pour obtenir des amplitudes
identiques, on peut jouer sur plusieurs parametres. Premiérement, I'amplitude des pics
de I’échantillon dépendent de la masse analysée et de la teneur en carbone et en azote
de I’échantillon. En modifiant la masse des échantillons, on peut changer I'amplitude des
pulses. J’ai donc d’abord déterminé quelle masse d’échantillon il fallait peser pour obtenir
une amplitude de pic de 5000 mV. Or, les teneurs en carbone et azote varient en fonction
de la matrice organique analysée (par exemple le muscle de poisson contient environ 14 %
d’azote, tandis que la nageoire en contient environ 7 %). Pour chacune des matrices, il
a donc fallu faire quelques analyses préliminaires pour déterminer les teneurs moyennes
en carbone et en azote, afin de déterminer la masse d’échantillon a peser pour obtenir
I’amplitude voulue. Comme les teneurs en carbone et azote sont rarement égales, il a fallut
trouver un compromis pour que les deux pics (carbone et azote) soient le plus proches
possibles des 5000 mV 7. La pesée des échantillons dans les nacelles d’étain doit donc étre
tres précise pour limiter les variations d’amplitude dues a des masses différentes. Celle-
ci a donc été réalisée avec une balance de précision (Sartorius, Ultramicro-Balance), a
+ 10 pg.

Deuxiemement, on peut aussi modifier 'amplitude des pulses de référence de fa-
con a les ajuster au mieux a ’amplitude obtenue pour les échantillons de chaque matrice
organique. Comme je 'ai expliqué ci-dessus, la masse a peser pour chaque matrice est
un compromis entre l'ajustement de I'amplitude des pics du carbone et I'ajustement de
I’amplitude des pics de 'azote. Dans la plupart des cas, les amplitudes des pics du car-
bone et de I'azote sont donc différentes des 5000 mV visés, c’est pourquoi il faut adapter
I’amplitude des pulses de référence a ces amplitudes. Malgré tout, la teneur en carbone et
en azote varie également entre les échantillons d’'une méme matrice : les amplitudes des
pics des échantillons ne sont jamais exactement identiques aux amplitudes des pulses de
référence. Il faut donc appliquer une correction sur les signaux isotopiques des échantillons

7. Pour les matrices végétales, les différences de teneur entre le carbone et ’azote sont telles, qu’il
n’est pas possible d’obtenir des amplitudes satisfaisantes pour les deux pics avec une seule masse. Pour ces
échantillons les signaux isotopiques du carbone et de ’azote ont donc été déterminés avec deux analyses
différentes, réalisées sur des volumes d’échantillon adaptés a chacun des deux éléments.
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pour tenir compte de cette différence entre amplitudes des pulses de références et des pics
de I'échantillon (Werner & Brand, 2001).

Cette correction repose sur la linéarité de la source, cela signifie que le signal
isotopique mesuré par le spectrometre de masse varie linéairement avec la quantité de
molécules entrant dans la source. Il existe ainsi une relation linéaire entre les signaux
isotopiques et I'amplitude des pics. En raison de I'usure du filament et de ’encrassage de
la source, cette relation est variable dans le temps et il faut donc ’établir régulierement
(tous les deux a trois mois). Grace a cette relation on établit le domaine de linéarité de la
source (généralement entre 2000 et 12000 mV), pour lequel on pourra corriger les signaux
isotopiques. En dehors de ce domaine, les signaux isotopiques des échantillons ne sont
pas fiables et il faut procéder a une nouvelle analyse. Le signal isotopique corrigé (dr¢)
s’obtient a partir du signal brut (dp¢) grace a I’équation suivante :

App — Ag
ZPR — TF 1.1
1000 Oorut (1.1)

drc =p X
avec p le coefficient de régression linéaire entre signal isotopique et amplitude, Apr 'am-
plitude du pulse de référence analysé en méme temps que I’échantillon et A, I'amplitude
du pic de I’échantillon. Les amplitudes sont les amplitudes des signaux mesurés a la masse
molaire 44 pour le carbone et 28 pour 'azote, car ces deux masses sont celles des molécules
de CO4 et de Ny les plus répandues .

Apres avoir corrigé les signaux isotopiques pour prendre en compte la différence
d’amplitude entre pulses de références et pics de I’échantillon, d’autres corrections sont ef-
fectuées pour réduire 'erreur analytique commise par la chaine analytique. Ces corrections
nécessitent d’analyser des blancs?, des standards internationaux, ainsi que des controles
de qualité (QC). L’analyse des blancs permet de controler que les nacelles d’étain ne per-
turbent pas les signaux isotopiques mesurés par le spectrometre de masse. La plupart du
temps, lors de 'analyse des blancs, on observe un signal non négligeable pour l'isotope
du carbone et on corrige le signal isotopique obtenu apres la correction liée a la linéarité
(0rc) en un nouveau signal (dp¢) avec I’équation suivante :

. 5LC' X ATE — 5blc X ATblc
B ATy — ATy,

OpC (1.2)

ou dy, est le signal isotopique moyen de trois blancs, ATy, est 'aire totale moyenne des
pics des trois blancs et AT, est 'aire totale de I’échantillon. L’aire totale est définie comme
la somme des aires des pics mesurés aux trois masses molaires 44, 45 et 46 gmol ™' pour
le carbone, et 28, 29 et 30 gmol ™" pour I'azote.

8. Les isotopes légers sont les plus abondants naturellement. Les molécules qui les contiennent sont
donc aussi les plus fréquentes (tableau 1.1).

9. Tous les échantillons sont placés pour ’analyse avec l’analyseur élémentaire dans une nacelle
d’étain, qui est fermée de fagon a former une boulette. Une nacelle d’étain vide constitue un blanc.
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Pour des raisons logistiques, I'analyse des échantillons est réalisée en automatique par
séquence de 100 échantillons. La présence des QC, analysés tous les sept échantillons au
cours d'une séquence, permet de quantifier la dérive des performances du spectrometre de
masse et de controler le déroulement de la séquence. Trois types de QC, correspondant aux
trois grandes matrices organiques analysées, ont été utilisés : du muscle blanc dorsal de
chevaine, des Gammaridae et de la litiere. Les échantillons étant regroupés par séquence
suivant le type de matrice organique, un seul type de QC a été analysé par séquence.
Apres 'analyse d'une séquence, les signaux isotopiques des QC sont examinés : s’il existe
un modele linéaire statistiquement significatif (p — value < 0,05) !0 reliant les variations
des signaux isotopiques des QC a leur position dans la séquence, cela témoigne d’une
dérive des mesures au cours de la séquence d’analyse et on effectue une nouvelle correction
transformant dgc en dpc avec I’équation suivante :

dpc = OBC — Pdrift X POS (1.3)

ou parife est le coefficient de régression et pos est la position de I’échantillon dans la
séquence.

Enfin, on utilise des standards internationaux pour calibrer le spectrometre de masse
par rapport a ’échelle internationale basée sur le Pee Dee Belemnite limestone (V-PDB,
R =11180,2 42,8 x 107%) pour le carbone, et sur 'azote atmosphérique (R = 3678,2 +
1,5 x107%). A chaque séquence, un standard (IAEA CH-7, International Atomic Energy
Agency, Vienna, Austria) pour le carbone et deux standards (IAEA N1 and N2) pour
I’azote sont analysés au début et a la fin de la série d’analyses. Comparant les signaux
isotopiques théoriques (6"*Cep_7.1, 0" Ny17 ou 6 Nyor) des standards avec ceux qui
sont mesurés (6" Cep 7.1, 0'° N1 ar ou 65 Nyg pr), on corrige tous les signaux isotopiques
de la séquence, de sorte que les signaux mesurés des standards soient égaux aux valeurs
théoriques. Pour le carbone on procéde a une calibration a un point suivant 1’équation

suivante :
6% Csc = 0"Cpc + 8 Coprr — 6 Con—rum (1.4)

et on obtient les signaux isotopiques du carbone (6'3C'sc) préts pour la phase d’exploita-
tion des données. Pour ’azote, on utilise une calibration a deux points suivant I’équation :
0P Nyor — 0¥ Ny17
OB Nyo v — P Nyt

et on obtient les signaux isotopiques de 'azote (65 Ng¢) préts pour la phase d’exploitation
des données.

515NSC = X (515NDC — 515NN1,M> —+ 515NN1,T (15)

Le spectrometre de masse permet également de déterminer le pourcentage massique
de carbone et d’azote contenus dans les échantillons. Cette détermination repose sur une
relation linéaire entre l'aire du pic du signal détecté par le spectrometre de masse et la
quantité d’élément analysé. Cette relation doit étre déterminée a chaque séquence (tous

10. En réalité, lors des séquences analysées il y a pu avoir jusqu’a trois tendances observées et donc
trois modeles utilisés : par exemple, une dérive ascendante puis un plateau puis une dérive descendante.
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les 100 échantillons) en mesurant deux standards (AIEA CH-7 pour le carbone et AIEA
N2 pour I'azote), dont on connait les pourcentages massiques du carbone et de I'azote, a
trois masses différentes. Pour économiser du temps, nous avons mesuré les deux standards
en méme temps (la masse la plus faible de I'un, avec la masse la plus élevée de I'autre,
de fagon a ne pas avoir un défaut d’O,). Les trois masses ont été choisies de fagon a ce
que les aires obtenues couvrent 1’étendue des aires mesurées pour les échantillons. Deux
régressions linéaires permettent alors d’obtenir les K-facteurs (K¢ pour le carbone et Ky
pour I'azote) reliant I’aire totale des pics (mesurées aux masses 44, 45 et 46 gmol ™' pour
le carbone et aux masses 28, 29 et 30 gmol ' pour I'azote) & la masse d’élément analysée.
On utilise ensuite les équations suivantes :

AT, — ATy,
=—=——— x100 1.6
we KC X mg % ( )
ATy
=—=— x 100 1.7
N KN X mg % ( )

pour obtenir le pourcentage massique du carbone (wc)et de l'azote (wy), avec mpy la
masse de I’échantillon. A partir de ces pourcentages massiques, on détermine facilement
le ratio C' : N avec I’équation suivante :

(1l 14

c.N=Yo 2
w12

(1.8)

Avant de réaliser toutes ces opérations, il convient bien stir de valider tous les chro-
matogrammes produits par le spectrometre de masse (figure 1.4) pour s’assurer que le
bruit de fond reste stable, que les pulses de références et les pics ont des formes satisfai-
santes et que l'intégration automatique se fait correctement. Dans le cas de 'azote, tous
les pics des échantillons ont dii étre ré-intégrés, car I'intégration automatique n’était pas
reproductible entre échantillons. En raison d'un léger épaulement sur le pic d’azote de
I’échantillon, dii a un signal parasite provenant de la capsule d’étain, I'intégration auto-
matique positionnait la fin du pic avant ou apres I’épaulement, suivant 1’échantillon. J’ai
donc appliqué une intégration manuelle, déterminant visuellement la fin des pics de la
méme fagon pour tous les échantillons. Méme si cet épaulement provenait du « blanc »,
il ne pouvait pas étre corrigé avec ’équation 1.2 car 'amplitude du blanc en azote était
beaucoup trop faible pour donner un signal isotopique cohérent.

L’analyse des échantillons QC a aussi permis de déterminer la qualité des analyses
effectuées. En particulier, la précision analytique associée aux mesures des signaux isoto-
piques 013C et 61PN a été estimée, grace a I'écart-type des signaux isotopiques de tous les
échantillons QC analysés entre Mai 2010 et Novembre 2011. Les valeurs observées (0, 15
et 0,21 %o pour le carbone et I'azote respectivement) sont conformes aux spécifications
données par le fabricant (0,15 %o). Les analyses et corrections effectuées dans ce travail
ont donc permis d’atteindre une bonne précision analytique. Cependant, cette précision
reste encore trop limitée pour détecter des différences significatives entre échantillons,

N. Hette Tronquart 53 MNHN



CHAPITRE 1. ANALYSES ISOTOPIQUES

14 M z202s W a5:4a M 4594 Jumps
U8 Trace des ratios isotopiques \l
1.2 mesurés au cours du temps.
=]
= 1.1 \
= b,
1.0
0.9
0.2
|_EE [ el Mo W as M as M s
o004 Pulses de référence
E000- Pulses de référence r_p:ur te carb_g[\f
pour 'azote Pics de Pics de
o 50004 ] S I'échantillon I'échantillon — —
E en azote en carbone
= 4000+
C «Jump»
i 4
£ 2000
20004 / /
10004 ] \-
o |

T
100

T
200 200
Time [s]

T
400

T
500

F1GURE 1.4 — Un exemple de chromatogramme produit par le spectrometre de masse
apres 'analyse d’un échantillon QC. Les signaux en mV décrivent la quantité de molécules
détectées par le spectrometre au cours du temps, suivant leurs masses. Le « jump » permet
de passer rapidement de la configuration azote a la configuration carbone.

dont les signaux isotopiques sont trop proches (moins de 0,3 %o). Concernant la détermi-
nation des sources de matiére organique, cela signifie que les performances des isotopes ne
permettent pas de distinguer des sources ayant des signaux isotopiques différant de moins
de 0,5 %o.
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Chapitre 2

Utilisation des isotopes stables pour
I’étude des réseaux trophiques

2.1 Analyse de duplicats

Apres avoir analysé les échantillons et effectué les différentes corrections liées au
fonctionnement de I’ensemble analyseur élémentaire/spectrometre de masse, il faut encore
s’assurer que les signaux isotopiques sont cohérents et éliminer les éventuelles erreurs
ponctuelles qui auraient pu survenir lors de la phase de préparation des échantillons®.
Pour cela, I'ensemble des signaux isotopiques sont projetés dans le plan 63C — 6N :
la comparaison des signaux isotopiques entre échantillons permet de repérer rapidement
les signaux potentiellement aberrants et les échantillons dont il faut recommencer une
analyse. D’une part, cette comparaison s’effectue entre les différents échantillons d’un
méme taxon?, et d’autre part, elle s’effectue entre taxons. Par exemple, une nouvelle
analyse est effectuée dans le cas ou un échantillon s’écarte significativement (au moins
1 %o) des autres échantillons du méme taxon, ou dans le cas ou un taxon occupe une
position trophique qui ne correspond pas a priori a son régime alimentaire théorique.

Lorsqu’un échantillon a été analysé plusieurs fois, il faut alors choisir entre les
différents duplicats du signal isotopique. Les valeurs isotopiques sont alors de nouveau
placées dans le plan §3C — §°N (figure 2.1) pour vérifier si le duplicat confirme les
analyses initiales. Si les analyses sur les duplicats divergent fortement de celles réalisées
initialement et semblent cohérentes avec les signaux isotopiques obtenus pour d’autres
échantillons du méme taxon, on considere que les valeurs de 1’échantillon initial sont
erronées. Dans ce cas, les signaux isotopiques du duplicat remplacent ceux de la premiere
analyse. Si les analyses sur duplicats confirment les valeurs isotopiques initiales, alors les

1. Par exemple, contamination de 1’échantillon par une autre substance, échange d’échantillons,
erreur de pesée, etc.

2. Le terme taxon est utilisé dans cette these pour désigner des groupes d’individus appartenant a
la méme famille, au méme genre, ou & la méme espeéce, suivant le niveau de détermination atteint lors de
I’échantillonnage.
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FIGURE 2.1 — Représentation des signaux isotopiques dans le plan §*C — §'N pour
examen des duplicats. Ici les signaux isotopiques d'un gardon Rutilus rutilus ont nécessité
I'analyse d’un deuxiéme échantillon (points entourés en rouge). Les deux analyses étant
similaires, la moyenne des signaux des duplicats servira par la suite pour les calculs liés a
I’étude du réseau trophique.

deux valeurs (signaux isotopiques initiaux et duplicat) sont utilisées pour calculer une
moyenne, qui remplace le signal initial.

2.2 Correction due aux lipides

Comme le fractionnement entre les isotopes du carbone est différent lors de la syn-
these des lipides et des protéines, la teneur en lipide affecte le signal isotopique du carbone
(DeNiro & Epstein, 1977). Or, les taux de lipide d'un échantillon varient d’un individu
a un autre, et méme au sein d’un individu entre différents tissus et suivant sa condition
physique (MacConnaughey & McRoy, 1979). Les signaux isotopiques peuvent donc étre
tres différents suivant la teneur en lipide du tissu analysé. Pour éviter ce probleme, il est
possible d’effectuer un traitement chimique des échantillons avant 1’analyse isotopique,
pour retirer les lipides. Cependant, cette extraction de lipides affecte également le signal
isotopique de 'azote (Sweeting et al., 2006), ce qui oblige a analyser les signaux du car-
bone et de I'azote séparément. Cette solution n’a donc pas été retenue; il lui a été préférée
une autre solution, qui consiste a procéder d’abord aux analyses isotopiques, et a corriger
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ensuite le signal isotopique du carbone en fonction de la teneur en lipides de I’échantillon.
Il faut donc déterminer la teneur en lipides des échantillons, ce qui peut se faire de maniere
approchée, grace au ratio élémentaire C' : N la proportion de carbone étant d’autant plus
grande que la teneur en lipide est élevée (Post et al., 2007b). En fait les observations
de Post et al. (2007b) et Logan et al. (2008) ont montré que les différences de signaux
isotopiques dues aux lipides n’étaient significatives, qu’a partir d’un taux de lipides égal
a 5 %, correspondant & un ratio C' : N de 3,5. Utilisant la correction établie par Post
et al. (2007b) pour les animaux aquatiques (Equation2.1), j’ai employé le ratio C' : N
pour corriger les signaux isotopiques du carbone des échantillons d’animaux aquatiques
pour lesquels C': N > 3,5, suivant ’équation :

6 Clipide = 0 Csc — 3,32+ 0,99 x C = N (2.1)

ou ¢ 13C'lipide sont les signaux isotopiques corrigés pour les lipides.

2.3 Correction muscle-nageoire

Les signaux isotopiques de différents tissus d’'un méme organisme ne sont pas iden-
tiques, car les tissus ne contiennent pas les mémes protéines ou encore parce que le « tur-
nover rate » de ces tissus est différent. Traditionnellement, le tissu animal privilégié pour
I’analyse des réseaux trophiques, est le muscle, car ce tissu a un lien direct avec 1’éner-
gie. Concernant les réseaux trophiques aquatiques, c’est le muscle blanc dorsal qui est
échantillonné chez les poissons?® (Pinnegar & Polunin, 1999). Pour des raisons de taille,
I’analyse des muscles dorsaux implique le sacrifice des individus pour la plupart des es-
peces (notament pour celles du bassin versant de I’'Orge) (Hanisch et al., 2010). J’ai donc
décidé de privilégier les nageoires, dont le prélevement n’implique pas le sacrifice des ani-
maux (Sanderson et al., 2009), pour déterminer les signaux isotopiques des poissons. En
conséquence, il a fallu au préalable, valider 'emploi des nageoires a la place du muscle,
car il existait tres peu de travaux de ce type concernant les espeéces présentes en Europe,
et a fortiori sur les cours d’eau que j’ai étudiés. Ce travail a fait l'objet d'une publication
(voir 'annexe A). Conformément a d’autres études portant sur des poissons d’Amérique
du Nord (Kelly et al., 2006) ou d’Australie (Jardine et al., 2011), cette étude a montré
que les signaux isotopiques des nageoires sont différents de ceux des muscles, tant pour
le carbone, que pour 'azote. Elle a également permis d’établir des relations linéaires per-
mettant d’estimer, de maniere satisfaisante, le signal isotopique du muscle a partir de
celui de la nageoire (figure 2.2). Les signaux isotopiques des nageoires ont donc subi une
nouvelle correction utilisant les modeles généraux développés dans Hette-Tronquart et al.
(2012a) :

§B3Cy = 0,82 x 6 Clipige — 5,89 (2.2)

3. Pour les macroinvertébrés, la masse nécessaire aux analyses isotopiques oblige & analyser les
individus entiers ou par pool de plusieurs individus, ce qui rend caduque la question des différences de
signaux isotopiques entre tissus.
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FIGURE 2.2 — Signaux isotopiques des muscles en fonction de ceux des nageoires pour le
carbone (a) et pour 'azote (b). Les droites représentent les modeles généraux construits
a partir des données.

YNy = 1,01 x 6" Ngo + 0,74 (2.3)

ol 613C)s et 6'° Ny, sont les signaux isotopiques du muscle en carbone et en azote, évalués
a partir de ceux de la nageoire.

2.4 Normalisation des données : choix de la ligne de
base

Comme expliqué dans l'introduction, le signal isotopique se modifie a chaque ni-
veau trophique : entre un consommateur et sa diete, il y a généralement un enrichissement
en isotope le plus lourd. Cet enrichissement s’effectue a partir des sources de matiere or-
ganique a la base du réseau trophique, et le signal isotopique d’un individu dépend donc
des signaux isotopiques des sources de matiere organique. Plus les signaux isotopiques
des sources de matiere organique seront élevés, plus les signaux des membres du réseau
trophique seront élevés. Les signaux isotopiques des sources de matiere organique étant
a la base du réseau trophique, ils sont appelés niveaux de base ou encore lignes de base.
Il existe des variations spatiales et temporelles considérables de ces niveaux de base (Ca-
bana & Rasmussen, 1996 ; Vander Zanden & Rasmussen, 1999). Ainsi, avant de comparer
des signaux isotopiques d’individus appartenant a des réseaux trophiques différents, il
faut prendre en compte les différences de niveaux de base qui peuvent exister entre ces
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réseaux. Dans le cas contraire, les différences observées entre les individus ne seront pas
nécessairement le reflet de différences de régime alimentaire, mais simplement de niveau
de base différent. Il faut donc normaliser les signaux isotopiques avec les niveaux de base.
Pour cela, j’ai déterminé les niveaux de base suivant la méthode proposée par Anderson &
Cabana (2007), qui a été développée pour déterminer le niveau de base de I'azote. Selon
cette méthode, les sources de matiere organique elles-mémes ne sont pas appropriées pour
définir la ligne de base, car leurs signaux isotopiques varient généralement trop rapidement
dans le temps et dans I'espace (Finlay, 2004 ; Finlay & Kendall, 2007) : la détermination
d’un signal isotopique moyen nécessiterait alors un effort d’échantillonnage beaucoup trop
conséquent. Anderson & Cabana (2007) recommandent d’utiliser des consommateurs pri-
maires dont la durée de vie est relativement longue (> 1 an) pour calculer un niveau de
base moyen. Pour choisir les taxons a utiliser pour le calcul de la ligne de base, il faut
examiner leurs signaux isotopiques. On sélectionne ensuite les taxons qui présentent le
signal le plus faible, et qui ont la plus large distribution spatiale (c’est-a-dire qui sont
présents sur le maximum de sites étudiés). Leurs signaux isotopiques permettent d’établir
les lignes de base du carbone (I B¢) et de 1'azote (I By) et il reste a normaliser les signaux
isotopiques de tous les taxons grace a ces lignes de base.

B0 = 0"Cy — IBe (2.4)

8" Npp = 6" Ny — IBy (2.5)

o 013Cp et 0N sont les signaux isotopiques normalisés par la ligne de base.

La normalisation par les lignes de base est donc nécessaire, lorsque 1’on souhaite comparer
des signaux isotopiques absolus entre différents réseaux trophiques. Par contre, elle n’est
pas obligatoire dans le cas de comparaisons de signaux isotopiques relatifs, comme par
exemple dans le cas des distances isotopiques entre taxons. Initialement, le concept de
ligne de base a été développé pour le calcul des positions trophiques et ne concernait que
les signaux isotopiques de l'azote. La notion de position trophique est en effet une notion
universelle dont la valeur doit signifier la méme chose quel que soit 1’écosysteme étudié.
Elle nécessite donc de normaliser les signaux isotopiques par rapport a ceux d’un niveau
trophique donné (paragraphe 2.5.1, équation 2.6). Cette notion a été étendue aux signaux
isotopiques du carbone (Solomon et al., 2008 ; Woodland et al., 2012), méme si dans ce
cas, il s’agit d’avantage d’une normalisation au cas par cas, sans souci d’une référence
absolue comme 1’échelle des niveaux trophiques.

2.5 Approche quantitative du réseau trophique

L’utilisation des isotopes stables pour ’étude des réseaux trophiques s’est d’abord
traduite par une approche qualitative et descriptive, se fondant sur les positions relatives
des taxons dans le plan 63C — §'5N pour déduire la structure et le fonctionnement des
réseaux trophiques. Les recherches actuelles emploient toujours cette approche dans une
phase d’exploration visuelle des données mais tendent a développer des approches plus
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quantitatives, permettant de mesurer les différences et les changements observés (Layman
et al., 2011).

2.5.1 Longueur de chaine trophique

Le concept de chaine trophique et la limitation de sa longueur existe déja depuis
Elton (1927). Bien que les chaines trophiques ne soient que des carricatures linéaires des
communautés biologiques (Sabo et al., 2009), elles représentent une caractéristique fonda-
mentale des réseaux trophiques (cf. introduction). Traditionnellement, on distingue trois
définitions de la longueur de chaine trophique (FCL) correspondant a trois approches des
réseaux trophiques : 'approche par connectance, par interaction, et par énergie (Sabo
et al., 2009). L’approche par connectance considére le réseau trophique comme un réseau
de toutes les relations trophiques observées; il est établi par exemple par des études de
contenus stomacaux. Avec cette approche, il n’y a aucune considération pour la magnitude
des transferts énergétiques s’effectuant suivant ces relations. L’analyse des contenus sto-
machaux permet typiquement d’estimer la FCL par cette approche. La deuxieme approche
utilise un réseau trophique décrivant la force des interactions consommateur — ressource.
Elle nécessite la plupart du temps des expériences de manipulation controlée pour dé-
terminer les interactions. La FCL obtenue est appelée FCL fonctionnelle. La troisiéme
approche repose sur un réseau trophique constitué des relations énergétiques observés
(par exemple avec I'analyse des isotopes stables). Elle permet d’obenir la FCL réalisée ;
c’est cette définition que j'ai employée. La FCL réalisée peut également étre calculée a
partir d’un réseau trophique énergétique totalement décrit, déterminé par des analyses
de contenus stomacaux. Cela requiert un investissement considérable en termes d’effort,
de temps et d’argent (Sabo et al., 2009) et c’est pourquoi la FCL calculée avec les iso-
topes stables qui aboutit a des résultats comparables (e.g. Rybczynski et al., 2008), lui
est souvent préférée. Historiquement, la FCL est la premiere métrique développée avec
les isotopes stables (Post, 2002a). Le calcul de la FCL avec les isotopes a été conduit sui-
vant la convention du niveau trophique maximal : connaissant les niveaux trophiques des
taxons du réseau, la FCL est définie comme étant le niveau trophique maximal atteint sur
le réseau. Le calcul du niveau trophique d’un taxon s’obtient a partir du signal isotopique
de l'azote uniquement. Il est donné par la différence de signal isotopique existant entre
le taxon considéré (6'°N;,,) et un autre taxon de référence dont le niveau trophique est
connu. La plupart du temps, on utilise la ligne de base comme taxon de référence (Figure
2.3. Le niveau trophique d’'un taxon (NTj,,) s’obtient alors par I’équation :

0¥ Ny — IB

NTpp = | N o NTyp (2.6)

ol \ est le fractionnement isotopique existant entre chaque niveau tropique (généralement
3,4 %o (Post, 2002b)) et N1 est le niveau trophique de la ligne de base.

Les principales sources d’erreur dans le calcul de cette métrique résident donc dans la
détermination de la ligne de base, et dans la variabilité du fractionnement isotopique
(Vanderklift & Ponsard, 2003 ; Power et al., 2003). Pour tenir compte de ces sources

MNHN 62 N. Hette Tronquart



2.5. APPROCHE QUANTITATIVE DU RESEAU TROPHIQUE

6N

a FCL

-36 -34 =32 =30 -28 =26

813C

F1GURE 2.3 — Exemple de calcul de FCL. La ligne pointillée rouge symbolise le signal
isotopique de la ligne de base. La FCL est proportionnelle a I’écart maximum observé
entre la ligne de base et le signal isotopique en azote d’un taxon.

d’erreurs, j’ai donc effectué un test de randomisation, sélectionnant 1000 fois au hasard
une valeur de fractionnement isotopique et de signal isotopique de la ligne de base, parmi
la distribution connue de ces deux variables. L’écart-type de la distribution obtenue de
FCL permet d’établir 'erreur due a ces sources de variation.

2.5.2 Meétriques bidimensionnelles du réseau trophique

La FCL est une métrique qui se concentre essentiellement sur la dimension verti-
cale du réseau trophique, intégrant les transferts énergétiques menant au super-prédateur.
Plus récemment, de nouvelles métriques utilisant les deux signaux isotopiques du carbone
et de l'azote, ont été développées (Layman et al., 2007a). Elles permettent de caractériser
la structure et le fonctionnement du réseau trophique selon les deux dimensions du plan
d13C ~ 6N : horizontalement, selon la diversité des sources de matiére organique utilisées
par le réseau trophique et verticalement, selon la richesse des niveaux trophiques. Initia-
lement développées pour décrire la structure et le fonctionnement du réseau trophique
dans son ensemble, en les appliquant a un assemblage de taxons, ces métriques peuvent
également étre utilisées au niveau spécifique pour décrire le positionnement trophique
d’une espece ou d'une population. Les deux premieres métriques que j’ai utilisées sont le
« carbon range » (CR) et le « nitrate range » (NR), occupés par 'assemblage de taxons
ou d’individus, selon le niveau de description (assemblage ou spécifique). CR caractérise la
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diversité des sources de matiere organique exploitée et NR spécifie I’étendue des niveaux
trophiques occupés (figure 2.4). Ils sont donnés par les équations :

CR = max(6C) — min(6*C) (2.7)

NR = max (6" N) — min(§*°N) (2.8)

ou le maximum et le minimum est pris sur ’ensemble des taxons ou des individus consi-
dérés?.

J’ai également utilisé 'aire de lespace isotopique (AITN) du plan 6'3C — §'°N occupé par
I'assemblage de taxons ou d’individus (figure 2.4). Cette métrique a d’abord été utilisée
par Layman et al. (2007b), qui I'avait dénommée TA pour « total area ». Elle représente la
diversité trophique de I’assemblage ou d'une espece et s’apparente a une mesure de 1’aire
de la niche trophique. Concretement, AITN est calculée, comme étant ’aire du polygone
convexe contenant tous les signaux isotopiques de 'assemblage. Les deux métriques pré-
cédentes offrent une approche voisine mais complémentaire a cette métrique. En effet, CR
et NR permettent d’examiner si les variations de AITN proviennent essentiellement de la
diversité des niveaux trophiques ou de la richesse des sources de matiere organique. Inver-
sement, les variations de CR et NR peuvent ne devenir significatives qu’en se combinant
dans AITN.

Apres avoir examiné I’espace trophique occupé par les taxons (individus), j’ai aussi
considéré la manieére dont les taxons (individus) sont répartis dans ’espace trophique. Pour
cela on utilise deux métriques : la premiere est la distance euclidienne moyenne (D) entre
les positions trophiques des taxons et la deuxiéme est le chevauchement moyen (AITN,,.)
de la niche trophique d'un taxon avec les niches des autres taxons. D se calcule a partir
des signaux isotopiques moyens des taxons. On calcule les distances entre chaque taxon
et on fait la moyenne pour obtenir D. AITN,,. se calcule a partir des polygones convexes
contenant les signaux isotopiques des individus de chaque taxon. Le chevauchement de
la niche d’un taxon est alors égal au ratio entre 'aire du polygone convexe du taxon qui
se superpose avec les polygones convexes des autres taxons et PAITN du taxon (figure
2.5). Le chevauchement moyen est obtenu en faisant la moyenne des chevauchements de
chacun des taxons. L’examen conjoint de D et AITN,,. permet par exemple, d’évaluer si
les variations de ’AITN pour 'assemblage des taxons sont dues aux variations des AITN
de chacun des taxons (figure 2.6, mécanisme A), et/ou si elles sont dues a I’espacement
trophique des taxons (figure 2.6, mécanisme B). En conséquences, cela permet de conclure
entre les deux raisons pouvant expliquer une augmentation de la niche trophique occu-
pée par un assemblage de taxons (Bearhop et al., 2004) : (1) 'assemblage est composé
d’especes généralistes se nourrissant sur une diversité de ressources de plus en plus large
(mécanisme A), ou (2) les especes se spécialisent sur des niches trophiques étroites, mais
de plus en plus différentes (mécanisme B).

4. Contrairement a Layman et al. (2007a), les signaux isotopiques n’ont pas été moyennés, car cela
exclurait de 'analyse les situations caractérisées par une seule espece.
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FIGURE 2.4 — Exemple de calcul des métriques CR, NR et AITN sur un assemblage
de taxons avec des signaux isotopiques moyennés. AITN est I'aire du polygone convexe
contenant tous les signaux, représenté par la surface grise.

Toutes ces métriques décrivant la structure du réseau trophique (CR, NR, AITN,
D et AITN,,.) ne tiennent pas compte de la variabilité des signaux isotopiques des sources
de matiere organique. Bien que ces métriques fassent intervenir des signaux isotopiques
relatifs et non absolus, cela peut conduire a des erreurs (Newsome et al., 2007). En effet,
si les signaux isotopiques de deux sources de matiere organique sont tres similaires sur un
cours d’eau mais ne le sont plus sur un autre, les réseaux trophiques de ces deux cours
d’eau auront des CR différents, alors qu’ils exploitent les mémes sources. En fait, il faut
bien garder a ’esprit que ces métriques refletent la structure isotopique des réseaux tro-
phiques. Le plus souvent la structure isotopique est équivalente a la structure en termes
de sources de matiere organique, mais il peut arriver que les variations observées ne soient
qu’isotopiques. Les comparaisons multi-sites a large échelle spatiale, couvrant plusieurs
types d’écosystemes, requierent donc de s’assurer de la comparibilité des signaux isoto-
piques des différentes sources de matiere organique. Newsome et al. (2007) et Hoeinghaus
& Zeug (2008) recommandent a ce titre, de rapporter ces métriques a la variabilité des
signaux des sources de matiere organique. Pour ce faire, ils proposent de transformer
'espace isotopique (« - space ») en espace des proportions (« p - space »), ou l’axe ho-
rizontal ne représente plus les signaux isotopiques du carbone, mais les contributions des
différentes sources de matiere organiques. Cela permettrait effectivement de s’affranchir
des différences d’amplitude des signaux isotopiques des sources de matiere organique. Ce-
pendant, la détermination des contributions des différentes sources de matiére organique
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FIGURE 2.5 — Représentation théorique des niches trophiques isotopiques de 6 especes
(polygones convexes 1 a 6). La surface grisée correspond a la surface de la niche de
I'espece 3 occupée par les autres especes. Avec 'aire totale de la niche trophique 3, elle
permet de calculer le chevauchement de niche de 'espece 3. Le chevauchement de niche
de l'espece 1 avec les autres especes est nul.

n’est pas toujours possible et dans le cas ot 'on dispose de plus de trois sources de matiere
organique, on ne peut obtenir que des distributions de contributions probables a 1’aide
d’outils comme les modeles de mélanges (Phillips & Gregg, 2003 ; Parnell et al., 2010).
Un temps envisagé, 1'utilisation des modeles de mélange n’a pas été réalisée dans le cadre
de ce travail.

Enfin, ces métriques sont également tres sensibles aux nombres de mesures dispo-
nibles par taxon. Par exemple, Jackson et al. (2011) ont montré que 1’évaluation de la
niche trophique d’une espece présente potentiellement une grande variabilité en dessous
de 10 individus pris en compte. Aussi Layman et al. (2007a) recommandent-ils de calculer
I’aire la niche trophique occupée par un assemblage de taxons avec les signaux isotopiques
moyens de chaque taxon, et non avec les signaux individuels. Cependant, cette solution
empéche de calculer I'aire de la niche trophique des assemblages constitués de deux taxons
et moins, ce qui n’est pas satisfaisant. J’ai donc utilisé les signaux isotopiques individuels
mais en adoptant des procédures de randomisation pour prendre en compte cette varia-
bilité. Le détail de ces procéures est décrit dans le deuxieme article présenté a I’annexe
B, mais le principe consiste a sélectionner au hasard le méme nombre d’individus (dans
notre cas, 10) sur chaque site étudié et a les répartir suivant les espéces présentes sur le
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FIGURE 2.6 — Accroissement de la niche trophique occupée par un assemblage de taxons
(du polygone en traits pointillés au polygone en traits pleins sur le graphique supérieur).
Deux mécanismes sont possibles : mécanisme A, les différentes especes (1 a 3) augmentent
leur propre niche trophique (des polygones en traits pointillés aux polygones en traits
pleins) ou mécanisme B, les différentes especes augmentent les distances trophiques entre
elles (des polygones en traits pointillés aux polygones en traits pleins).

site (a raison d’au moins un individu par espece). Cette procédure permet d’assurer la
comparabilité des niches trophiques et d’estimer la variablité des aires calculées.

2.6 Cohérence des signaux isotopiques

Pour vérifier que les signaux isotopiques et les métriques obtenus suivant la métho-
dologie décrite ci-dessus étaient cohérents, ils ont été comparés dans un premier temps,
a des données issues de la bibliographie. Tout d’abord, les poissons ont été utilisés pour
tester si leur position trophique obtenue avec les isotopes stables étaient cohérentes avec
leur guilde trophique décrite dans la littérature (Oberdorff et al., 1993, 2002). Dans un
second temps, les valeurs de la FCL obtenues pour 21 sites différents ont été comparées
aux valeurs couramment observées dans la littérature.
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2.6.1 Comparaison des signaux isotopiques de poissons en fonc-
tion de leur guilde trophique

Au total, douze especes de poissons ont été échantillonnées sur le bassin versant de
’Orge. Suivant les données bibliographiques (Oberdorff et al., 1993, 2002) déterminant les
guildes trophiques de ces espéces pour la méme zone géographique (bassin versant de la
Seine), les espeéces ont été classées par guilde trophique (herbivore, omnivore, invertivore et
piscivore). Les signaux isotopiques ont été normalisés par une ligne de base donnée par les
gammares (Gammaridae), suivant la méthodologie décrite a la section 2.4. La distribution
des signaux isotopiques obtenus sur les différents sites est représentée par espece (figure
2.7). Les sources de matiére organique exploitées par les poissons semblent changer avec
le niveau trophique : plus la position trophique d’une espece est élevée et moins elle est
enrichie en ®C par rapport aux gammares. Cela suggére que le niveau trophique d’une
espece joue sur la nature des sources de matiere organique dont elle dépend. Deux especes
s’écartent de cette tendance : Gasterosteus aculeatus et Pungitus pungitus. Ces différences
pourraient s’expliquer par les tissus analysés pour ces especes, les analyses ayant été
réalisées sur poisson entier (voir section 3.3). Plus probablement, ces résultats traduisent
une véritable originalité de la niche trophique de ces especes : leur régime alimentaire est
essentiellement constitué de petites proies animales a comportement souvent planctonique,
et elles exploitent des habitats rivulaires en général fortement végétalisés, qui sont peu
utilisés par les autres especes. Dans 1’ensemble, les niveaux trophiques obtenus avec les
isotopes stables sont en accord avec la classification des espéces par guilde trophique : les
herbivores/omnivores ont des signaux §'°N plus faibles que les invertivores, eux-mémes
ayant des signaux appauvris en 6'°N par rapport aux espéces a tendance piscivore. On
remarque cependant que les signaux isotopiques de Barbatula barbatula et Gobio gobio sont
plus proches des signaux isotopiques des omnivores que des invertivores, ce qui suggere que
sur nos sites, ces poissons ont plus tendance a consommer une part significative d’éléments
végétaux, que ce qui a été relevé dans d’autres situations par Oberdorff et al. (1993, 2002).
Les signaux isotopiques obtenus semblent donc en cohérence avec les guildes trophiques
décrites dans la littérature. L’usage des isotopes stables se révele donc tres intéressant, car
il donne une mesure continue des niveaux trophiques, ce qui permet d’observer toutes les
variations de régime alimentaire entre deux guildes différentes (comme par exemple entre
une espece considérée comme herbivore strict, Rhodeus amarus, et une espece considérée
invertivore strict, comme Cottus gobio).

2.6.2 Comparaison des valeurs de FCL obtenus avec celles ob-
servées par Vander Zanden & Fetzer (2007)

Utilisant les valeurs de FCL rapportées par Vander Zanden & Fetzer (2007) dans sa
revue bibliographique pour les cours d’eau du monde entier (46 cours d’eau), j’ai examiné
la cohérence des valeurs de FCL obtenues avec la méthodologie décrite précédemment
(21 cours d’eau). La figure 2.8 compare les distributions obtenues avec les données de
Vander Zanden & Fetzer (2007) et avec les données issues de mon travail. Un test non
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F1GURE 2.7 — Représentation des signaux isotopiques normalisés obtenus pour douze
especes classées en quatre guildes trophiques (® = herbivores, m = omnivores, ¢ = inver-

tivores et A = piscivores).
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Fréquence
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FIGURE 2.8 — Comparaison des FCL de 46 cours d’eau du monde entier (Vander Zanden
& Fetzer, 2007) en noir, avec les FCL obtenues sur les bassins versants de 1’'Orge et du
Bez en rouge.

paramétrique de comparaison des moyennes (test de la somme des rangs de Wilcoxon)
montre que les données obtenues (FCL = 3,6 en moyenne) ne sont pas significativement
différentes des données issues de la bibliographie (3,5 en moyenne).
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Chapitre 3

Stratégie d’échantillonnage

Pour pouvoir répondre aux questions posées dans l'introduction, il a fallu échan-
tillonner les réseaux trophiques de différents sites permettant de tester nos hypotheses.
Une partie des données utilisées dans cette these ont été acquises dans le cadre du projet
« Changement global et stratégies démographiques des populations piscicoles » (Pro-
gramme APR GICC 2005) sur le bassin du Bez (affluent de la Dréme) et ont été mise a
ma disposition par I’équipe « écosystemes d’eaux courantes » d’Irtea Aix en Provence. Le
détail des échantillonnages peut étre consulté a 'annexe C. L’autre partie des données a
été acquise spécialement pour ce travail de theése en liaison avec le programme PIREN-
Seine et concerne le bassin versant de 1'Orge (sud de la région parisienne). C’est ce jeu
de données qui est plus particulierement détaillé dans ce chapitre. Le choix des sites, le
choix des taxons a échantillonner pour étudier les réseaux trophiques et la méthodologie
de conservation et préparation des échantillons ont été déterminés en s’appuyant sur le
travail réalisé au préalable par I’équipe « hydroécologie fluviale » d’Irstea Antony (Tales
et al., 2007) : celle-ci avait conduit en 2007 et 2008 des études isotopiques sur trois sous-
bassins versants de la Seine (Mauldre, Orge et Grand Morin). En 2009, nous avons adopté
une approche descriptive simplifiée du réseau trophique, cherchant a décrire I'impact du
gradient longitudinal et de I'occupation des sols sur le réseau trophique. Pour cette cam-
pagne, le choix du nombre de sites et des compartiments du réseau trophique a étudier
a été contraint par le volume d’analyses isotopiques réalisables (environ 2000 analyses).
En conséquence, une vingtaine de sites ont été étudiés, sur lesquels I’échantillonnage s’est
concentré sur des taxons cibles.

3.1 Description du bassin versant de I’Orge

Pour garantir une certaine homogénéité géologique et hydroclimatique entre les
sites étudiés, la zone d’étude devait étre limitée a un bassin versant relativement petit.
Parmi les possibilités qui m’étaient offertes, mon choix s’est porté sur le bassin versant
de I’'Orge. 1’Orge est un affluent rive gauche de la Seine ; sa confluence est située a Athis-
Mons. Le bassin versant de I'Orge occupe une superficie de 936 km? et couvre une partie
des départements de ’Essone et des Yvelines. Le bassin versant de I’Orge est caractérisé
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par une forte opposition amont-aval, entre des zones moins urbanisées a I’Ouest (avec le
Parc Naturel Régional de la Haute-Vallée de Chevreuse) et au Sud (avec le plateau de
Beauce), et des zones fortement urbanisées a l'aval du bassin versant (Mouchel et al.,
2007). Le bassin versant de I’Orge offre donc une occupation des sols variée avec des
zones urbaines, des boisements encore importants dans le Parc et des zones agricoles sur
le plateau de Beauce. La population du bassin est donc essentiellement concentrée dans
sa partie aval. Cependant, les communes de la partie aval du bassin sont desservies par un
réseau d’assainissement séparatif dont I'exutoire est la station de traitement de Valenton
(Mouchel et al., 2007). Les rejets d’eau usées apres traitement sont donc essentiellement
situés dans la partie amont du basin versant. En revanche, la partie aval n’est pas exempte
des apports par ruissellement urbain pluvial, et par débordements de certaines parties du
réseau d’eaux usées par temps de pluie.

Le choix du bassin versant de I'Orge a été établi en fonction d’'un compromis
entre des criteres liés aux objectifs scientifiques de la theése et des questions pratiques.
Parmi les trois bassins versants (Grand Morin, Mauldre et Orge) étudiés par ’équipe
HEF en 2007, I’'Orge présente le plus large spectre d’especes piscicoles et le gradient
longitudinal le plus étendu. De plus, le bassin de ’Orge est un bassin atelier du PIREN-
Seine qui fait donc 'objet d’une attention particuliere de la part des chercheurs de ce
programme (fonctionnement hydrologique et biogéochimique, suivi de la contamination
par les micropolluants, paysage de ’eau en milieu urbain,...). Au niveau de I'occupation
des sols, nous avons vu précédemment que le bassin versant de I’Orge présente ’avantage
d’une forte différenciation entre zones forestieres, agricoles et urbaines. Du point de vue
pratique, le bassin versant de I’Orge se situe a proximité du centre Irstea d’Antony, ce
qui a permis d’alléger les manipulations de terrain, en réduisant les temps de trajet.
Enfin, une collaboration avec le Parc Naturel Régional de la Haute-Vallée de Chevreuse
était possible, ce qui m’a permis de bénéficier de ’aide du Parc pour les prélevements de
poissons.

3.2 Sites d’études et occupation des sols

Le choix des sites étudiés a été réalisé avec 1’aide des outils Seneque (Ruelland et al.,
2007) et AIPreshume (Christophe et al., 2006) développés dans le cadre du PIREN-Seine
et qui fournissent des indications spatialisées sur les pressions humaines et sur la qualité de
I’eau, ainsi que des données d’occupation des sols fournies par I'Institut d’aménagement
et d’urbanisme d’Ile-de-France. Initialement, 19 sites ont été choisis en fonction de leur
occupation des sols a 1’échelle régionale (bassin versant en amont du site) et a I’échelle
locale (corridor fluvial), et de leur position le long du gradient longitudinal. Pour échelle
régionale, j’ai choisi le bassin versant drainé par le cours d’eau en amont de la station;
pour échelle locale, j’ai utilisé un corridor fluvial défini par une bande de 100 m de large et
de 2 km de long, de part et d’autre du cours d’eau en amont immédiat de la station (figure
3.1). Pour le choix de la position des sites sur le bassin versant, 'occupation des sols a
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FIGURE 3.1 — Représentation schématique des échelles régionale (bassin versant) et locale
(corridor fluvial).

été décrite pour les différents cours d’eau du réseau hydrographique du bassin versant de
I’Orge, aux deux échelles, grace a la couche d’information « MOS 2003, format raster,
maille de 25 m » de I'Institut d’aménagement et d’urbanisme d’Ile-de-France donnant
le mode d’occupation des sols en 48 postes. En plus de ces informations, j’ai également
utilisé des données concernant les densités d’habitants, les densités d’UGBN (unité de gros
bétails azote), la qualité de l’eau, ainsi que la pente et la largeur des cours d’eau pour
réaliser une analyse multivariée en composantes principales. Grace a cette analyse, j’ai pu
classer les différents cours d’eau en trois groupes : F pour les cours d’eau caractéristiques
des zones forestieres, T pour les cours d’eau caractéristiques des zones agricoles, et U
pour les cours d’eau caractéristiques des zones urbaines. 19 sites ont alors été choisis
équitablement parmi ces trois groupes (F1 a F7 pour le groupe F, T1 a T6 pour le groupe
T et Ul & U6 pour le groupe U) selon lors position sur le gradient longitudinal!, de
facon a obtenir une répartition longitudinale la plus large possible et similaire entre F1-
F7 et T1-T6 ou Ul-U6 (figure 3.2). Sur le site U2, aucun poisson n’a pu étre prélevé;
sur le site U6 I’échantillonnage des poissons a été trop sélectif (peu d’especes de poissons
disponibles pour les analyses isotopiques par rapport au nombre d’especes présentes sur le
site) ; et la position du site T3 s’est révélée trop proche du rejet de la station d’épuration
de Vaugrigneuse (moins de 4 km). En conséquence, les réseaux trophiques de ces trois
sites n’étaient pas comparables a ceux des autres sites et ils n’ont donc pas été pris
en compte pour tester nos hypotheéses. Sur les seize sites restants, les proportions des
différents modes d’occupation des sols ont été évaluées, utilisant la couche d’information
« MOS 2003, format raster, maille de 25 m » de 'Institut d” aménagement et d’urbanisme
d'Tle-de-France donnant le mode d’occupation des sols en 48 postes. Dans un souci de
simplification, ces données ont d’abord été agrégées en trois modes d’occupation (zones
forestieres : postes 1 a 3, zones agricoles : postes 4 a 8, 10 et 13, et zones urbaines : 11, 12

1. La position sur le gradient longitudinal a été approchée par la largeur du cours d’eau.
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FIGURE 3.2 — Positions de tous les sites échantillonnés sur le bassin versant de 1'Orge en
2009, répartis en trois groupes.

et 14 a 48) sans prendre en compte les surfaces en eau. La proportion de ces trois zones
a ensuite été calculée a I’échelle régionale, respectivement locale, comme le rapport entre
I’aire occupée par la zone considérée et 1'aire totale du bassin versant, respectivement du
corridor fluvial.

3.3 Prélevements

Pour pouvoir décrire ’ensemble du réseau trophique, les prélevements concernent
les sources de matiere organique a la base du réseau, les macroinvertébrés benthiques et les
poissons. Trois sources de matiere organique sont échantillonnées : le biofilm représentant
la production primaire autochtone, ainsi que les producteurs hétérotrophes aquatiques
de la matiere organique (bactéries, champignons) ; la matiére en suspension, dérivant de
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I’amont du cours d’eau ; et la litiere représentant la matiere organique particulaire grossiere
terrestre en décomposition (feuilles mortes). Trois échantillons indépendants de biofilm
ont été récupérés a la brosse a dents sur trois carrelages disposés un mois plus tot dans
les cours d’eau. Trois échantillons de matiere en suspension ont été obtenus en filtrant
(500 um) trois prélevements d’eau du cours d’eau. Enfin trois échantillons de litiere ont
été collectés, en ramassant des feuilles mortes tombées dans le cours d’eau.

Le prélevement des macroinvertébrés s’est concentré sur l’échantillonnage de 5
taxons cibles fréquemment rencontrés sur I’ensemble des sites, et représentant chacun une
guilde trophique différente. Il s’agissait d’un taxon « éphémere » (Baetidae, herbivores
brouteur), d'un taxon « trichoptere a fourreau » (Hydrophysichidae, filtreur passif), d'un
taxon « bivalve » (Sphaeriidae, filtreur actif), d'un taxon « crustacé » (Gammaridae,
broyeur déchiqueteur) et d’un taxon « zygoptere » (Calopterygidae, prédateur actif).
Durant 1I'été 2009, les prélevements ont été effectués a 'aide d’un filet Surber dans les
habitats favorables a chacun de ces taxons, de fagon a récolter suffisamment d’individus
pour pouvoir réaliser au moins trois analyses isotopiques. Le tableau 3.1 présente le
nombre d’échantillons récoltés par taxon.

TABLEAU 3.1 — Nombre d’échantillons obtenus pour chaque taxons cibles des macroinver-
tébrés benthiques (1 : Baetis sp. ; 2 : Hydrophysichidae; 3 : Sphaeriidae; 4 : Gammaridae
5 : Calopterygidae). Le nombre d’individus collectés est donné entre parenthese.

v Stations
% « forestieres » « agricoles » « urbaines »
FIL F2 F3 F4 F5 F6 F7 | TL T2 T4 T5 T6 | Ul U3 U4 U5
L] @3 an Gy (0 (52) 21 (69) | (102) (159 (6) (130) (122) | (80) (60) (63) (80)
1 1 1 1 1 1 3 2 1 2 3 2 1 1 2 1
o | 1® @ (8 (12 (O a3 @) 6 6 @ © O O 06 (0 (2
3 o 3 3 0 3 3 3 2 3 3 1 1 3 0 3
g | ©2 68 (5 @) () @Y (121 (16 @) 65 66 (43 | © @ 6 G
0 1 3 1 1 3 2 3 3 2 3 3 0 0 2 2
4| ™ @) 67 (o) () (42) (0) | (73) () (38) (3) (50) | (73) (55) (51 (21)
3 3 3 3 3 3 3 3 3 3 3 3 3 3 3 3
s @ © @ o @ & @pe ¢ 0 6 @) 6 @ 6 6
0 o 3 3 3 3 3 3 3 0 3 3 3 2 3 3
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CHAPITRE 3. STRATEGIE D’ECHANTILLONNAGE

L’échantillonnage des peuplements de poissons a été effectué par péche électrique
en continu. Un seul passage a été réalisé sur une section représentant 10 a 20 fois la lar-
geur du cours d’eau sur chaque site et en veillant a prospecter les principaux habitats
disponibles (échantillonnages des mouilles et radiers, lorsqu’ils sont présents). Tous les
poissons capturés ont été identifiés a ’espece et leur longueur totale mesurée, dans le but
de pouvoir estimer la biomasse présente sur la station. Sur un des sites (F7), une truite
arc-en-ciel (Onchorhynus mykiss), provenant d’'un lacher destiné a la péche amateur, a
été écartée des analyses. Les prélevements isotopiques sont effectués en priorité sur les
nageoires pour éviter le sacrifice des poissons. Les prélevements pour analyses isotopiques
concernent les especes, dont la présence lors du prélevement est jugée significative. Ainsi
les especes représentées seulement par un faible effectif d’individus juvéniles n’ont-elles
pas fait 'objet d’analyses. Lorsque cela était possible, cing individus par espeéce ont été
prélevés pour obtenir une estimation plus fiable des signaux isotopiques, compte tenu de
la variabilité individuelle observée lors des études de 2007 et 2008. Pour chaque espéce,
les individus prélevés appartiennent, dans la mesure du possible, a la méme gamme de
tailles pour tous les sites. Ces gammes de tailles correspondent aux tailles d’individus
adultes les plus couramment observées chez chacune des especes. Ce choix a été fait pour
limier 'inluence des modifications ontogéniques du régime alimentaire sur les signaux
isotopiques des espeéces. La loche franche (Barbatula barbatula) a constitué 1’espeéce cible
pour les poissons, car les études de 2007 et 2008 ont révélé que c’était ’espece la plus
fréquemment capturée sur le bassin versant de ’'Orge. En ce qui la concerne, le maximum
d’individus a été prélevé avec une limite supérieure de 30 poissons, pour accéder a la
variabilité inter-individuelle des signaux isotopiques. En complément, des échantillons de
muscles blancs dorsaux ont été prélevés sur une partie des poissons dont les nageoires ont
été échantillonnées. Les signaux isotopiques de ces muscles avec ceux des nageoires corres-
pondantes ont permis d’établir les relations muscles-nageoires nécessaires aux corrections
décrites précédemment dans la section 2.3. Deux especes de poissons avaient des nageoires
trop petites pour pouvoir analyser leurs signaux isotopiques. Il s’agit des épinoches (Gas-
terosteus aculeatus) et des épinochettes (Pungitus pungitus). Pour ces deux especes, les
poissons analysés ont été sacrifiés, éviscérés et ététés. Les signaux isotopiques de ces deux
especes proviennent donc d’un échantillon composite, constitué majoritairement de tissus
musculaires, mais comportant également de la peau, des nageoires et des arrétes.

3.4 Conservation et Préparation des échantillons

Tous les échantillons ont été rincés au laboratoire a 1’eau distillée. Ils ont ensuite été
conservés a —20 °C en attendant d’étre lyophilisé a —80 °C, puis placés au dessiccateur.
Afin d’obtenir suffisamment de masse séche pour une analyse isotopique, les individus
trop petits sont rassemblés en trois lots indépendants, avant d’étre broyés comme le reste
des échantillons? avec un broyeur mécanique a billes (broyeur vibrant Retsch MM400).
L’utilisation du broyeur permet d’obtenir rapidement une poudre homogene (« isotopi-

2. A Pexception des échantillons filtrés (matiére en suspension et biofilm) qui sont pesés directement.
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quement » parlant), a partir des échantillons dont les différents tissus peuvent avoir des
signaux isotopiques variables (c’est le cas en particulier des macroinvertébrés). Cependant
le broyage requiert au minimum 8 mg de masse seche, car en-dessous de cette quantité, le
broyat n’est pas récupérable. En conséquence, les échantillons pour lesquels cette masse
n’était pas disponible, n’ont pas été broyés. Enfin les échantillons ont été pesés dans des
nacelles d’étain suivant la masse déterminée pour obtenir des analyses isotopiques opti-
males (voir section 1.4) a + 10 ug. Pour les échantillons non broyés, cette précision était
beaucoup plus difficile a atteindre, car les individus sont ajoutés un par un, jusqu’a s’ap-
procher le plus possible de la masse désirée.

Au total, 2340 analyses isotopiques ont été menées pour 1665 échantillons.
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Deuxieme partie

Déterminants du réseau trophique
aquatique
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Chapitre 4

Modification de ’aire de niche
trophique le long du gradient
longitudinal

4.1 Problématique

Les propriétés physiques des cours d’eau (largeur, profondeur, pente, vitesse)
changent de 'amont a l'aval (Amoros & Petts, 1993). Ces modifications entrainent des
changements progressifs des peuplements faunistiques liés aux contraintes du milieu (na-
ture du substrat, vitesse du courant, oxygénation, température, ...), a la disponibilité des
ressources (« river continuum concept » Vannote et al., 1980) et a I’hétérogénéité tem-
porelle et spatiale des habitats (« river habitat templet » Townsend & Hildrew, 1994). 11
y a donc tout lieu de penser que le fonctionnement des cours d’eau change aussi le long
du gradient longitudinal de conditions écologiques, en accord avec les changements de
communautés biologiques. Par exemple, le fonctionnement trophique peut étre modifié ;
Oberdorff et al. (1993), pour les milieux tempérés, et Ibanez et al. (2007), pour les mi-
lieux tropicaux, rapportent une évolution des guildes trophiques piscicoles, passant d'une
prédominance des poissons invertivores a ’amont, a une domination des guildes omni-
vores et piscivores a ’aval. Cependant I'impact du gradient longitudinal sur le réseau
trophique reste peu étudié (Power & Dietrich, 2002). En particulier, alors qu’il existe une
convergence a l’échelle de quatre continents montrant que la richesse spécifique piscicole
augmente le long du gradient longitudinal (Ibanez et al., 2009 ; Winemiller et al., 2011) et
que la richesse spécifique est souvent avancée