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Introduction

Dans les mers et les océans du monde entier, pres de 500 especes de
Téléostéens marins sont regroupées communément sous les termes « poissons
herbivores » (Fishbase, Froese et Pauly, 2011). Cette guilde rassemble les especes
de consommateurs situées a la base des réseaux trophiques, s’alimentant
directement de producteurs primaires présents dans leur milieu de vie. Les
poissons herbivores « stricts » sont définis comme étant les especes qui ingerent
exclusivement les macrophytes et (ou) le « gazon algal », c’est-a-dire de la pelouse
rase constituée de microphytes et de jeunes pousses de macrophytes qui
colonisent les substrats durs (Choat et al., 2002, 2004). Cependant, du fait des
avancées en matiere de connaissances scientifiques et face a la complexité des
régimes alimentaires, une définition plus large est maintenant acceptée. Les
termes « poissons herbivores » désignent les especes qui s’alimentent a la fois de
macrophytes et de gazon algal, mais aussi de matiére organique détritique et
sédimentaire, bien que la matiere algale reste la principale ressource (Floeter et
al., 2005). De nombreux auteurs ont démontré 'importance des « détritus » dans
le régime alimentaire des poissons herbivores (Crossman et al., 2001 ; Wilson,
2002 ; Crossman et al., 2005 ; Ferreira et Goncalves, 2006). Parallelement,
I'ingestion de petits Invertébrés benthiques a souvent été envisagée comme un
moyen de compléter I'alimentation (Lobel, 1980 ; Horn, 1989 ; Jennings et al.,
1997), en réponse aux faibles apports caloriques et protéiques apportés par le
régime herbivore (Mattson, 1980 ; Sterner et Hessen, 1994 ; Bowen et al., 1995 ;
Harmelin-Vivien, 2002). Cette hypotheése est particulierement valable pour les
jeunes poissons herbivores dont la croissance nécessite une alimentation riche en
protéines (Lobel, 1980 ; White, 1985 ; Bellwood, 1988 ; Bruggemann et al., 1994c).
De la méme maniére, la plupart des larves et post-larves de poissons herbivores
sont zooplanctivores. Elles deviennent progressivement omnivores durant leur
phase juvénile pour enfin devenir herbivores a maturité (Benavides et al., 1994).
Ce changement d’alimentation animale a végétale est lié aux modifications
anatomiques et physiologiques des individus, qui leur permettent a 'age adulte
de digérer et d’assimiler les cellules végétales (Horn, 1989 ; Benavides et al.,

1994 ; Choat et Clements, 1998).
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Les poissons herbivores posseédent effectivement des adaptations
remarquables pour puiser 1’énergie dont ils ont besoin dans la matiere algale
qu’ils ingerent. Cette matiere algale est riche en cellulose et en fibres, ce qui la
rend particulierement difficile a dégrader et a assimiler (Choat et Clements,
1998). La présence d’enzymes digestives spécifiques dans le tube digestif des
poissons herbivores, telles que les carbohydrases qui décomposent les glucides
structuraux des cellules végétales (Kappor et al., 1975 ; Moran et Clements,
2002), permet de pallier la faible digestibilité de ces sources alimentaires.
Cependant, la digestion des algues nécessite au préalable une rupture des
cellules végétales (Lobel, 1981). La rupture mécanique est permise par la
présence de plusieurs organes spécialisés. La denture peut étre spatulée ou
soudée en forme de bec dans ses formes les plus extrémes d’adaptation (Ogden et
Lobel, 1978). Certaines especes possedent également des dents pharyngiennes
qui agissent comme des meules a broyer. Lorsque les espeéces herbivores
possédent un estomac, ce dernier peut étre soit élastique, soit tres épais avec une
importante musculature qui leur permet de broyer les parois pecto-cellulosiques
des algues grace a des sédiments ingérés (Ogden et Lobel, 1978). Le tube digestif
et les taux d’assimilation des aliments sont généralement plus longs que ceux des
autres poissons. La rupture chimique des parois cellulaires intervient grace a la
sécrétion d’acide qui entraine un pH particulierement faible dans le tube digestif
des poissons herbivores (Lobel, 1981 ; Horn et Messer, 1992). Enfin, la production
d’acides gras a chaines courtes mesurée dans leur tube digestif a permis de
mettre en évidence 'existence d’'une flore microbienne gastro-intestinale capable
de digérer les structures pecto-cellulosiques, comme cela avait été démontré pour
les herbivores terrestres (Choat et al., 2002 ; Mountfort et al., 2002 ; Moran et al.,
2005 ; Clements et al., 2009). Cependant, ces mécanismes de symbioses
Iintestinales sont encore mal connus. Pour les animaux ectothermes tels que les
poissons, ces adaptations physiologiques sont étroitement liées a la température
ambiante qui favorise les mécanismes digestifs (Horn, 1989 ; Harmelin-Vivien,
2002 ; Floeter et al., 2005). Par conséquent, ce parameétre pourrait représenter un
facteur important de la distribution géographique des poissons herbivores

(Tolentino-Pablico et al., 2008).
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La diversité et I'abondance des poissons herbivores est particulierement
importante dans la zone intertropicale (Bakus, 1966 ; Gaines et Lubchenco,
1982 ; Meekan et Choat, 1997 ; Harmelin-Vivien, 2002). Ainsi, parmi le nombre
total d’especes recensées au monde, 89 % des poissons herbivores se situent dans
la zone tropicale (Tolentino-Pablico et al., 2008). Dans ces basses latitudes, ils
sont principalement inféodés aux récifs coralliens ou ils dominent en termes
d’abondance et de biomasse (Horn, 1989). Le deuxieme habitat préférentiel des
poissons herbivores en milieu tropical est I'herbier a Magnoliophytes marins!.
Dans ces écosystemes cotiers, les cinq familles les plus représentatives de la
guilde des poissons herbivores sont : les Blenniidae (196 especes), les Scaridae
(92 especes), les Acanthuridae (49 especes), les Pomacentridae (46 espeéces) et les
Kyphosidae (26 especes) (Choat, 1991 ; Tolentino-Pablico et al., 2008 ; Froese et
Pauly, 2011). La diversité de ces poissons est étroitement liée a leur degré de
spéciation, plus ou moins développé selon les régions du globe. Ainsi, les especes
herbivores sont particulierement diversifiées dans la région Indo-Pacifique alors
que leur diversité est plus réduite en région Caraibe. A titre d’exemple, sur le
nombre total d’espéces recensées précédemment, 15 especes de Scaridae, 3
especes d’Acanthuridae et 2 especes de Kyphosidae seulement sont présentes

dans la Caraibe (McAffee et Morgan, 1996 ; Humann et Deloach, 2003).

La distribution et I'abondance des poissons herbivores ont été largement
étudiées. Ils colonisent principalement les fonds jusqu’a 30 metres et une
diminution des effectifs est observée avec l'augmentation de la profondeur
(Morrison, 1988 ; Kopp, 2007). La distribution bathymétrique des Scaridae est
plus étendue que celle des Acanthuridae qui se cantonnent aux parties
sommitales des récifs (Randall, 1963 ; Barlow, 1975 ; Lewis et Wainwright, 1985 ;
Kopp, 2007). Une zonation similaire a été observée en Mer rouge (Bouchon-
Navaro et Harmelin-Vivien, 1981) et dans le Pacifique (Bradbury et Goeden,
1974 ; Jones et Chase, 1975 ; Bouchon-Navaro, 1983). La distribution spatiale est

cependant complexe et peut étre différente entre les especes d'un méme genre.

1Bien que les mots se terminant par « phyte» soient souvent accordés au féminin, ils sont
pourtant de genre masculin (M. Verlaque, comm. pers). Dans ce travail, tous les mots se
terminant par « phyte » seront accordés au masculin.
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Cest le cas de Stegastes planifrons connu pour coloniser des fonds plus profonds
que son homologue Stegastes adustus (Emery, 1973 ; Waldner et Robertson,
1980 ; Gutiérrez, 1998). Dans la présente étude, ces deux especes ont également
été observées a la méme profondeur, lorsque leur distribution était contrainte par
la topographie du site ou par la dégradation d’'un habitat. Les poissons herbivores
semblent étre sensibles a la topographie des fonds et beaucoup d’especes
préferent s’installer sur des récifs a structure complexe (Risk, 1972 ; Luckhurst
et Luckhurst, 1978 ; Hay, 1981a, 1981b ; Lewis et Wainwright, 1985). Cependant,
certaines especes herbivores se retrouvent également dans les herbiers a
Magnoliophytes marins, offrant moins d’abris. D’autres hypotheéses ont été
avancées pour expliquer la distribution spatiale des herbivores, telles que la
présence de prédateurs et la qualité des habitats incluant la disponibilité des

ressources (Hay, 1981b ; Lewis, 1986 ; Bouchon-Navaro, 1997 ; Mumby et al.,
2006).

Les espéces herbivores ont surtout été étudiées pour leur impact direct sur
les communautés algales. La pression de broutage exercée par les poissons, mais
aussi par les Invertébrés benthiques, dont les oursins, favorise la régulation des
communautés algales en les maintenant a un faible niveau de développement
(Ogden et Lobel, 1978 ; Hatcher, 1983 ; Sammarco, 1983 ; Carpenter, 1986 ;
Lewis, 1986 ; Kopp, 2007 ; Brugneaux, 2012). Cette régulation est indispensable
a la croissance des communautés coralliennes qui sont en compétition pour
lespace et I’éclairement avec les populations algales (Miller et Hay, 1998 ;
McCook et al., 2001 ; Kuffner et al., 2006). L'« herbivorie » apparait ainsi comme
le processus biologique majeur de la structuration des communautés récifales
(Gaines et Lubchenco, 1982 ; Carpenter, 1986 ; Horn, 1989 ; Hay, 1991 ;
Burkepile et Hay, 2006 ; Mumby et al., 2006). Le phénomeéne de « coral-algal
phase shift » est apparu au début des années 80 sur 'ensemble des récifs de la
Caraibe, entrainant le remplacement des communautés benthiques dominées par
les coraux par d’autres dominées par des algues (Littler et Littler, 1984 ;
Lapointe, 1989 ; Done, 1992 ; Hughes, 1994, Miller et Hay, 1998). Alors que les
causes de ces changements sont largement débattues (réchauffement climatique

global, pollutions organiques et chimiques, surpéche, ouragans), 'apparition de
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ce phénomene coincide également avec le déclin de 'oursin Diadema antillarum
Philippi, par épizootie (Lessios et al., 1984, 2005). L’oursin diademe a longtemps
été considéré comme étant le principal acteur de la régulation algale dans la
Caraibe (Ogden et Lobel, 1978 ; Hatcher, 1983 ; Carpenter, 1986). Avec la
persistance de son déclin (Kramer, 2003), le role des poissons herbivores est

devenu a présent beaucoup plus important (Mumby et al., 2006).

Au déclin de l'oursin diadéeme a succédé une rapide augmentation de
I'abondance des macroalgues (Hay et Taylor, 1985 ; Carpenter, 1990 ; Robertson,
1991). Depuis, les macroalgues continuent de proliférer indiquant que le broutage
des poissons ne permet pas de compenser la perte de loursin diadéeme

(Carpenter, 1990 ; Robertson 1991 ; Kopp, 2007 ; Brugneaux, 2012).

En terme de biologie alimentaire, les poissons herbivores ont souvent été
considérés comme un groupe relativement homogene (Hatcher, 1981 ; Steneck,
1988), bien que les différenciations entre « brouteurs » et « racleurs » aient été
décrites auparavant (Hiatt et Strasburg, 1960 ; Jones, 1968a). Dans ce contexte,
les poissons ont été l'objet de nombreuses interrogations concernant leur réle
écologique spécifique dans les récifs, avec la préoccupation majeure de répondre a
la question : les poissons herbivores sont-ils tous équivalents en terme d’'impact
sur les communautés algales? La classification des espéces en groupes
fonctionnels, c’est-a-dire en groupes d’espéces exécutant les mémes fonctions
indépendamment de leurs affinités taxinomiques (Steneck et Dethier, 1994), a
permis de répondre négativement (Bellwood et Choat, 1990 ; Purcell et Bellwood,
1993 ; Bellwood et al., 2004). Trois groupes fonctionnels ont été décrits parmi les
poissons herbivores (Bellwood et Choat, 1990 ; Bellwood et al., 2004) en
considérant des criteres morphologiques (par exemple la forme de la denture) et
comportementaux (basés par exemple sur des observations in situ par les
comptages des bouchées ou «bites» en anglais). Les «racleurs» grattent le
substrat pour en arracher les algues, pouvant ainsi entrainer une érosion de la
topographie récifale (bioérodeurs) (Bellwood et Choat, 1990, Bellwood et al.,
2003). Les plus grands d’entre eux, munis de machoires puissantes sont parfois

appelés « excavateurs ». Les racleurs mettent a nu la matrice corallienne, ce qui
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peut faciliter le recrutement des larves de coraux (Harrington et al., 2004). 11
existe deux catégories de «brouteurs»: ceux qui prélevent les especes
constitutives du gazon algal (ou « turf»), en ingérant avec elles une partie des
sédiments piégés dans le feutrage algal et ceux, plus sélectifs, qui ne consomment
que les algues. La place laissée vacante sur le substrat et I'ingestion de sédiment
par les brouteurs pourraient également faciliter I'installation et le développement
des jeunes coraux (Steneck, 1988 ; Bellwood et Choat, 1990; Hunte et
Wittenberg, 1992). Parmi les Scaridae de la Caraibe, Sparisoma viride et Scarus
vetula sont considérés comme des excavateurs (Cardoso et al., 2009). Scarus
taeniopterus et S. iseri sont classés en tant que racleurs alors que Sparisoma
chrysopterum, S. rubripinne et S. aurofrenatum sont des brouteurs (Cardoso et
al., 2009). Au sein de la famille des Acanthuridae, seul Acanthurus coeruleus est
considéré comme un brouteur, A. bahianus et A. chirurgus sont classés parmi les
racleurs (Ferreira et Goncalves, 2006). Enfin, d’apres la définition précédente des
trois groupes fonctionnels, les Stegastes (Pomacentridae) territoriaux peuvent

étre assimilés a des brouteurs.

Une approche plus fine du partitionnement des ressources entre les
différentes especes herbivores est permise par la description des niches
trophiques. Cette approche a été motivée par le fait que certaines especes
appartenant au méme groupe fonctionnel peuvent présenter des régimes
alimentaires différents (Choat et al., 2002 ; Mantyka et Bellwood, 2007 ; Hoey et
Bellwood, 2009). A titre d’exemple, Bruggemann et al. (1994a, 1996) ont montré
les différences de régimes alimentaires entre Scarus vetula et Sparisoma viride,
alors que ces deux especes appartiennent au méme groupe fonctionnel. De la
méme maniere, Burkepile et Hay (2011) ont étudié les similarités entre les
régimes alimentaires des différentes especes herbivores de la Caraibe. Ils ont
démontré que les regroupements d’espéces similaires, quant a leur alimentation,

se font indépendamment du genre et du groupe fonctionnel.

La «niche écologique» d'une espece est définie comme la somme des
interactions (entre autres dordre trophique) qui lie cette espeéce aux autres

especes de I'écosysteme, ainsi qu’'a son habitat (Elton, 1927 ; Hutchinson, 1957).



Introduction

\

Hutchison (1978) fait une distinction intéressante entre l'axe qui se réfere a
I'utilisation des ressources (c’est-a-dire la niche trophique) et 'axe qui se réfere a
Ienvironnement dans lequel évolue une espeéce (c’est-a-dire 'habitat). L’étude des
niches trophiques revét une importance considérable notamment pour évaluer les
redondances et les complémentarités entre les espeéces concernant leur
alimentation (Burkepile et Hay, 2008, 2011). Une forte complémentarité
alimentaire entre les especes permet une régulation efficace des populations
algales. Parallelement, une faible redondance peut entrainer la perte de certaines
fonctions écologiques, notamment lorsque les especes considérées sont largement
exploitées (Hughes, 1994 ; Jackson, 1997 ; Pauly et al., 1998 ; Jackson et al.,
2001 ; Bellwood et al., 2003 ; Pandoli et al., 2003 ; Micheli et Halpern, 2005).
L’étude des niches trophiques entre les especes herbivores permet également de
comprendre comment ces especes coexistent dans un méme récif. Selon les
théories fondamentales de 1’écologie, la coexistence des espéces ainsi que les
faibles interactions compétitives observées entre elles (McAfee et Morgan, 1996)
peuvent laisser supposer qu’elles occupent des niches différentes (Schoener,

1974).

Les niches trophiques se définissent généralement par une évaluation
directe du régime alimentaire, soit par I'analyse du contenu du tractus digestif
(Randall, 1967 ; Robertson, 1984 ; Ferreira et Gongalves, 2006), soit par
observation directe de l'alimentation sur le terrain comme le comptage des
« bites » (McAfee et Morgan, 1996 ; Bruggemann et al., 1994a ; Bonaldo et al.,
2006 ; Kopp, 2007, Kopp et al., 2010a). Cependant, ces méthodes directes
présentent des limites. Premierement, I'identification des éléments ingérés est
souvent difficile a déterminer in situ, et les proportions d'ingestion peuvent étre
sur- ou sous-estimées (Gannon, 1976 ; Hyslop, 1980). Deuxiemement, I'analyse
du contenu du tractus digestif est un apergu du régime alimentaire étudié sur
des individus a un moment précis. Ce type d’analyse apporte en réalité des
informations sur la composition du dernier repas ingéré. Enfin, 'analyse des
contenus stomacaux et intestinaux ne prend pas en compte l'assimilation des
aliments sur le long terme. Ces différentes limites sont écartées lorsque

Papproche isotopique est abordée pour déterminer les niches trophiques
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(Peterson et Fry, 1987 ; Bearhop et al., 2004 ; Layman et al., 2007 ; Newsome et
al., 2007). L'utilisation des isotopes stables (et plus particulierement les 1sotopes
du carbone et de I'azote) est basée sur I'hypothese que les rapports entre isotopes
lourds et 1isotopes légers (13C/12C et !°N/!¥N) mesurés dans les tissus du
consommateur sont étroitement liés a ceux mesurés dans les tissus des sources
qu’il consomme (DeNiro et Epstein, 1978, 1981 ; Peterson et Fry, 1987 ; Michener
et Schell, 1994). Ainsi, la signature isotopique du consommateur « integre » les
signatures de ces sources, avec un enrichissement relativement constant d’'un
niveau trophique a un autre. Des enrichissements, ou fractionnements
1sotopiques, de + 1 %o pour le carbone et de + 3,4 %o pour l'azote sont
généralement utilisés pour tracer le cheminement de la matiére organique au
sein des chaines trophiques (DeNiro et Epstein, 1978, 1981 ; Fry et Sherr, 1984 ;
Minagawa et Wada, 1984). Les poissons herbivores qui possedent des
caractéristiques digestives différentes des autres guildes de poissons, présentent
des fractionnements plus importants (Mill et al., 2007 ; Wyatt et al., 2010). La
méthode 1sotopique permet d’identifier les sources assimilées par un
consommateur sur une période plus ou moins longue, qui correspond au temps de
renouvellement de ses tissus (Pinnegar et Polunin, 1999). Newsome et al. (2007)
ont introduit le terme de «niche isotopique» pour englober I'ensemble des
signatures isotopiques consommateur-sources, visualisable dans un diagramme
(613C versus 815°N). Cette niche isotopique integre a la fois une dimension relative
a lalimentation et une dimension relative a I’habitat puisque les signatures des
sources varient en fonction du milieu. Ainsi, de nombreux travaux utilisent les
mesures de la niche isotopique pour refléter la niche trophique, bien que ces
concepts ne doivent pas étre confondus (Jackson et al., 2011 ; Layman et al.,
2011). Différents modeles de mélange ont été proposés pour calculer la
contribution des sources dans le régime alimentaire des consommateurs, en
considérant leurs signatures isotopiques, celles des sources et le facteur de
fractionnement (Koch et Phillips, 2002 ; Phillips et Koch, 2002 ; Phillips et Greg,
2003 ; Phillips et al., 2005 ; Parnell et al., 2010). L’association entre les méthodes

d’analyse directes (contenus du tractus digestif) et la méthode isotopique
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représente ainsi une combinaison puissante pour qualifier avec précision la niche

trophique d'une espece.

Parallelement, Choat et Clements (1998) ont souligné le fait que la
composition des aliments sélectionnés par les herbivores reste peu abordée alors
qu’elle revét une importance majeure en écologie nutritionnelle. L’identification
des sources ingérées et assimilées permet de décrire les niches trophiques, tandis
que la composition nutritionnelle des sources permet de comprendre les choix
alimentaires des consommateurs (Neighbors et Horn, 1991). Alors que de
nombreux travaux se sont intéressés aux choix négatifs des macrophytes en
raison de leurs propriétés répulsives (Lewis, 1985 ; Targett et al., 1986 ; Padilla,
1989 ; Hay, 1991 ; Duffy et Paul, 1992 ; Hay, 1992 ; Targett et Arnold, 2001 ;
Mantyka et Bellwood, 2007 ; Baumgartner et al., 2009), peu d’études se sont
Iintéressées a la valeur nutritionnelle des algues en général (Montgomery et
Gerking, 1980 ; Dawes, 1986 ; Wahbeh, 1997) ou aux relations entre les valeurs
nutritionnelles et les préférences alimentaires des poissons (Montgomery et
Gerking, 1980 ; Cruz-Rivera et Hay, 2000). La qualité nutritionnelle des aliments
s’évalue généralement en mesurant les concentrations en macronutriments
(protéines, glucides, lipides). Une source riche en protéines, en glucides solubles
et en lipides est considérée comme un réservoir d’énergie et possede une forte
valeur nutritionnelle. A I'inverse, les sources riches en glucides insolubles sont
peu digestes (cellulose, fibres) et sont qualifiées de sources a faible valeur
nutritionnelle. Dans un environnement changeant ou la composition benthique
algale évolue, la relation entre les choix alimentaires et la qualité nutritionnelle

des ressources représente une importance majeure.

L’objectif principal de cette étude est de déterminer les niches trophiques
des especes de poissons herbivores les plus abondantes en Guadeloupe, par
I'étude des contenus digestifs et par une approche isotopique, afin de mieux
comprendre leur role dans le fonctionnement des écosystemes cotiers de cette ile.
L’analyse des niches va permettre 1) d’identifier les sources ingérées, 2) de
calculer la contribution des sources au régime alimentaire de chaque espece, 3)

de comparer les niches trophiques entre les especes et de regrouper
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éventuellement les especes de niche similaire, 4) de comprendre le choix des
sources par la mesure de la qualité nutritionnelle de ces dernieres. Lors de ces
travaux, plusieurs types de comparaisons de niches ont pu étre abordés: des
comparaisons intra-genre (entre deux especes de Stegastes), des comparaisons
inter-genres (entre les especes des genres Sparisoma, Scarus et Acanthurus), des
comparaisons spatiales (entre deux sites pour les Stegastes) et temporelles (entre

les individus Scarus iseri adultes et juvéniles).

Le premier chapitre décrit le milieu dans lequel s’inscrivent ces travaux.
Les différentes études ont été menées dans des récifs coralliens et un herbier a
Magnoliophytes marins de Guadeloupe. Ce chapitre décrit également les
différentes especes qui ont été étudiées tandis que le deuxieme chapitre détaille

les méthodes de prélevements et d’analyses qui ont été employées.

Le troisieme chapitre expose les résultats de l'analyse nutritionnelle
réalisée sur les macrophytes. Les concentrations en macronutriments mesurées
dans chacune des especes prélevées ont permis dexposer la diversité
nutritionnelle de ces ressources et de cibler les facteurs qui influencent leur

qualité.

Le quatrieme chapitre présente 1'étude menée sur deux especes
territoriales : Stegastes planifrons et S. adustus dans deux communautés
récifales différentes. Les niches trophiques des deux especes ont été détaillées et

comparées entre les espéeces et entre les sites.

Les niches trophiques de dix espéces de poissons herbivores, appartenant
aux familles des Scaridae et des Acanthuridae sont décrites dans le cinquieéme
chapitre. Ces especes ont été étudiées sur un seul récif et les comparaisons de

niches ont ainsi permis de comprendre leur coexistence au sein de ce site.

Le sixieme chapitre rapporte les résultats obtenus pour les trois especes de
Scaridae vivant dans un herbier a Magnoliophytes marins, dont les individus ont
été échantillonnés au stade juvénile. Les résultats comparent les niches de trois

especes et illustrent le partage des ressources dans cette zone de « nourrissage ».

10
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Le septieme chapitre de ce manuscrit consiste en une discussion des
résultats obtenus et de ceux 1ssus de la littérature. Enfin, une conclusion résume

les avancées apportées par cette étude et expose les perspectives envisagées.

11
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Chapitre 1 : Le milieu et les espéces étudiés

I. Présentation générale de la Guadeloupe
A. Localisation

La Guadeloupe est un département francais d’outre mer localisé dans la
Caraibe, entre 16°30 de latitude nord et 61°30 de longitude ouest. Bordée au nord
par les iles d’Antigua et Barbuda, et au sud par l'ille de la Dominique, la

Guadeloupe fait partie intégrante de 'arc des Petites Antilles (Figure 1.1).
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Figure 1.1 : Localisation de la Guadeloupe dans la région Caraibe (carte Y. Bouchon-Navaro).

La Guadeloupe est un archipel constitué de deux iles principales: la
Grande-Terre et la Basse-Terre, et de dépendances insulaires plus petites :
I'archipel des Saintes, la Désirade, Marie-Galante et Petite Terre (Figure 1.2).
L’ensemble des terres couvre 1635 km?, dont 1435 km? sans les dépendances.

Bordées a l'est par l'océan Atlantique et a l'ouest par la mer des Caraibes, les

13
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deux iles principales sont caractérisées par des ages et des origines tres

différents.

La Grande-Terre, d'une superficie de 570 km?, repose sur un plateau
volcanique ancien recouvert d'une épaisse couche de dépots calcaires résultant
des formations coralliennes accumulées depuis 55 millions d’années. Le relief de
la Grande-Terre est peu développé avec une altitude maximale de 120 metres au

lieu dit « Deshauteurs » (Pagney, 1966).

Séparée de la Grande-Terre par un étroit bras de mer appelé « Riviere
Salée », la Basse-Terre (944 km?), entierement volcanique, a émergé il y a
« seulement » 5 millions d’années, forgeant de cette maniére un paysage

montagneux, escarpé, dominé par le sommet du volcan de la Soufriere a 1467

metres (Pagney, 1966).
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Figure 1.2 : Carte de la Guadeloupe et localisation des récifs coralliens, des herbiers
a Magnoliophytes marins et des mangroves (d’aprés Bouchon et Bouchon-Navaro,
1998).
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La disposition des deux iles a permis le développement d’'un lagon au nord,
dans la baie du Grand Cul-de-Sac Marin, délimité par une barriere de corail (29
km de long), ainsi que l'installation de vastes herbiers a Magnoliophytes marins
dans le lagon (Figure I1.2). Les rivages de cette baile sont occupés par des

mangroves qui couvrent environ 5 000 hectares! (Figure 1.2).
B. Climat

La Guadeloupe est située dans la bande intertropicale qui sépare
I'équateur du tropique du Cancer. Cette position lui confere un climat chaud et
humide, de type tropical insulaire (Lasserre, 1961). Le climat de la Guadeloupe
présente une régularité des températures atmosphériques qui varient peu au
cours de 'année, avec une amplitude moyenne annuelle de 3 °C (Lasserre, 1961).
Sous le régime des alizés, la Guadeloupe est balayée par des vents dominants de
secteur est qui dérivent des cellules de haute pression de 'anticyclone des Agores
(Chaperon et al., 1983). On nomme ainsi « cote sous-le-vent » (CSV), la cote ouest
de la Basse-Terre, située en bordure de la mer des Caraibes, a I'abri des vents.
Par opposition, on nomme « cote au-vent» (CAV), les cotes sud et est de la
Grande-Terre, en bordure de l'océan Atlantique, fréquemment exposées aux
vents. L’humidité de l'air qui résulte de l'arrivée continuelle de masses d’air
d’origine océanique sur l'archipel, est élevée toute I'année, avec une moyenne

annuelle a Pointe-a-Pitre de 81,2 %.

Contrairement a la température, aux vents et a ’humidité, la pluviométrie
est variable. La pluviométrie de lile présente tout d’abord une variabilité
spatiale importante du fait des différences topographiques entre la Grande-Terre
(1600 mm.an!) et la Basse-Terre (3000 mm.an!) (Hoepffner et al., 1985 ; Bleuse
et Mandar, 1993). Il existe également une variabilité temporelle de ces

précipitations, qui permet de définir deux saisons principales.

La période de «caréme» est définie comme la saison seche, allant de

décembre a mai, au cours de laquelle l'ille recoit le quart des précipitations

I www.guadeloupe-parcnational.fr
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annuelles. Cette saison présente des températures moyennes inférieures a 25 °C

et une humidité moyenne de l'air de 73,5 %. Les alizés y sont bien établis.

La période « d’hivernage » est définie comme la saison humide ou saison
des pluies qui s’étend de juin a novembre. Durant cette saison, la pluviométrie
est importante (supérieure a 120 mm par mois), la température moyenne de 'air
est alors voisine de 30 °C tandis que 'humidité de l'air atteint 84,0 %. Les vents
s’établissent au nord-est, l'alizé est irrégulier et des ondes et dépressions
tropicales sont susceptibles d’apparaitre durant cette saison, pouvant entrainer

la formation d’ouragans.
C. Conditions hydrologiques

Les marées sont de type mixte semi-diurne, caractérisées par deux marées
hautes et deux marées basses quotidiennes d’amplitudes inégales. L'onde de
marée est orientée d’ouest en est et aborde la Guadeloupe par le sud. Le marnage

maximal dans la baie de Pointe-a-Pitre est de 'ordre de 50 a 60 cm (Assor, 1988).

La houle est liée aux alizés qui soufflent des secteurs nord-est a est et plus
rarement d’est a sud-est, ainsi qu’aux dépressions tropicales durant I'hivernage.
La houle d’alizé est généralement comprise entre 1 m et 2,5 m avec une
amplitude maximale pouvant atteindre 4 m. Celle générée par les ouragans peut

atteindre 10 m de hauteur.

La température de 'eau est liée a la température atmosphérique et varie
entre 25 °C en saison seche et 29 °C en saison humide. Au cours de 'année 2005,
la température des eaux marines de I'ensemble du bassin caribéen a dépassé
29 °C de mai a novembre (Bouchon et al., 2008a). Cette année est considérée
comme la plus chaude pour la région depuis 'ouverture des registres en 1880.
Ces conditions exceptionnelles ont engendré un phénomene de blanchissement de
50 % des communautés coralliennes, entrainant une mortalité de 40 % de ces

communautés un an plus tard (Bouchon et al., 2008c).
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D. Présentation des écosystémes

Il existe une grande dissymétrie entre les reliefs des fonds marins cotiers a
lest et a I'ouest de I'ile. Alors que le plateau insulaire est bien développé a 'est de
la Grande-Terre et entre la Grande-Terre et le nord de la Basse-Terre, la
profondeur du plateau augmente rapidement en fagade Caraibe, avec des fonds

de 100 m de profondeur se trouvant a 1 km du rivage (Augris et al., 2003).

Sur ces fonds marins, les herbiers a Magnoliophytes marins et les

formations coralliennes représentent les écosystéemes marins les plus riches de la

Guadeloupe en termes de productivité et de diversité (Figure 1.3).

- - A. " -A"‘.“Jl 3 -A .%
Figure 1.3 : Illustrations A) d’un herbier a Magnoliophytes marins et B) d’un récif corallien
(Photos : C. Bouchon a gauche et C. Dromard a droite).

Les herbiers a Magnoliophytes marins se développent généralement dans
des zones sédimentaires de ’étage infralittoral et abritées de 'action des vagues.
Les herbiers constituent un facies des peuplements de fonds meubles. Certains
sont connus pour abriter une importante diversité et abondance d’organismes, du
fait de leur role de « nourricerie », de lieu de grossissement et d’abri pour de
nombreuses especes de poissons et d’Invertébrés benthiques. Ces herbiers sont
constitués d’especes pionnieres capables de coloniser tout type de sédiments,
comme l'espece Syringodium filiforme (Kutzing, 1860), ainsi que d’especes
climaciques formant des prairies sous-marines stables comme Thalassia
testudinum (Banks ex Konig, 1805). En Guadeloupe, les herbiers a

Magnoliophytes marins sont principalement développés dans les baies des Petit
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et Grand Cul-de-Sac Marin. Dans cette derniére baie, ils couvrent 5550 hectares
dont 870 hectares a l'intérieur du parc National (Chauvaud et al., 2001). Les
deux especes les plus abondantes, Thalassia testudinum et Syringodium filiforme
peuvent cohabiter et former des herbiers mixtes. Thalassia testudinum occupe les
fonds sédimentaires situés entre la surface et 10 metres de profondeur tandis
que, en mer ouverte, Syringodium filiforme peut atteindre 30 metres de

profondeur, en formant des pelouses clairsemées (Bouchon, 1990).

Les récifs coralliens sont des formations vivantes complexes qui
augmentent ’hétérogénéité de '’habitat, créant micro-habitats et refuges contres
les prédateurs pour de nombreuses especes végétales et animales. Les
Scléractinaires, encore appelés « vrais coraux », sont constitués de colonies de
polypes qui sécretent un squelette calcaire externe, a 'origine de la formation des
récifs coralliens. Bien que leur roéle et leur productivité soient indispensables au
monde marin tropical, cet écosysteme est menacé depuis plusieurs décennies par
laugmentation des pollutions organiques et chimiques, 'hyper sédimentation des
cotes, la surpéche et d’autres causes physiques telles que 'augmentation de la
température de 'eau et 'accroissement de la fréquence des ouragans (Bouchon et
al., 1991, 2004, 2008a, 2008b). Les récifs les plus développés en Guadeloupe se
trouvent dans la baie du Grand Cul-de-Sac Marin. Une barriere récifale de 29 km
de long enserre un lagon qui mesure 10 km dans sa plus grande largeur. Cette
formation récifale n’est pas de construction récente, mais résulte d’'un ancien récif
corallien datant probablement du Pléistocéne, qui a émergé durant la derniere
glaciation. La recolonisation par les coraux de l'actuelle barriere récifale ne date

que d’environ 10 000 ans (Bouchon et Laborel, 1990).

La cote sous-le-vent de la Guadeloupe ne possede pas de récifs coralliens
au sens propre, mais des fonds coralliens non bio-construits qui s’étendent entre
la surface et 45 m de profondeur. Les substrats durs y supportent néanmoins des
communautés coralliennes bien développées et considérées comme les plus
diversifiées de l'archipel. La cote méridionale de la Grande-Terre (de Pointe-a-
Pitre a la Pointe des Chateaux) ainsi que la cote au-vent de la Basse-Terre, sont

bordées d’une ligne discontinue de récifs frangeants plus ou moins développés.
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II. Présentation des espéces étudiées

Les animaux considérés dans cette étude sont tous des Téléostéens.
Cependant pour des raisons de clarté, ils seront nommés « poissons » dans ce
manuscrit, malgré le fait que cette appellation n’ait plus aucune signification en

terme de classification.

Les poissons herbivores représentent une guilde trés importante en termes
de diversité et quant a leur role écologique sur les récifs de la planete. Dans la
Caraibe, deux grandes familles de poissons herbivores dominent les récifs : les
Acanthuridae et les Scaridae. Les deux especes de Kyphosidae présentes sont
également herbivores mais restent cependant peu abondantes. Enfin, il existe des
familles qui comprennent des especes herbivores de taille plus petite et de
comportement territorial : il s’agit des Pomacentridae du genre Stegastes et des
Blenniidae. Pour cette étude, trois familles ont été choisies : les Pomacentridae

du genre Stegastes, les Acanthuridae et les Scaridae.
A. Les Pomacentridae

Dans la famille des Pomacentridae (famille des « demoiselles »), deux
especes territoriales appartenant au genre Stegastes ont été étudiées : Stegastes
planifrons (Cuvier, 1830) et Stegastes adustus (Troschel, 1865). Il s’agit des deux
especes de Stegastes les plus abondantes sur les récifs de Guadeloupe (Figure
1.4). Les Stegastes ont la particularité d’entretenir et de maintenir leurs
ressources a l'intérieur de leur territoire en éliminant les macrophytes non
désirables et en cultivant de cette maniere un gazon algal (Ceccarelli et al., 2001).
Ce territoire est ensuite agressivement défendu des autres espéces présentes sur
le récif. Cette activité particuliere leur a valu le nom de « jardiniers » (« farmer »
en anglais). Leur alimentation est décrite comme étant herbivore généraliste,
voire omnivore selon les especes (Hiatt et Strasburg, 1960). Les Stegastes
possédent de petites dents qui leur permettent de brouter ou de déplacer les
éléments génants au sein de leur territoire (oursins, macrophytes) (Emery, 1973).

Leur tube digestif est long et pourvu d'un estomac distinct (Figure I1.5).
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Figure 1.4: A) Stegastes planifrons (Photo : L. Urvoix) ; B) Stegastes adustus (Photo : Y. Bo

Navaro).

B. Les Acanthuridae

Parmi la famille des Acanthuridae (famille des « poissons-chirurgiens »),
trois especes communes dans la Caraibe ont été choisies, appartenant toutes au
genre Acanthurus: Acanthurus bahianus (Castelnau, 1855), Acanthurus
coeruleus (Bloch et Schneider, 1801) et Acanthurus chirurgus (Bloch, 1787)
(Figure 1.5).

Figure 1.5: Famille des Acanthuridae. A) Acanthurus bahianus, B) Acanthurus coeruleus, C)
Acanthurus chirurgus, et leur estomac respectif (Photos : C. Bouchon en haut et C. Dromard en
bas).
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Ces especes sont strictement herbivores et broutent les algues grace a
leurs dents spatulées. Les Acanthuridae posseédent un long tube digestif
caractéristique des poissons herbivores. A. bahianus et A. chirurgus ont des
estomacs a paroi épaisse, ce qui leur permet une ingestion importante de matiere
mnorganique (sédiment) indispensable au broyage des parois cellulaires des
algues, tandis que A. coeruleus possede un estomac a paroi fine et ingere peu de
matiere inorganique (Ogden et Lobel, 1978 ; Ferreira et Gongalves, 2006 ;
Tilghman et al., 2001).

C. Les Scaridae

Parmi la famille des Scaridae, communément appelée famille des
« poissons-perroquets », neuf especes appartenant a trois genres différents ont été
choisies : Scarus vetula (Bloch et Schneider, 1801), Scarus iseri (Bloch, 1789),
Scarus taeniopterus (Lesson, 1829), Sparisoma aurofrenatum (Valentiennes,
1829), Sparisoma chrysopterum (Bloch et Schneider, 1801), Sparisoma
rubripinne (Valentiennes, 1840), Sparisoma viride (Bonnaterre, 1788),
Sparisoma radians (Valentiennes, 1840) et Cryptotomus roseus (Cope, 1871), ces
deux dernieres espéces étant principalement inféodées aux herbiers (Figure 1.6).
Les Scaridae sont décrits comme des herbivores stricts qui passent 30 a 40 % de
leur période active a manger (Bakus, 1967). Ils broutent généralement le gazon
algal qui recouvre coraux morts et blocs rocheux. On peut distinguer deux
groupes de brouteurs qui résultent des particularités de leur denture (Bellwood
et Choat, 1990). Les « excavateurs » ont des machoires puissantes et creusent le
substrat en laissant des traces distinctes. Les dents des deux machoires sont
soudées en plaques osseuses (deux supérieures et deux inférieures). Les dents
restent cependant toujours visibles sur les plaques qui prennent la forme de
denticules aux bords coupants, ondulés voire finement découpés. Quand la
bouche est close, la plaque inférieure dépasse la plaque supérieure (Figure 1.6K).
Les « racleurs » ont des machoires moins puissantes et laissent plus rarement des
cicatrices sur le récif. Les dents des deux machoires se soudent en plaques
osseuses lisses, semblables a un bec de perroquet aux bords coupants. Quand leur

bouche est fermée, la plaque supérieure dépasse I'inférieure (Figure 1.6L).
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Figure 1.6 : Famille des Scaridae : espéces étudiées et systéme digestif. A) Scarus vetula, B)
Scarus taeniopterus, C) Scarus iseri, D) Sparisoma aurofrenatum, E) Sparisoma viride, F)
Sparisoma rubripine, G) Sparisoma chrysopterum, H) Sparisoma radians, I) Cryptotomus roseus,
J) Tube digestif de Scarus iserti, K) Denture de Sparisoma sp, L) Denture de Scarus sp et M)
Dents pharyngiennes (Photos : C. Bouchon et C. Dromard).
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Les Scaridae possedent un long tube digestif dépourvu d’estomac (Figure
I.6J). Le bol alimentaire, constitué de matiere inorganique et de matiere algale
difficilement digestible, est broyé par deux séries de dents pharyngiennes (une
supérieure et une inférieure) qui agissent comme des meules a broyer (Figure

I.6M).
ITI. Présentation des sites d’étude

Au cours de cette étude, sept sites ont été choisis afin d’obtenir un
échantillonnage de macrophytes autour de la Guadeloupe. Quatre sites
supplémentaires ont été choisis pour I'étude des niches trophiques des poissons
herbivores : les ilets Pigeon (S1), la passe a Colas (S2), la pointe a Lézard (S3) et
les ilets de Carénage (S4) (Figure 1.7).

A. Sites choisis pour la récolte des macrophytes

Une collecte, non exhaustive, de macrophytes a été réalisée tout autour de
la Guadeloupe. Sept sites d’étude ainsi que les quatre sites supplémentaires
consacrés a 1’étude des niches trophiques des poissons (S1, S2, S3 et S4) ont été
choisis afin de collecter les macroalgues les plus communes et les plus répandues

de I'ile (Figure 1.7).
De ce fait, les sites choisis sont localisés sur les différentes cotes de I'ile :

- quatre sites le long de la cote sous-le-vent : les ilets Pigeon (S1), la
pointe a Lézard (S3), 'anse Caraibe et 'anse a Thomas ;

- six sites dans le Grand Cul-de-Sac Marin : la passe a Colas (S2), les
ilets de Carénage (S4), la pointe Lambis, I'embouchure de la Grande riviere a
Goyave et un site proche de la barriere récifale ;

- un site sur la cote Atlantique : 'anse Salabouelle (Le Moule) ;

- et un site sur la cote sud de la Grande-Terre : la plage de Saint-Félix

(Le Gosier).
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Figure 1.7 : Localisation des sites choisis pour la récolte de macrophytes et pour I’étude des
niches trophiques.

B. Sites d’étude des Stegastes

Deux sites récifaux, c’est-a-dire dominés par des formations coralliennes,
ont été choisis pour 'étude des deux espéeces territoriales appartenant au genre
Stegastes. Ces deux sites ont été choisis pour leur localisation tres différente : un
site sur la cote sous-le-vent, aux niveau des ilets Pigeon, noté S1, et un site
localisé dans la baie du Grand Cul-de-Sac Marin, au niveau de la passe a Colas,

noté S2.

Par ailleurs, ces deux sites ont été choisis parce que les deux especes
présentent des habitats différents d'un site a 'autre. Au niveau des ilets Pigeon,
les deux especes vivent a des profondeurs différentes, tandis que dans la passe a

Colas, les deux espéces vivent a la méme profondeur, cote a cote.
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1. Les ilets Pigeon (S1)

Les ilets Pigeon sont situés sur la cote Caraibe et appartiennent a la
commune de Bouillante. Les ilets sont situés a 1 km de la cote environ et sont
constitués de deux ilets (le Grand et le Petit ilet) séparés par un étroit canal
(Figure 1.8). Les ilets Pigeon, classés en ZNIEFF (Zone Naturelle d’Intérét
Floristique et Faunistique), font a présent partie intégrante du Parc National de

la Guadeloupe et ont été décrétés en « coeur de parc » en 2009.

La station d’étude est située au niveau de la Pointe Barracuda, sur la face
sud-ouest du Grand flet (N : 16°10,000’; W: 61°47,507). Le fond dorigine
volcanique descend en pente raide depuis le littoral du Grand Ilet jusqu’a un fond
sableux situé vers 45 m de profondeur. Les fonds rocheux sont recouverts par des
communautés coralliennes non constructrices. La couverture corallienne est

estimée aux environs de 30% (Bouchon et al., 2008c).

Piscine

(¥ " Jardinde -
Pointe . corail  *
Barracuda ',

75"’

Pointe aux 0 100m
carrangues

Figure 1.8 : Localisation du site d’étude S1 (en rouge) au niveau des
ilets Pigeon (d’aprés Y. Bouchon-Navaro, 1997).
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Les territoires de Stegastes planifrons sont situés entre 15 et 20 m de
profondeur tandis que les territoires de S. adustus sont cantonnés dans une

bande moins profonde, entre 5 et 8 m de profondeur.

Le systeme de courants autour des ilets Pigeon, et plus largement en cote
sous-le-vent, alterne, parallelement a la cote, du sud ou du nord selon la direction
des alizés. Les Ilets pigeon sont soumis aux influences terrigénes en provenance

de la cote et de la ville de Bouillante.
2. La passe a Colas (S2)

Le deuxieéme site est situé dans la baie du Grand Cul-de-Sac Marin, le long
de la barriere de corail. Il s’agit d'une passe, appelée passe a Colas, qui coupe
transversalement la barriere de corail. Cette passe sinueuse est large au plus de
250 m et profonde de 35 m. Ses flancs sont formés de pentes rocheuses abruptes
provenant de I'érosion de l'ancien récif pléistocene au cours des dernieres
glaciations (Bouchon et Laborel, 1990). La station d’étude est située sur la rive
ouest de la passe, au sommet du tombant, entre 10 et 12 m de profondeur (Figure

[.9) (N :16°21,275 ; W : 61°34,165").

Les courants dans la baie du Grand Cul-de-Sac Marin sont caractérisés par
une circulation générale sous la dépendance d’'un courant généré par la Dérive
Nord Equatorial provenant de la pointe de la Grande Vigie et qui longe
Pextérieur de la barriére récifale. Des ramifications de ce courant pénétrent dans
le lagon par les différentes passes, comme celle de la passe a Colas (Castaing et
al., 1984 ; Assor, 1988). Les vents dominants, de secteur est, géneérent des
courants de surface portant a I'ouest dans le lagon qui sont évacués par la passe
de la Grande Coulée (Assor, 1988). A marée montante, I'eau océanique gagne le
lagon par les passes et par dessus la barriere a la faveur de la houle. Les eaux du
lagon se déversent vers le large par les passes a marée descendante. De ce fait,
lors du jusant, la passe a Colas est exposée a des influences anthropiques
terrigenes (originaires des mangroves cotieres, de la Riviere Salée et de la

Grande riviere a Goyave (Bouchon et Bouchon-Navaro, 1998).
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Figure 1.9 : Carte du Grand Cul-de-Sac Marin et localisation des sites d’études : S2 (passe a Colas)
et S4 (ilets de Carénage).

Les deux espéces étudiées, Stegastes adustus et S. planifrons sont des
especes territoriales, comme la plupart des especes appartenant au genre
Stegastes. Des leur installation au sein de leur territoire, les Stegastes
entretiennent leurs ressources et les protéegent agressivement des autres especes.
Ainsi, au niveau de chacun des deux sites choisis pour ’étude de ces poissons (S1
et S2), les zones de prélevements des sources alimentaires ont été limitées aux

territoires des Stegastes.
C. Sites d’étude des Acanthuridae et des Scaridae
1. Sur un récif (S3)

Le choix du site pour 'étude des Scaridae et des Acanthuridae s’est orienté
vers une crique peu fréquentée de la cote sous-le-vent, a la limite du Parc
National. Ce site consiste en une large crique délimitée par deux pointes : la

pointe a Sel au nord et la pointe a Lézard au sud (Figure 1.10). Le site a été
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nommé simplement pointe a Lézard (ou S3) dans cette étude (N : 16° 8,657' ; W :
61° 46,685"). La crique est peu profonde (environ 10 m) et délimitée au large par
un tombant qui descend a 25 m de profondeur. Le fond rocheux est constitué de
blocs volcaniques colonisés par des communautés coralliennes. Les prélevements
ont été menés dans l'enceinte de la crique afin d’éviter toute variabilité spatiale

du matériel biologique.
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Figure 1.10: Localisation du site d’étude de la Pointe a Lézard (S3)
(Carte C. Dromard).

2. Dans un herbier a Magnoliophytes marins (S4)

Trois especes de poissons herbivores appartenant a la famille des Scaridae
ont été étudiées dans un herbier a Magnoliophytes marins. Le site choisi est situé
dans le lagon du Grand Cul-de-Sac Marin, au niveau des ilets de Carénage
(Figure 1.9) (N: 16° 20,445'; W: 61° 39,133"). Ces ilets sont situés a égale

distance de la cote et de la barriere récifale (environ 2,5 km).

Le site choisi est situé entre les ilets de Carénage et I'ilet la Biche, sur un
fond dun metre de profondeur. Le fond est constitué dun herbier a
Magnoliophytes marins dominé par l'espece Thalassia testudinum, mélée a

quelques plants de Syringodium filiforme.
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I. Calendrier des prélévements et des analyses
Durant cette étude, trois campagnes de prélevement ont été effectuées.

La premiere campagne a été axée sur la récolte d’échantillons des
principales especes de macrophytes, des récifs et des herbiers de la Guadeloupe.
Onze sites ont été considérés (voir chapitre 1), tout autour de I'ile afin d’obtenir
un échantillonnage conséquent des especes les plus représentatives. Cette
campagne s’est étendue de septembre 2009 a juin 2010. Cette récolte de
macrophytes a été effectuée dans le but d’évaluer leur valeur nutritionnelle

respective (en mesurant leurs concentrations en protéines, glucides et lipides) et

d’obtenir leur signatures isotopiques en azote et en carbone.

La deuxiéme campagne de prélevement s’est intéressée aux poissons
herbivores territoriaux, c'est-a-dire aux especes du genre Stegastes. Cette
campagne a été menée du 15 février au 23 avril 2010, au niveau des sites S1
(ilets Pigeon) et S2 (passe a Colas). Les échantillons prélevés durant cette période
ont été analysés dans le but d’obtenir les signatures isotopiques de ces poissons
ainsi que celles des composants biologiques de leur territoire. Une mission
complémentaire en juillet 2010 a permis d’échantillonner ces mémes especes en

vue des analyses de leurs contenus stomacaux.

Enfin, une troisieme campagne a été organisée dans le but de prélever les
poissons herbivores appartenant aux familles de Scaridae et d'Acanthuridae,
ainsi que de collecter leurs sources potentielles de nourriture. Cette campagne a
été menée de septembre a novembre 2010, au niveau des sites S3 (pointe a
Lézard) et S4 (ilets de Carénage). Le choix de la saison de prélevement a été
motivé par I'abondance plus importante des especes étudiées a cette période de
lannée (Kopp, 2007 ; Bouchon-Navaro, 1997). Les échantillons récoltés ont été
utilisés a la fois pour I'étude des contenus du tractus digestif, pour 'analyse
1sotopique des consommateurs, ainsi que pour celle des sources potentielles

présentes sur les sites étudiés.

La préparation des échantillons pour les analyses isotopiques ainsi que les
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dosages biochimiques se sont déroulés lors de deux missions a la Station Marine
d'Endoume (Institut Méditerranéen d’Océanologie) : de janvier a mars 2011 et

durant le mois de juillet 2011.
II. Délimitation des sites d’étude
A. Les territoires de Stegastes

La plupart des especes appartenant au genre Stegastes sont des especes
territoriales. L’'ensemble des prélevements nécessaires a I'’étude de leur niche
trophique s’est donc effectué dans 'enceinte méme de ces territoires, au niveau

des sites S1 et S2.

La taille des territoires dépend de l'espece considérée mais aussi de la
taille des individus qui le défendent (Letourneur, 2000). Les individus étudiés
avaient approximativement la méme taille (taille a maturité). Cependant, une
estimation individuelle des tailles de territoire a été réalisée sur le terrain. Il
existe différentes méthodes pour estimer la taille des territoires : l'observation

directe, la mesure directe ou l'estimation expérimentale.

Les méthodes d'observation directes consistent a estimer la taille du
territoire uniquement en observant les mouvements de l'individu, tout en
essayant d'interférer le moins possible dans son comportement. Pour cela, il est
préconisé d'observer le poisson en étant stabilisé a une distance de 2 a 3 m. Les
mouvements continuels du poisson ainsi que ses réactions face aux poissons
voisins sont scrupuleusement observés pendant 20 minutes afin de définir les

limites de son territoire (Norman et Jones, 1984).

Les méthodes de mesures directes s'appliquent a 1'aide de clous colorés
(Crosby et Reese, 1996) ou de cordes colorées lestées (Ferreira et al., 1998). Ces
supports visuels permettent, entre autre, une meilleure appréciation du territoire
du fait de la possibilité de le cartographier. Chaque clou ou morceau de corde est
déposé sur le fond a l'endroit ou le poisson marque un changement de direction
autour de son territoire. Lorsque I'ensemble des supports a été déposé, les limites

du territoire peuvent étre mesurées en suivant les contours colorés.
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Enfin, les méthodes expérimentales prévoient l'introduction d'un individu
étranger, enfermé dans une bouteille percée transparente, au sein du territoire.
Les signes d'agressivité sont observés au fur et a mesure que l'intrus est
approché volontairement du centre du territoire (Jan et al., 2003 ; Myrberg et
Thresher, 1974). Cette méthode a l'avantage d’étre trés précise mais reste

cependant lourde a mettre en ceuvre.

Les deux premieres méthodes ont été utilisées dans le cadre de cette étude.
Chaque territoire a été observé durant 10 a 15 minutes, tout en disposant, au fur
et a mesure des déplacements du poisson, des plombs attachés a un ruban coloré,

aux limites estimées du territoire (Figure I1.1).

Figure II.1: Photogrpe d’n territoire de Stegast adustus et méthode de
délimitation du territoire (Photo : M. Louis).

Les limites ont été définies comme la position ou l'individu fait demi-tour
et arréte sa course lors de la chasse d'un intrus hors de son territoire. Un quadrat
de 20 x 20 cm a ensuite été déposé au centre du territoire ainsi délimité afin
d'avoir un repere de taille. Enfin, le territoire a été photographié (Figure I1.1), ce
qui a permis la mesure de la superficie du territoire (en m2), par traitement

d’image grace au logiciel GIMP (version 2.6.11). La méthode originale, décrite par
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Odum et Kuenzler (1955), était destinée a cartographier les mouvements
d’oiseaux afin de relier les points les plus excentrés entre eux et d'en tirer une
estimation de la surface territoriale maximale. Cette méthode a été adaptée au

milieu marin par Norman et Jones (1984).
B. Les autres sites d’étude

Les autres espéces étudiées (appartenant aux familles des Acanthuridae et
des Scaridae) ne sont pas clairement définies comme territoriales mais comme
résidentes d’'une zone plus ou moins grande du récif selon I'espece (Kopp, 2007).
L’ensemble des prélevements nécessaires a ’étude de leur niche trophique a été

mené sur des sites d’environ 1 km?2 (S3 et S4).
II1. Les échantillons : description et méthodes de prélévement
A. La matiére organique particulaire (MOP)

Dans les écosystemes marins, la matiere organique particulaire (MOP)
résulte d'un mélange de matieres d'origines différentes (végétaux supérieurs,
bactéries, phytoplancton, micro-zooplancton, algues), mortes ou vivantes, en
suspension dans I'eau. Ce compartiment biologique a été pris en considération
car 1l est situé a la base des réseaux trophiques et constitue un relais entre les
divers producteurs primaires et les consommateurs primaires. L’exploitation de
cette MOP par les consommateurs primaires influence le fonctionnement des
écosystemes en conditionnant leur transfert au sein des réseaux trophiques

(Martineau et al., 2004 ; David et al., 2006).

Au niveau de chacun des sites étudiés (S1, S2, S3 et S4), 40 litres d’eau de
mer ont été prélevés en surface a 'aide de bidons et ont ensuite été pré-filtrés sur
un tamis (de maille 250 pm) afin d’écarter les plus grosses particules. Les
échantillons d’eau de mer ont été conservés a ’'abri de la lumiere et traités le jour

méme selon la méthode de Aminot et Chaussepied (1983).

Au laboratoire, six filtres Whatman GF/F de maille 0,7 pm ont été utilisés

pour filtrer chacun des échantillons. Ces filtres ont été préalablement calcinés
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sur une feuille d'aluminium (1h dans un four a 500 °C), rincés avec de l'eau
distillée, séchés a 1'étuve puis pesés, afin d’obtenir le poids du filtre vierge (Po).
La MOP a été récupérée par filtration de I'eau de mer a travers ces filtres
Whatman. Avant chaque filtration, les bidons d’eau de mer ont été agités de
facon a remettre la matiere en suspension dans l'eau échantillonnée. Sur la
rampe de filtration, chacun des filtres a été traversé par un volume d'eau de mer,
noté V, allant de 5 a 6,5 1. Une fois les filtrations terminées, les filtres ont été
séchés a I’étuve puis pesés, afin d’obtenir le poids sec des filtres chargés en MOP
(P1). A la suite de cette manipulation, il a été possible de déduire la quantité de

matiere en suspension (MES) au niveau de chaque site étudié :
Pues = (P1—Po) /' V

ou PuEes est la quantité de matiére en suspension mesurée en mg.l'l ; P; et

Po, la masse des filtres en mg et V, le volume d’eau filtré en litres.
B. Le zooplancton

Le zooplancton regroupe la partie « animale» du plancton, organismes
unicellulaires et pluricellulaires, dont les tailles varient de 0,2 um a plusieurs
centimetres. Ces animaux flottent et dérivent en pleine eau. Le zooplancton
occupe une position clé dans les réseaux trophiques car il représente, avec le
phytoplancton, un des premiers maillons des chailnes alimentaires. En
Guadeloupe, les communautés zooplanctoniques ont été décrites dans le lagon du

Grand Cul-de-Sac Marin par Avois-Jacquet (2002).

Un échantillon de zooplancton a été prélevé au niveau des sites S1 et S2,
c’est-a-dire au niveau des sites d’étude des Stegastes. Ce compartiment n’a pas
été échantillonné sur le site d’herbier (S4). Sur le site S3, les poissons étudiés
(Scaridae et Acanthuridae) ne sont pas connus pour puiser dans cette ressource

alimentaire. Il n’a donc pas été échantillonné sur le site 3.

Le zooplancton a été collecté a l'aide d’'un filet a plancton de maille de
500 um tracté derriere une embarcation a environ 2 nceuds, jusqu’a obtention de

I'équivalent d'une cuillere a café de matiere fraiche. Les échantillons de
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zooplancton ont été conservés dans de la glace et traités le jour méme.

Au laboratoire, les échantillons de zooplancton ont été étalés dans une
boite de Pétri et triés sous une loupe binoculaire. Les particules détritiques et
débris végétaux ont été enlevés. Dans la boite de Pétri, 10 points d’observation
ont été choisis aléatoirement, pour déterminer la proportion relative de chaque
grand groupe phylogénétique représenté (Copépodes, Appendiculaires, larves
d’Invertébrés, ceufs de poissons, etc). Les échantillons ont ensuite été séchés a
I'étuve dans un pilulier en verre puis conservés au sec dans des tubes

hermétiquement fermés.
C. Le biofilm

La couche superficielle, que nous avons appelée « biofilm » dans cette
étude, est constituée de plusieurs compartiments biologiques: le
microphytobenthos, les bactéries, les petits Invertébrés benthiques mais aussi les
matieres détritiques telles que les féces et les débris végétaux (Crossman et al.,
2001). Malgré le peu d’études sur la nature et la dynamique de ce compartiment,
1l est considéré depuis plusieurs années comme une ressource importante pour
les poissons herbivores (Wilson et Bellwood, 1997 ; Crossman et al., 2001 ;
Wilson, 2002). Du fait de lactivité biologique qui s’opere au sein de ce
compartiment et sur le récif (accumulation des déjections des organismes

diurnes), le biofilm est particulierement bien développé en fin de journée.

Au niveau de chaque site, cinq réplicats de biofilm ont été récoltés en fin
d’apres-midi. Le premier centimetre du sédiment a été récupéré a l'aide d'une
écope rattachée a une poche en plastique. Les poches en plastique ont ensuite été

fermées, conservées au froid et traitées le jour méme.

Au laboratoire, les poches en plastiques ont été vidées de leur contenu
dans des récipients en verre. Le contenu a ensuite été remué a I'aide une spatule
durant quelques minutes. L’agitation dans le récipient en verre a permis une
sédimentation rapide des grosses particules au fond du récipient (soit les

particules de sédiments), et parallelement une sédimentation plus lente des fines

34



Chapitre 2 : Matériel et Méthodes

particules qui se sont ainsi déposées a la surface du sédiment. La partie fine
superficielle a été récupérée a l'aide d'une pipette puis observée sous la loupe
binoculaire. Les débris végétaux et les petits Invertébrés observables ont été
retirés de 1’échantillon. Les échantillons ont ensuite été séchés a l'étuve et

conservés au sec dans des tubes hermétiques.
D. Les macroalgues et les « détritus » associés

Les macroalgues ont été définies comme des algues de grande taille a un
stade adulte (Steneck et Dethier, 1994). Ces macroalgues représentent un groupe
tres important en terme de richesse spécifique. Lors de cette étude, il n’a pas été
possible d’effectuer une collection exhaustive des macroalgues, du fait de leur
diversité (565 especes caraibes selon Littler et Littler, 2000). Cependant, les
especes les plus répandues ont été prélevées autour de la Guadeloupe. De méme,
les principales especes de macroalgues présentes sur les sites étudiés (S1 a S4)

ont été récoltées.

Dans chacun des sites, le méme mode de prélévement a été adopté : les
especes de macroalgues présentes ont été récoltées a la main, stockées dans des

poches en plastique, conservées dans de la glace et conditionnées le jour méme.

Au laboratoire, les macroalgues récoltées ont été triées soit par espece, soit
par genre lorsque l'espece était difficilement identifiable. Ces algues ont été
rincées et frottées dans des bacs de tr1 afin d’en détacher les « détritus » déposés.
Ces fines particules de détritus, qui se sont déposées sur les macroalgues dans
leur milieu naturel, sont principalement issues des fécés produits par les
animaux necto-benthiques. Ces particules de détritus d'origine fécale ont été
conservées comme étant un compartiment biologique supplémentaire a étudier,
du fait de leur importance dans I'alimentation des herbivores (Robertson, 1982 ;
Wilson et Bellwood, 1997; Wilson, 2002 ; Crossman et al., 2001). Les
macroalgues et les détritus associés ont été séchés a I'étuve, puis conservés au sec

dans des tubes hermétiques.
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E. Le gazon algal et les Invertébrés associés

Le gazon algal ou « turf » est défini comme un assemblage multi-spécifique
de Cyanobactéries, d’algues de petite taille (diatomées) et de macrophytes a un
stade juvénile (Hay, 1981c). Cette pelouse algale est entretenue par le broutage
effectué par les espéces herbivores (Invertébrés benthiques, poissons et oursins),

qui maintiennent ainsi les macrophytes au stade de « gazon ».

Le gazon est aussi entretenu par les especes du genre Stegastes qui
éliminent les macrophytes non appétants au sein de leur territoire. La tonte
réguliere de ces macrophytes permet le développement dune pelouse algale,
constituée d’algues maintenues a un stade juvénile et défendue par les Stegastes
des autres especes herbivores. Ce gazon existe également sur les substrats libres
(hors territoires) tels que les coraux morts ou les roches, régulierement broutés

par les autres herbivores (Scaridae, Acanthuridae et Invertébrés benthiques).

Au niveau de chacun des sites S1 et S2, dix échantillons de gazon algal ont
été prélevés dans les territoires des Stegastes, soit cinq échantillons de gazon par
espece et par site. Au niveau du site S3, cinq réplicats de gazon ont été prélevés
aléatoirement le long du récif. Le gazon n’a pas été échantillonné sur le site S4
(herbier), puisque I'absence de substrat dur n’a pas permis son développement.
Le gazon a été récupéré a 'aide d’'un aspirateur sous-marin, « suceuse », constitué
d’un tube en PVC relié a un filet de maille 500 um. Une arrivée d’air, fournie par
une bouteille d’air comprimé, est fixée au début du tube en PVC, générant ainsi
une aspiration ascendante dans le tube (Figure I1.2). L'extrémité de la « suceuse »
est placée a faible distance du fond puis le gazon est décroché du substrat en

grattant a 'aide d’une petite cuilléere sur une surface d’environ 15 cm2.

Au laboratoire, chaque échantillon de gazon a été soigneusement rincé et
observé sous une loupe binoculaire. Les gros fragments de macrophytes et les
particules de sédiment ont été éliminés de I’échantillon. Les petits Invertébrés
(Copépodes, Amphipodes, Polychetes, Mollusques), résidant dans ce
compartiment, ont été isolés afin de constituer un compartiment biologique

supplémentaire a étudier. Apres identification et comptage, les Invertébrés d'un
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meéme échantillon ont été regroupés, car la faible quantité récoltée ne permettait
pas la séparation de ces animaux par phylum pour les analyses isotopiques. Les
échantillons de gazon et d’'Invertébrés benthiques ont ensuite été séchés a 'étuve

et conservés au sec.

Figure I1.2 : A) Illustration de la « suceuse » (Photo : Y. Bouchon-Navaro) ; B) Méthode de
prélévement du gazon (Photo : M. Louis).

F. Les Magnoliophytes marins

Les Magnoliophytes marins, anciennement appelés « Phanérogames
marines », sont des Angiospermes, ou plantes a fleurs et a fruits, colonisant le
milieu marin. Ces plantes se développent sur des fonds sédimentaires, créant
ainsi des « herbiers a Magnoliophytes marins ». En Guadeloupe, ces herbiers sont
essentiellement constitués de deux especes : Thalassia testudinum et

Syringodium filiforme.

Les deux especes de Magnoliophytes marins ont été échantillonnées sur le
site d’herbier (site S4). Aléatoirement sur le site, cinq échantillons de chaque

espece ont été prélevés. Dix autres échantillons ont été ajoutés pour Thalassia
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testudinum : soit cinq échantillons de feuilles portant des organismes épiphytes
et cinq échantillons de feuilles mortes (sans épiphytes) prises dans la litiere.
Chaque échantillon a été placé dans une poche en plastique et conservé dans de
la glace jusqu’au retour au laboratoire, ou les feuilles ont été triées, lavées,

séchées et conditionnées.
G. Les coraux

Les coraux représentent les organismes bio-constructeurs des récifs. Ils
fournissent un habitat a de nombreuses espéces et participent ainsi a
I'élaboration d'un des écosystémes les plus riches en biodiversité et en production
primaire au monde. De nombreuses études ont rapporté que les Scaridae se
nourrissent partiellement de coraux vivants (Hiatt et Strasburg, 1960 ; Frydl,
1979 ; Mumby, 2009) et leurs auteurs s’interrogent sur les relations d’ordre
trophique existant entre cette famille de poissons et les communautés
coralliennes (Rotjan et Lewis, 2005, 2006, 2008 ; Mumby, 2009 ; Pratchett et al.,
2001 ; Roff et al., 2011).

Des échantillons de coraux vivants ont été prélevés au niveau du site S3.
De maniere aléatoire, cinq morceaux de corail vivant, appartenant a l'espece
Montastraea annularis, ont été prélevés. Cette espece a été choisie du fait de son
abondance élevée sur le site et également par le fait qu’elle serait
particulierement sujette a la prédation par les Scaridae (Rotjan et Lewis, 2006).
Les prélevements ont été effectués a 'aide d'un burin et d'un marteau. Les cinq
fragments ont été stockés dans des poches hermétiques, conservés dans de la

glace et traités le méme jour.

Au laboratoire, les fragments de coraux ont été grattés a laide dun
couteau afin d’extraire la chair de leur squelette calcaire. Le mucus et les tissus

récoltés ont ensuite été séchés a I’étuve et conservés a I'abri de 'humaidité.
H. Les poissons

Les deux especes de Stegastes choisies, Stegastes planifrons et Stegastes

adustus, sont abondantes sur les récifs de Guadeloupe et leur comportement
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défensif a l'égard de leur territoire les rend peu farouches. Cependant, le
prélevement s’est avéré difficile du fait de leur petite taille, puisque le contenu
digestif et le muscle dorsal devaient étre préservés pour les analyses. Les
individus ont été prélevés avec une fleche en inox de 3 mm de diameétre et d’'une
longueur de 1 metre, propulsée a l'aide d'un élastique (Figure I1.3). Cette
technique a permis de viser aisément la téte de 'animal et de conserver intacts

les organes destinés aux analyses.

Figure I1.3 : Méthode de prélévement des individus appartenant
au genre Stegastes (Photo : C. Bouchon).

Au niveau de chaque site, cinq Stegastes planifrons et cinq S. adustus ont
été échantillonnés dans leur territoire respectif. Lors d'une deuxieme campagne
de prélevement, dix individus supplémentaires de chaque espéece ont été prélevés
afin de compléter la collection d’individus en vue des analyses de contenus
stomacaux. La régularité de leur régime alimentaire, démontrée par Cleveland et
Montgomery (2003) et Ferreira et al. (1998), en partie liée a leur territorialité,
permet d’exclure une variation temporelle importante des sources ingérées. Les

individus ont été conservés dans la glace jusqu’au laboratoire.

Ala pointe a Lézard (S3), trois especes d’Acanthuridae et sept especes de

Scaridae, ont été échantillonnées (Voir Chapitre 1). Il s’agit des especes les plus
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courantes et les plus abondantes en Guadeloupe. Dix individus de chaque espece
ont été prélevés en plongée libre a 'aide d’'un fusil sous-marin. Les individus ont
immédiatement été conservés dans de la glace dans une glaciere, flottant en
surface. Ce systeme a permis de préserver les contenus digestifs en stoppant les

réactions enzymatiques en cours.

Dans le site d’herbier, trois espéces de Scaridae ont été étudiées. Parmi ces
especes, tous les individus ont été collectés au stade juvénile. Les poissons ont été
prélevés a l'aide d’'une senne (Figure I1.4). Le filet a été déroulé pour former un
cercle. Les deux extrémités ont ensuite été rapprochées I'une de l'autre afin de
fermer le piege. Le contenu de la senne a été trié sur place, les individus des
especes recherchées ont été immédiatement placés dans de la glace, tandis que
les autres poissons ont été relachés. Cette opération a été répétée jusqu’a

I'obtention de 10 individus par espece de poisson recherchée.

Figure I1.4 : Méthode de péche a la senne (Photos : C. Bouchon).

Au laboratoire, les individus ont été pesés et mesurés, puis disséqués.
L’ensemble du tube digestif a été prélevé et conservé dans un pilulier contenant
une solution de formaldéhyde diluée a 10 %. Un morceau de muscle dorsal a été
découpé, a laide de pinces et d'un scalpel préalablement nettoyé a lacide
chlorhydrique (10 %). Cette partie du poisson présente 'avantage d’avoir moins
de variations isotopiques que le reste du corps (Pinnegar et Polunin, 1999). Le
morceau de muscle a ensuite été séché a l'étuve et conservé dans un tube

hermétique.
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IV. Dosages biochimiques

Les analyses biochimiques ont été menées sur différents
compartiments biologiques collectés : les macrophytes, le gazon, les Invertébrés,
le biofilm et les détritus collectés dans les territoires de Stegastes. Lors de ces
analyses, les concentrations en protéines, lipides, glucides solubles et glucides
insolubles ont été déterminées. Les teneurs en matiere inorganique (cendres) ont
également été mesurées. Ces données apportent des informations sur la qualité

nutritionnelle des éléments étudiés.
A. Préparation des échantillons

Trois a cing réplicats de chaque échantillon ont été utilisés afin d’obtenir
une concentration moyenne en protéines, lipides et glucides. Les échantillons
utilisés pour ces analyses ont tous été séchés a l'étuve, congelés a -20 °C,
lyophilisés, broyés a l'aide d'un mortier puis conservés dans des tubes

hermétiques a I'abri de 'humidité.
B. Dosage des protéines

Les concentrations en protéines ont été déterminées par une adaptation de
la méthode de Lowry et al. (1951). Pour les échantillons de macrophytes et de
détritus, 2 mg de matiere seche ont été pesés dans un tube en verre, a l'aide
d’'une balance précise au centieme de milligramme. Pour les échantillons de

biofilm, 10 mg de matiere seche ont été nécessaires.

Une solution A est préalablement préparée. Cette solution est obtenue en
mélangeant 100 ml de carbonate de sodium anhydre a 2 % dans une solution de
soude a 0,1 N ; 1 ml de sulfate de cuivre a 0,5 % et 1 ml de tartrate de sodium ou
de potassium a 1 %. Dans chacun des tubes en verre, 5 ml de la solution A et 1 ml
d'eau distillée sont ajoutés a I’échantillon. Cette préparation est ensuite gardée a
Ilabri de la lumiere durant 45 minutes, afin de permettre la création dun
complexe entre le cuivre et les liaisons peptidiques des protéines. Avant d’étre
homogénéisé avec un agitateur « vortex», 0,5 ml de Réactif de Folin est ajouté

dans chaque tube. Une coloration bleue est produite lors de la réduction du
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réactif de Folin par le complexe cuivre-liaisons peptidiques. La solution est
déposée dans une cuve a spectrometre de 1 cm de large a 'aide d’'une pipette. La
coloration dégagée absorbe les ondes lumineuses émises a 700 nm. La valeur de
densité optique (DO) de chaque échantillon, obtenue par le biais dun
spectrometre, est ensuite rapportée a celles obtenues par une gamme étalon
réalisée avec de l'albumine bovine. La concentration en protéines de chaque

échantillon est alors calculée par la formule suivante :
[Pro] = (DO —-b)/(ax Q)

ou [Pro] est la concentration en protéines en mg.g!, DO est la densité
optique mesurée a 700 nm, a et b sont les coefficients de la droite étalon et Q est

la quantité de matiéere seche analysée (en g).
C. Dosages des lipides

Les lipides ont été extraits et dosés selon la méthode de Bligh et Dyer
(1959), légerement modifiée par Mayzaud et Martin (1975). L'extraction est basée
sur le caractéere hydrophobe des lipides et se déroule en deux étapes. Dans un
premier temps, I’échantillon est disposé dans un tube en verre et mélangé a 1,2
ml d'eau distillée, 1,5 ml de chloroforme et 3 ml de méthanol. Le tube est agité au
«vortex », placé 15 minutes au réfrigérateur (a 5 °C) puis centrifugé. Le
surnageant est retiré et placé dans un nouveau tube. On ajoute a ce surnageant
1,5 ml d'eau distillée et 1,5 ml de méthanol. Le tube est agité et centrifugé. A la
suite de ces manipulations, deux phases se distinguent dans le tube, la phase
supérieure est éliminée et le tube est ensuite placé a 1'étuve (50 °C) jusqu'a
évaporation complete de la solution. Afin de préparer 1'échantillon au dosage, le
culot séché est oxydé avec 2 ml d'acide sulfurique concentré et maintenu a une
température de 200 °C dans un «bain sec» durant 15 minutes. Apres
refroidissement du tube dans un bac d’eau froide et 'ajout de 3 ml d'eau distillée,
le contenu du tube est homogénéisé a 'aide d'un « vortex ». La solution est placée
dans une cuve de 1 cm de large et analysée au spectrometre, réglé sur une
longueur d'onde de 360 nm. La gamme étalon avec laquelle les concentrations en

lipides sont déterminées est réalisée grace a des solutions d'acide tripalmitique.
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La concentration en lipides contenue dans l’échantillon est calculée par la

formule suivante :

[Lip] = (DO -b)/(ax Q)

\

ou [Lip] est la concentration en lipides en mg.g'!, DO est la densité optique
mesurée a 360 nm, a et b sont les coefficients de la droite étalon et Q est la

quantité de matiere seche analysée (en g).
D. Dosage des glucides

Le dosage des glucides suit la méthode de Dubois et al. (1956). Chaque
échantillon est pesé avec une balance précise au centiéme de milligramme,
déposé dans un tube en verre puis mélangé a 5 ml d'eau distillée. Afin de séparer
la fraction soluble de l'insoluble, les tubes sont chauffés dans un bain-marie a
100 °C durant 20 minutes. On préleve 1 ml de la solution pour le dosage des
glucides solubles (Gls), le reste de la solution est retiré du tube a l'aide d'une
pipette afin de favoriser 1'évaporation et la récupération du culot pour le dosage
des glucides insolubles (Gli). Les tubes contenant le culot sont mis a 1'étuve a

50°C jusqu'a évaporation complete de la solution.

Pour les glucides solubles, la solution prélevée (soit 1 ml) est mélangée a 1
ml de phénol et 5 ml d'acide sulfurique. Une fois leur contenu homogénéisé au
«vortex », les tubes sont placés a l'obscurité durant 2 h afin de favoriser la
stabilisation de la coloration. La solution est versée dans une cuve pour
spectrométrie de 5 cm de large et le dosage s'effectue a une longueur d'onde de
490 nm. Une gamme étalon est préalablement réalisée grace a une solution de
glucose diluée suivant un gradient de concentration. Les mesures obtenues
permettent alors le calcul de la concentration en glucides solubles présente dans

Péchantillon, grace a la formule suivante:
[Gls] =(D (DO —-Db)/(TOxaxQ)

ou [Gls] est la concentration en glucides solubles en mg.g-1, D est le facteur

de dilution (soit 5), DO est la densité optique mesurée a 490 nm, a et b sont les
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coefficients de la droite étalon, TO est le trajet optique a travers la cuve (5 cm) et

Q est la quantité de matiere seche analysée (en g).

Pour les glucides insolubles, le culot est mis en suspension dans 1 ml d'eau
distillée. Le protocole est ensuite similaire a celui des glucides solubles : la
solution est mélangée a 1 ml de phénol et 5 ml d’acide sulfurique, avant d’étre
homogénéisée. Apres un repos de 2 h a l'obscurité, la solution est dosée au
spectrometre dans une cuve de 0,2 cm de large. Les concentrations en glucides

insolubles contenues dans I’échantillon sont calculées de la fagon suivante :
[Gli] = (DO -Db)/ (TOxax Q)

ou [Gli] est la concentration en glucides insolubles en mg.g'l, DO est la
densité optique mesurée a 490 nm, a et b sont les coefficients de la droite étalon,
TO est le trajet optique a travers la cuve (0,2 cm) et Q est la quantité de matiere

seche analysée (en g).
E. Teneur en cendres

La teneur en cendres (ou la proportion de matiére inorganique) contenue
dans les sources a été mesurée selon la méthode de Montgomery et Gerking
(1980). Pour chaque échantillon, une coupelle en aluminium vide est pesée (Po) a
l'aide d'une balance précise au centieme de milligramme. Dans cette coupelle, 0,5
g de matiere seche est ajoutée. La coupelle et son contenu sont placés dans un
four a moufle a 500 °C durant 5h. Apres refroidissement, le poids de la coupelle
est relevé en mg (P1). La teneur en cendres de chaque échantillon est ensuite

calculée par la formule suivant :
[Cendres] = (P1 - PO) x 2
ou [Cendres] est la teneur en cendres en mg.g-1.

La proportion de cendres contenues dans tous les échantillons est
importante. Ainsi, pour faciliter la lecture des graphiques et des résultats, les
concentrations de protéines, lipides, glucides solubles et insolubles ont été

exprimées en pourcentages de matiere organique seche analysée, comme proposé
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par Wilson et Bellwood (1997). Les concentrations présentées dans les chapitres
suivants ne représentent donc pas les concentrations absolues en
macronutriments contenus dans les sources. Il s’agit de concentrations relatives

mesurées dans la matiere organique des échantillons.
V. Analyses des contenus stomacaux et intestinaux

L'analyse des contenus digestifs (stomacaux et (ou) intestinaux) est une
méthode fréquemment utilisée pour déterminer l'alimentation des poissons.
Cette approche a longtemps été préconisée pour déterminer le régime alimentaire
d’'une espéce avec l'utilisation de quatre méthodes principales : la fréquence par
occurrence, le nombre relatif, le poids relatif et le volume des « proies » 1ssues des
contenus du tractus digestif (Hynes, 1950 ; Hyslop, 1980 ; Bowen, 1983). Tandis
que ces méthodes sont facilement applicables pour certaines espeéeces (telles que
les especes appartenant au genre Stegastes), elles sont beaucoup plus difficiles a
utiliser pour d’autres especes, notamment celles appartenant aux familles des

Scaridae et des Acanthuridae.

Les espéeces de poissons herbivores appartenant a la famille des Scaridae
ne possedent pas d’estomac. En revanche, ils possedent des dents pharyngiennes
puissantes qui broient les aliments des leur ingestion (Figure 1.6). Ce mécanisme
facilite la dégradation et la digestion de la cellulose, molécule constitutive des
cellules algales. De ce fait, les constituants du broyat présent dans le tube

digestif sont difficilement identifiables.

Les espéces de poissons appartenant a la famille des Acanthuridae
posseédent un estomac et ne possedent pas de dents pharyngiennes. Lors de
I'ingestion, certains « broutent» uniquement les algues et d’autres ingerent
également le sédiment piégé dans le gazon algal. Ces derniers Acanthuridae
(excepté A. coeruleus qui n'ingere que des algues) possédent un estomac aux
parois épaisses et musculeuses qui jouent un role de gésier (Figure 1.6). Les
aliments sont rapidement dissociés par les mécanismes de trituration. Ces deux
modes d’alimentation apportent une difficulté a l'observation directe du bol

alimentaire, car les contenus digestifs sont réduits en fines particules
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difficilement identifiables. Par conséquent, deux méthodes ont été utilisées pour

estimer I'alimentation des différentes especes de poissons herbivores étudiés.
A. Méthode des poids secs

La méthode des poids secs a été utilisée pour les especes Stegastes
planifrons et S. adustus, dont les contenus stomacaux présentaient des proies
1dentifiables. L’analyse a porté sur dix individus de chaque espéce et sur chaque
site. Sur 'ensemble du tube digestif, seul 'estomac a été ouvert (Figure I1.5A). Le

premier et le dernier tiers du tube digestif ont simplement été observés pour

1dentifier les éléments digérés ou non par I'individu.

sl S b Biskial | Z i
Figure II.5 : Méthode d’analyse des contenus stomacaux pour les espéces du genre Stegastes. A)
Tube digestif (Est: estomac), B) Observation du contenu stomacal a la loupe binoculaire, C)
Séparation des catégories alimentaires et D) Séchage des coupelles a I'étuve (Photos: C.
Dromard).

Pour chaque individu, le contenu stomacal est étalé dans une boite de Pétri
et placé sous une loupe binoculaire (Figure II.5B). Les différentes catégories
alimentaires présentes sont séparées et rangées dans des coupelles en aluminium
pré-pesées (Po): les Invertébrés, les macrophytes, le gazon algal et les sédiments

(Figure I1.5C). Les coupelles sont ensuite disposées dans une étuve réglée a
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50 °C, durant 48 h (Figure I1.5D).

Apres cette phase de séchage, les coupelles sont pesées (P1). Le poids des
coupelles vides est soustrait au poids des coupelles apres leur passage a 'étuve
(Po - P1), de fagon a obtenir le poids sec de chaque catégorie alimentaire. Les
poids secs de chaque catégorie alimentaire par estomac ont été rapportés a la

masse totale, afin d’obtenir le pourcentage en poids sec de chaque catégorie.
B. Méthode des points-intercepts

Cette méthode a été proposée par Jones (1968b) pour quantifier le contenu
intestinal des poissons herbivores. Cette méthode est particulierement adaptée
pour les espéces dont le contenu intestinal est difficilement différenciable tels que
les individus de la famille des Scaridae. Ainsi, dans cette étude, dix individus par
espece ont été analysés. L’ensemble du tube digestif de certains individus s’est
avéré étre trop volumineux pour étre étudié dans son ensemble. De méme, le bol
alimentaire observé dans la partie terminale de I'intestin a montré une digestion

avancée du contenu. Ainsi, seul le premier tiers du tube digestif a été étudié.

Pour chaque individu, le contenu intestinal est étalé dans une boite de
Pétri, recouvert d'une lame en verre puis placé sous une loupe binoculaire (au
grossissement x 10). Dix vues du contenu intestinal ont été choisies
aléatoirement et photographiées. Les photographies ont été traitées par voie
informatique a l'aide du logiciel GIMP (version 2.6.11). Une grille a été
superposée sur chaque cliché, de fagon a obtenir 100 points-intercepts par image
(Figure I1.6). De cette fagon, 1 000 points ont été observés par individu, soit 10
000 par espece étudiée. Lors de l'observation des images, la nature de chaque
élément du bol alimentaire présent au niveau du point-intercept a été notée. Les
principaux éléments alimentaires identifiés sont : les macrophytes filamenteux,
les macrophytes de type foliacé, les macrophytes calcifiés, les Invertébrés
benthiques, le sédiment et la matiere organique non identifiée. L’ensemble des
points observés a permis de calculer le pourcentage moyen de chaque catégorie

alimentaire par espece.
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Figure I1.6 : Méthode des points-intercepts :
photographie du contenu intestinal avec une
grille superposée (Photo : C. Dromard).

VI. Analyses isotopiques
A. Principe et théorie
1. Les isotopes stables

Tous les organismes vivants, animaux ou végétaux, sont constitués de
molécules organiques (principalement acides nucléiques, protéines, glucides,
lipides) qui structurent ces organismes et qui jouent également un roéle
fonctionnel. Ces molécules organiques sont constituées d’atomes qui sont
1identiques chez tous les étres vivants. Il s’agit du carbone (C), de l'azote (N), de
loxygene (O) et de 'hydrogene (H). Ces atomes possedent tous une structure
commune. Ils possédent un noyau formé de protons et de neutrons, lui méme
entouré d’électrons en rotation. Bien que la structure générale des atomes soit
identique, il existe plusieurs variantes au sein d'une méme famille d’atomes. Si
l'on considere I'exemple du carbone, le noyau possede systématiquement six
protons. Cependant, certains atomes de carbone possedent six neutrons tandis
que d’autres en possedent sept. Ces deux atomes de carbone sont caractérisés par
le méme nombre atomique (c’est-a-dire le méme nombre de protons) mais

different par leur masse atomique (c’est-a-dire leur nombre de neutrons) ; ils sont
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ainsi appelés « isotopes du carbone » (Figure 11.7). Nous les appellerons « isotopes

stables » en opposition aux variantes radioactives, tel que le Carbone 14.

L’atome de carbone qui détient le plus de neutrons, c’est-a-dire sept
neutrons, est appelé « carbone 13 » (13C) et représente 'isotope lourd du carbone.
L’atome qui détient le moins de neutrons, c’est-a-dire six neutrons, est appelé

« carbone 12 » (12C) et représente I'isotope léger du carbone.

. Protons

() Neutrons
e FElectrons

Carbone 12 Carbone 13

Figure I1.7 : Exemple des isotopes du carbone.

Les autres atomes qui constituent la matiere organique (N, H, O)
possedent également un ou plusieurs isotopes (Tableau II.1). La distribution des
1sotopes lourds et légers est clairement différente dans la matiere vivante, les
isotopes légers étant majoritaires. Dans cette étude, nous nous sommes

Intéressés aux isotopes du carbone (12C et 13C) et de 'azote (14N et 15N).

Tableau II.1: Liste des principaux atomes constitutifs de la matiére
vivante, isotopes stables et leurs proportions dans la nature (d’aprés
Criss, 1999).

Atomes Isotopes Proportions

Carbone Carbone 12 (**C) 98,9 %
Carbone 13 ("°C) 1.1 %

Azote Azote 14 ("*N) 99,63 %
Azote 15 ("°N) 0,37 %
: Hydrogéne 1 ('H) 99,99 %
Hydrogene Hydrogéne 2 (°H) 0,01 %
Oxygéne 16 (*°0) 99,76 %
Oxygéne Oxygéne 17 (70) 0,04 %
Oxygéne 18 (*®0) 0,20 %
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2. Les signatures isotopiques

Dans la nature, les isotopes dits légers sont largement majoritaires face
aux isotopes dits lourds (Tableau II.1). Cette particularité confere aux rapports
1sotopiques un excellent role de traceurs. La petitesse des rapports isotopiques et
de leurs variations conduit a utiliser une notation appropriée. Le rapport entre
les proportions d’isotopes lourds et d’isotopes légers au sein d'un compartiment
est comparé a celui d'un standard international et se définit comme le rapport
1sotopique (R). La notation utilisée est dite notation delta (0) et s’exprime en pour
mille (%o). Ainsi, pour 'exemple du carbone, on calcule le 613C d'un échantillon

selon la formule suivante :
813Ce¢chantillon = ((Réchantillon / Rstandara) — 1) x 1000
ou R est le rapport i1sotopique 13C/12C de I’échantillon et du standard.

Les standards internationaux pour les mesures isotopiques du carbone et
de l'azote sont respectivement, le PDB (Pee Dee Belemnite, qui est un fossile
calcaire de rostre de Bélémite) et 'azote atmosphérique (N2). Le 6 indique donc
un appauvrissement (valeurs négatives) ou un enrichissement (valeurs positives)
en isotopes lourds de I’échantillon par rapport a la référence. Une valeur 513C
égale a -20 %o signifie que le rapport 3C/12C de I’échantillon est de 2 % plus petit
que le rapport 3C/12C de la référence : I'échantillon est appauvri de 2 % en 13C
par rapport a la référence standard. Les rapports isotopiques 813C et 315N d'un
échantillon lui sont propres et représentent sa signature isotopique en carbone et
en azote. Ces rapports isotopiques se mesurent a l'aide d’'un spectromeétre de

masse a flux continu, couplé a un analyseur élémentaire.
3. Le fractionnement isotopique

Les isotopes lourds et légers se répartissent différemment dans la matiere
vivante. Un producteur primaire (ou source) est généralement immobile, il puise
les ressources dont il a besoin (c’est-a-dire les éléments minéraux nutritifs) dans
le milieu qui l'environne. Le producteur primaire va donc puiser un certain

nombre d’isotopes lourds et légers. Les cycles biochimiques propres au producteur
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primaire (photosyntheése) vont permettre aux isotopes lourds et légers d’étre
assimilés et utilisés dans ses tissus, de maniere plus ou moins importante selon
I'isotope considéré. La signature isotopique de la source dépend donc de la
composition isotopique des nutriments inorganiques du milieu d’origine et du
métabolisme de la source lors de la synthese de matiere organique. La signature
en carbone des sources est variable (Tableau I1.2) et permet de retracer 'origine

de la matiére organique au sein d'une chaine trophique (Gu et al., 1996).

Tableau I1.2 : Exemple de signatures isotopiques en carbone et
en azote de différentes sources (d’aprés Ostrom et Fry, 1993).

Producteurs primaires 5"3C (%o) 5"°N (%o)
Plantes C3 (terrestres) -30a-23 -7a-6
Phytoplancton marin -24a-18 -2a12
Macrophytes benthiques -27a-10 -1a10
Magnoliophytes marins -16a-4 0ab6

La signature en azote donne des indications sur le niveau trophique des
organismes (Vander Zanden et Rasmussen, 1999 ; Hobson et al., 2002). Celles des
sources (producteurs primaires) sont généralement faibles car elles sont situées a
la base des réseaux trophiques (Fry et Sherr, 1984 ; Minagawa et Wada, 1984).
Ainsi, T'utilisation croisée de plusieurs isotopes (comme l'azote et le carbone)
permet une caractérisation et une discrimination des producteurs primaires de

maniere relativement précise.

Lorsqu’un consommateur primaire s’alimente sur un producteur primaire,
les molécules organiques qui sont ingérées sont celles qui étaient initialement
présentes dans les tissus de ce producteur primaire. Lors de la digestion, les
molécules organiques ingérées sont dissociées au stade de molécules. Certaines
molécules vont étre plus facilement éliminées via les mécanismes naturels tels
que l'excrétion et la respiration. Il s’agira préférentiellement des molécules
contenant des isotopes légers: le carbone 12 dans le COgz respiré (carbone

morganique dissous pour les producteurs primaires aquatiques) et l'azote 14
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dans les processus de transamination et de désamination des protéines (DeNiro
et Epstein, 1978 ; Rau et al., 1983 ; Minagawa et Wada, 1984 ; Vander Zanden et
Rasmussen, 2001). D’autres molécules, plus difficilement utilisables dans les
réactions métaboliques, vont étre absorbées et assimilées dans la chair du
consommateur ; il s’agira préférentiellement des molécules contenant des
isotopes lourds. La chair du consommateur possede également des signatures en
carbone et en azote (813C et 315N) qui lui sont propres et qui sont naturellement
enrichies en azote 15 et en carbone 13 par rapport au producteur primaire, du
fait de l'assimilation préférentielle des molécules contenant des isotopes lourds
(DeNiro et Epstein, 1978, 1981 ; Minagawa et Wada, 1984 ; Hesslein et al., 1993 ;
Vander Zanden et al., 1997). Il existe ainsi une relation étroite entre la signature
d'un consommateur et la signature de la source qu’il ingere (Figure II.8)

(Michener et Schell, 1994 ; Hecky et Hesslein, 1995).

L’enrichissement entre la source et le consommateur est appelé le
« fractionnement isotopique » et noté « A13C » pour le carbone et « AI5N » pour
lazote. Ce fractionnement a été estimé a + 1 %o en moyenne pour le carbone et a
+ 3,4 %o en moyenne pour l'azote, d'un niveau trophique a un autre (DeNiro et
Epstein, 1978 ; Minagawa et Wada, 1984) (Figure II.8). Cependant, ces
fractionnements sont variables selon I’age du consommateur, sa taille, le type de
tissu prélevé, la qualité nutritionnelle du producteur ingéré, le stress, les taux
d'ingestion et d’excrétion (Pinnegar et Polunin, 1999 ; Ponsard et Averbuch,
1999 ; Overman et Parrish, 2001 ; Cocheret de la Moriniere et al., 2003 ;
McCutchan et al., 2003 ; Sweeting et al., 2007a). De méme, les fractionnements
peuvent varier entre les especes d'un méme genre ou entre les méme especes
échantillonnées sur des sites différents (Wyatt et al., 2010). Ainsi, Mill et al.
(2007) ont démontré que les poissons herbivores présentent des fractionnements
plus importants que les carnivores. Ils observent pour les poissons herbivores un
fractionnement moyen de + 4,78 %o pour I'azote avec des valeurs comprises entre
+ 4,41 %o et + 5,68%0 (Figure I1.8). Cette différence de fractionnement pourrait
étre due a une qualité différente des aliments ingérés (en terme de ratio C/N) et a
des mécanismes d’excrétion différents (Adam et Sterner, 2000 ; Olive et al.,

2003). Les herbivores présentent des tubes digestifs plus longs (Elliott et
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Bellwood, 2003), des taux d’'ingestion plus importants et des aliments souvent
plus difficiles a digérer, tels que les algues constituées en partie de glucides
insolubles (cellulose) (Mill et al., 2007). D’autres études ont confirmé un
fractionnement plus important entre les signatures des poissons herbivores et
celles de leurs sources alimentaires (Pinnegar et Polunin, 2000 ; Wyatt et al.,

2010 ; Hata et Umezawa, 2011 ; Lamb et al., 2012).

Ce fractionnement peut étre mesuré expérimentalement en conditions
controlées sur des individus nourris d’'un seul type d’aliment. Cependant, cette
méthode a été controversée par Perga et Grey (2010) et reste lourde a mettre en
place. Ce fractionnement peut également étre mesuré par la différence entre la
signature isotopique du contenu stomacal et celle du consommateur (Mill et al.,
2007). Cette méthode reste la plus précise mais peut cependant biaiser le
fractionnement obtenu, notamment parce que certains éléments ingérés ne sont
pas digérés et assimilés dans le muscle mais directement éliminés. Une autre
facon d’obtenir la valeur du fractionnement est de soustraire la signature de
chaque source potentielle a celle de la chair du consommateur. La moyenne des
différences permet d’obtenir une estimation du fractionnement moyen entre un
consommateur et ses ressources alimentaires (Peterson et Fry, 1987). Pour étre
précise, cette méthode requiert cependant I'établissement d’'une liste exhaustive
des sources alimentaires, ce qui reste difficile a obtenir. Dans la présente étude,
les fractionnements ont d’abord été calculés par I'algorithme proposé par Caut et
al. (2009). Cet algorithme définit les facteurs de fractionnement (A3C et A15N)
relatifs aux poissons selon les signatures isotopiques de la source alimentaire

utilisée :
ABC =—-0,248 x §13C — 3,4770
ABN =- 0,281 x 815N + 5,879

ou 813C et 6°N sont les signatures isotopiques de la source alimentaire
potentielle. Lorsque plusieurs sources alimentaires sont utilisées, le facteur de
fractionnement moyen est obtenu par la moyenne des facteurs calculés pour

chaque source alimentaire.
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Les fractionnements obtenus par ces algorithme ont ensuite été confrontés
aux fractionnements issus de la littérature et utilisés pour des espéces proches de
celles étudiées dans ce manuscrit (Mill et al., 2007 ; Sweeting et al., 2007b ; Hata
et Umezawa, 2011 ; Wyatt et al., 2010; Lamb et al., 2012). Les résultats
1sotopiques sont ainsi des estimations et l'interprétation des niches trophiques
doit étre couplée aux résultats des contenus stomacaux et intestinaux pour étre

cohérents.

4. Les analyses isotopiques dans I’étude des niches écologiques

Le principal avantage de I'approche isotopique en écologie réside dans le
fait que la signature d'un consommateur reflete son alimentation assimilée sur
une longue durée, qui correspond au temps de renouvellement des tissus (environ
trois mois pour les muscles de poisson, Hesslein et al., 1993 ; Tieszen et al., 1983).
Tandis que les analyses plus conventionnelles de contenus digestifs donnent des
indications sur les derniers aliments ingérés, juste avant la capture de
Porganisme étudié. Le tracage isotopique s’avere donc étre un outil puissant dans
I'étude des réseaux trophiques (Peterson et Fry, 1987 ; Dufour et Gerdeaux,
2001 ; Jardine et al., 2003). La projection des signatures isotopiques sur un
diagramme, 6N en fonction du 813C (Figure II.8), et Ilapplication du
fractionnement isotopique, permettent ainsi de discriminer les sources de
carbone, de situer les consommateurs les uns par rapport aux autres et de définir
la structure trophique d'un écosysteme (Peterson et Fry, 1987 ; Michener et

Schell, 1994 ; Post, 2002).

Alors que l'étude des réseaux trophiques intervient a Iéchelle dun
écosysteme, qui englobe un certain nombre d’especes situées a des niveaux
trophiques différents, 1'étude des niches écologiques se restreint a 1’échelle
spécifique. Certains auteurs ont ainsi proposé 'approche isotopique pour définir
la niche écologique d'une espece (la niche isotopique), étant donné le fait que la
composition biochimique d'un organisme est directement influencée par ce qu’il
consomme (niche trophique) et par I'habitat dans lequel il vit (Bearhop et al.,

2004 ; Layman et al., 2007 ; Newsome et al., 2007 ; Frédérich et al., 2009).
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Figure II.8: Représentation schématique du fractionnement
isotopique entre un producteur primaire, un consommateur
primaire et un prédateur.

Les analyses isotopiques couplées du carbone et de I'azote donnent ainsi
des indications intéressantes sur la niche trophique, notamment avec
I'identification des sources et leur contribution relative dans l'alimentation de
lespéce par la modélisation (voir ci-aprés section VI.C), ainsi que sur les

variables de 'environnement (habitat) (Tableau I1.3).

La détermination de la «niche isotopique » (ou niche écologique par la
méthode 1sotopique) permet ainsi de comparer les niches intra-spécifiques, ce qui
revient a étudier la plasticité et la flexibilité alimentaire d’'une espéce. Beaudoin
(1999) a par exemple démontré que les individus d'une méme espeéce, résidant
dans un méme lac, pouvaient occuper jusqu’a deux niveaux trophiques différents.
Cette approche permet également de comparer les niches interspécifiques, ce qui
est intéressant pour les espéces ayant un niveau trophique similaire, tels que les

poissons herbivores.
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Tableau I1.3 : Exemples d’indications attendues par le couplage des analyses isotopiques du
carbone et de l'azote, sur les paramétres alimentaires et environnementaux des niches
écologiques (modifié d’aprés Newsome et al., 2007). Régime : régime alimentaire.

Gradient Isotopes 0 élevé o faible Habitat Régime
Niveau trophique 8%C/8"°N  Niveau élevé  Niveau faible X
Végétation Cs/C, 8"*C Plantes en C4 Plantes en C3 X
Marin - Terrestre 8"°C/8"°N Marin Terrestre X X
Cétier - Au large 8"*C Au large Cotier X

Cotier - Au large 5'°N Cétier Au large X
Eutrophisation 3"*C/8"°N Pollué Non pollué X

Oxique - Anoxique  8'°C/8"™N Oxique Anoxique X

B. Préparations des échantillons

Les analyses isotopiques nécessitent une importante vigilance lors de la
préparation des échantillons pour éviter toute contamination et biais lors de
I'interprétation. Ainsi de nombreux travaux se sont intéressés aux méthodes de
préparation des échantillons en vue d’analyses isotopiques (Dufour et Gerdeaux,
2001 ; Jacob et al., 2005 ; Feuchtmayr et Grey, 2003 ; Jardine et al., 2003 ;
Lorrain et al., 2003 ; Carabel et al., 2006).

1. Quantités nécessaires et variabilité des échantillons

Les quantités utilisées pour les analyses isotopiques sont généralement
tres petites (de l'ordre du milligramme). Il faut peser 1 mg de matiere seche pour
les compartiments organiques (chair de poisson, macrophytes) et 10 mg de
matieére seche pour les compartiments pouvant contenir de la matiere
morganique tels que le sédiment ou les filtres a MOP. Pour les échantillons de
sédiments et de détritus qui ont subi une décarbonatation, 1 mg de matiere seche
a été utilisé. Ces faibles quantités entrainent une forte susceptibilité a la
contamination des échantillons. Il faut donc prendre des précautions en
manipulant le matériel a analyser, comme l'utilisation de matériel propre

stérilisé et des gants.

Pour chaque catégorie d'échantillon, plusieurs mesures ont été effectuées,
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afin de prendre en compte la variabilité intra-individuelle parfois élevée (Dufour,

1999, Dufour et Gerdeaux, 2001).

Il existe également une variabilité spatiale et temporelle a I'intérieur d’'un
écosysteme qui peut influencer les signatures et biaiser les interprétations
(Cabana et Rasmussen, 1994 ; Wyatt et al., 2010). De cette maniere, les
échantillons appartenant a la méme campagne (sources et consommateurs) ont
été prélevés sur une période de trois mois maximum. Cette période correspond au
temps de renouvellement isotopique qui s’opere dans les muscles de poissons
(renouvellement des tissus) et qui integre le message alimentaire sur le long
terme (Hesslein et al., 1993 ; Tieszen et al., 1983). Les sites ont été limités a une

surface de 1 kilomeétre carré, de fagon a limiter la variabilité spatiale.
2. Conservation des échantillons

Lorsque les analyses isotopiques sont éloignées dans le temps de la période
d’échantillonnage, la méthode de conservation est extrémement importante afin
de préserver la nature des échantillons (Bosley et Wainright, 1999). Selon
Kaehler et Pakhomov (2001), les différentes méthodes de stockage et de
conservation ont un effet significatif sur les signatures isotopiques des
organismes marins. Les meilleurs modes de conservation sont la congélation, le
séchage a 1'étuve ou la lyophilisation, tandis que la conservation dans une
solution de formaldéhyde ou d'éthanol influence fortement les valeurs des
signatures isotopiques (Arrington et Winemiller, 2002). Ainsi, lors de cette étude,
les échantillons ont été séchés a 1'étuve a 50 °C pendant 48 h, puis conservés
dans des récipients stériles et hermétiques, de type tubes a hémolyse. Avant

broyage, ces échantillons ont été congelés a -20 °C durant 24 h, puis lyophilisés.
3. Broyage

Les échantillons lyophilisés sont broyés a 1'aide d'un mortier et d'un pilon
en agate (Figure I1.9). Les échantillons sont disposés sur une grille rigide de 500
um de maille, elle-méme posée sur le mortier. Cette méthode permet 'obtention

d’'une poudre homogene. Les outils sont nettoyés et rincés a I'acide chlorhydrique
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a 10 % entre chaque broyage afin d'éviter toute contamination.

Figure I1.9 : Méthode de broyage des échantillons (Photos : C. Dromard).

4. Décarbonatation

Les échantillons contenant des carbonates ont été décarbonatés avant les
analyses isotopiques par un processus d’acidification (Dufour et Gerdeaux, 2001).
Cette opération permet la mesure de la signature en carbone. Les mesures des
signatures en azote ont été mesurées sur les mémes échantillons non acidifiés. Ce
processus concerne les éléments susceptibles de contenir des carbonates, tels que
les Invertébrés (présence de coquilles et de carapaces), les fragments de coraux,
les sédiments, les détritus, les macrophytes calcifiés, le gazon et les filtres de
MOP. Pour certaines especes prélevées en herbier, la petitesse des individus a
rendu impossible le prélevement de chair uniquement. Les échantillons

contenant des os ont également été soumis a la décarbonatation.

La décarbonatation s'opere dans des piluliers en verre avec de l'acide
chlorhydrique (HCI) a 1 N. L’acide est versé goutte par goutte dans les piluliers a
lPaide d'une pipette, tout en remuant régulierement I'échantillon a 'aide d’une
spatule. L'acide est ajouté jusqu'a arrét complet de l'effervescence dans les
piluliers. Le pH est mesuré en fin de décarbonatation a I'aide de papier pH, afin
de vérifier I’élimination compléete des carbonates. Les échantillons décarbonatés
sont ensuite rincés plusieurs fois a leau distillée, afin d’éliminer toute trace
d’acide. L’acidité est vérifiée a 'aide de papier pH, tout au long des ringages
successifs. La décarbonatation des filtres (MOP) est effectuée sur une rampe a
filtration. Les filtres sont immergés sur la rampe dans de 'acide chlorhydrique a

1 % durant 5 minutes, puis rincés trois fois a l'eau distillée. Apres chaque

décarbonatation, les échantillons sont séchés a 1'étuve, puis broyés une nouvelle
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fois sur une grille rigide, afin d'uniformiser la poudre d’échantillon décarbonatée.
5. Mise en capsule

Les échantillons broyés, et éventuellement décarbonatés sont encapsulés.
Cette opération se déroule sur une balance précise au centieme de milligramme
(Mettler Toledo, modele AG135). Pour les échantillons de type organique, 1 mg de
poudre est déposé dans une capsule en étain a l'aide d'une micro-spatule. La
capsule est repliée sur elle-méme de facon a former une boulette a 1'aide d'une
pince plate (Figure II1.10). Les boulettes sont ensuite disposées sur une
microplaquette disposant de 96 puits. Pour les échantillons contenant peu de
matiere organique (sédiments et filtres MOP non décarbonatés), 10 mg

d'échantillons sont déposés dans la capsule. Pour les sédiments et les filtres

décarbonatés, 1 mg d’échantillon a été utilisé.

Figure I1.10 : Méthode de mise en capsule des échantillons (Photos : C. Dromard).

6. Mesures des rapports isotopiques

Les microplaquettes sont ensuite envoyées a 1'Université de la Rochelle
(CNRS-UMR LIENSS), ou les microplaquettes sont traitées par un spectrometre
de masse isotopique a flux continu (Thermo Scientific Delta V Advantage) couplé

a un analyseur élémentaire (Thermo Scientific Flash EA 1112).

Le spectrometre de masse isotopique permet la mesure simultanée des
rapports 13C/12C et 15N/14N a partir du méme échantillon. L’analyse élémentaire
permet de séparer I'azote et le carbone sous forme gazeuse (N2 et CO2) présents
dans les échantillons, suite a une combustion, une réduction et a un passage dans

une colonne de chromatographie gazeuse. Le spectrométre de masse isotopique
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permet de séparer les ions et les molécules chargées (par le bombardement
d’électrons) d’'un échantillon suivant leur masse. Les gaz séparés par I'analyseur
élémentaire entrent dans le spectrometre de masse ou les molécules sont ionisées
puis séparées dans un champ magnétique (Nier, 1951 ; Ghashghaie et al., 2001).
Les molécules lourdes et légeres sont détectées séparément et le niveau de N et
de 13C est calculé selon leur ratio. La calibration du systéme se fait en utilisant
des standards dont on connait a la fois la quantité d’azote totale et la quantité de
15N (ou en carbone total et la quantité de 13C). Le standard international pour
lazote est le N2 atmosphérique. Le standard international pour le carbone est un
fossile calcaire, un rostre de Bélémnite, i1ssu de la formation calcaire Pee Dee en
Caroline du Sud, il est appelé PDB. En réalité, il ne reste plus de standard PDB
mais d’autres standards ont été calibrés par rapport au PDB, ce qui permet de
continuer a exprimer le 613C d’un produit par rapport au PDB (Ghashghaie et al.,

2001).
C. Modélisation des résultats isotopiques

Différents modeles dits « de mélange » ont été mis au point afin de mesurer
la part de contribution de chaque source dans I'alimentation d'un consommateur,
en terme d’assimilation. Ces modeles se basent sur 'hypothese que la signature
d’'un consommateur est égale a la moyenne des signatures des sources

incorporées (Phillips, 2001).

Les signatures isotopiques des différentes sources potentielles sont
discriminées au préalable par analyse statistique. Les signatures de chaque
source doivent étre statistiquement différentes les unes des autres pour étre
considérées indépendamment dans un modele. Les sources qui présentent des
signatures proches sont considérées comme appartenant a un méme groupe. Il
s'agit souvent de différentes espeéces de macrophytes qui présentent des
signatures statistiquement proches. Dans ce cas, une seule signature isotopique

moyenne de ces différentes espéeces est considérée dans le modele.

Le premier modele, appelé « modele de mélange linéaire» calcule la

contribution de n+1 sources au maximum dans le régime alimentaire dun
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consommateur, lorsque n éléments isotopiques sont étudiés (Phillips, 2001). Dans
le cas présent, deux éléments ont été utilisés (carbone et azote), permettant ainsi
de considérer trois sources (1, 2 et 3) dans le régime alimentaire du
consommateur (cons). Dans le modele linéaire, les signatures en carbone et en
azote du consommateur (613Ccons €t 81°Ncons) sont reliées mathématiquement aux
signatures des trois sources (613C1, 613Cs, 813Cs, 815N1, 61°N3 et 61°N3) affectées de

leur contribution relative au régime alimentaire du consommateur (p1, p2 et ps):
013Ceons = p1013C1 + p2 613C2 + p3 §13C3
01Neons = p1615N1 + p2 §15N2 + p3 15N3
1=p1+p2+ps

Le modele calcule alors la fraction unique que constitue chacune des trois
sources étudiées (p1, p2 et ps) dans le régime alimentaire du consommateur. Ce
type de modele a été écarté de I'analyse du fait de la restriction du nombre de
sources a considérer. Effectivement, les différents cas étudiés dans le présent
travail ont révélé de nombreuses sources potentielles limitant ainsi 'usage de ce

modeéle linéaire.

Pour pallier ce type de restrictions et améliorer le modele de mélange
linéaire, le programme IsoSource a été élaboré (Phillips et Gregg, 2003). A l'aide
de ce programme, il est possible de calculer la contribution d’'un plus grand
nombre de sources (> n+I) dans le régime alimentaire d'un consommateur. Le
modele calcule toutes les contributions possibles pour chaque source étudiée et
donne ensuite la contribution moyenne (+ écart-type) de chacune des sources. Ce
type de modele est préconisé lorsque les sources ont toutes les mémes
caractéristiques, autrement dit, des sources ayant des concentrations similaires
en carbone et en azote (Phillips et Koch, 2002). Ce type de modele est utilisé par
exemple lorsque toutes les sources sont d’origine végétale. Dans le cas présent,
méme s1 les individus étudiés sont communément qualifiés d’herbivores, les
sources se sont avérées étre variables en terme de ratios C/N. Certaines proies

ingérées étaient d'origine végétale, telles que les macrophytes, et d’autres
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d’origine animale, telles que les Invertébrés. Ce type de modele a donc été écarté

our 'analyse des contributions alimentaires.
p y

Un deuxieme type modele, appelé « modele de mélange concentration-
dépendant » pondére les signatures des sources par leurs concentrations
respectives en carbone et en azote (Phillips et Koch, 2002). Ce type de modéle est
préconisé lorsque les sources étudiées ont des origines différentes. 1l s’agit par
exemple de modele parmi lequel certaines sources sont d’origine végétale et
d’autres d’origine animale. Dans ce cas précis, les signatures isotopiques des
sources sont pondérées par leurs concentrations élémentaires en carbone et en
azote ([C]% et [N]%). Les concentrations élémentaires des sources sont
préalablement corrigées selon la digestibilité des sources afin de ne considérer
que la partie digeste des sources. Par exemple, les macrophytes qui sont
constitués d'une quantité importante de glucides insolubles (de fibres) ne sont
pas assimilées de la méme facon que les sources animales dépourvues de fibres.
Les concentrations élémentaires de ces macrophytes sont alors corrigées grace a
une feuille de calcul élaborée par D. Phillips, afin de ne considérer que la partie
digeste de ces macrophytes (D. Phillips, comm. pers.). Les corrections sont
appliquées grace a la concentration en glucides insolubles mesurée dans les

macrophytes et le turf (voir section IV.D de ce chapitre).

Pour trois sources alimentaires (1, 2 et 3), deux éléments (carbone et azote
dont les concentrations élémentaires sont notées [C] et [N]), le modele relie les
signatures du consommateur (63Ccons et 8'°Neons) et celles des sources (613Cy,

d13Ca, 813Cs, 61°N1, 61°N3 et 61°N3) de la fagon suivante :

613Ceons = (p1 [C1] 813C1 + p2 [Ce] 813Cz + p3 [Cs] 613Cs) / (p1 [C1] + p2 [C2] + ps3 [Cs])
615Necons = (p1 [N1] 815N1 + p2 [N2] 815Nz + ps [Ns] 81°Ns) / (p1 [N1] + p2 [Ne] + ps [Ns])
1=p1+p2+ps

ou p1, pz et ps sont les contributions des sources 1, 2 et 3 dans le régime
alimentaire du consommateur (cons). Ce modele peut étre appliqué en

considérant un plus grand nombre de sources.
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Les calculs ont été menés a l'aide du logiciel R (version 2.11), suivant le
protocole SIAR (Stable Isotopes Analyses with R) étant donné le nombre

important de sources potentielles (Parnell et al., 2010).
VII. Analyses statistiques des données
A. Méthodes d’ordination et de groupement

Les techniques d’ordination permettent de synthétiser graphiquement les
informations contenues dans un systeme multidimensionnel représenté par une
matrice de données. Les résultats obtenus sont projetés dans un espace réduit
destiné a visualiser les facteurs principaux traduisant au mieux la variabilité des
données. Deux grands types de méthodes d’ordination sont couramment utilisés

en écologie :

- les analyses factorielles simples [Analyses en Composantes principales
(ACP), Analyses des correspondances (AFC), analyses des coordonnées
principales...], qui sont des ordinations « sans contraintes» dun tableau de
variables « réponses » a but essentiellement exploratoire. ’ACP (Hotelling, 1933)
est plutot destinée a analyser des données quantitatives continues, alors que
IFAFC (Benzécri, 1969) est bien adaptée a celle de tableaux de données

qualitatives, semi-quantitatives ou de dénombrement d’espéces ;

- Les analyses canoniques constituent une évolution des analyses
factorielles simples. Ce sont des ordinations « sous contraintes » qui analysent la
matrice des variables «réponses» en la confrontant a un second tableau
contenant des variables « explicatives » (ter Braak, 1988 ; Legendre et Legendre,
2012). Ces dernieres sont censées expliquer la variance du tableau des variables
«réponses». Un test statistique par permutations permet de tester la
dépendance de la matrice des données réponses par rapport aux variables
explicatives et de juger ainsi de leur pertinence. En analyse canonique, I’Analyse
des Redondances (ACR) est le pendant de 'ACP et L’Analyse Canonique des

Correspondances (ACC) celui de ’'AFC, avec les mémes contraintes d’utilisation.
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1. Analyse en composantes principales (ACP)

Trois analyses en composantes principales ont été réalisées dans cette

étude, afin d’ordonner :

- les especes de macroalgues selon leurs concentrations en

macronutriments ;

- les especes de Scaridae et d’Acanthuridae selon les proportions d’aliments

N )
qu’ils ingerent ;

- les especes de Scaridae et d’Acanthuridae selon les proportions d’aliments

qu’ils assimilent.

La premiere étape de 'ACP consiste a transformer les données brutes en
une matrice de covariance, si les données sont dimensionnellement homogénes ou
en une matrice de corrélations (coefficient de Pearson) lorsqu’elles ne le sont pas.
L’ACP consiste ensuite a transformer les variables quantitatives initiales, toutes
plus ou moins corrélées entre elles, en de nouvelles variables quantitatives, non
corrélées, appelées « composantes principales » (Philippeau, 1992). ’ACP permet
de projeter dans un ou plusieurs plans factoriels les especes et les variables
quantitatives. La représentation du «cercle des corrélations» permet de
distinguer les variables qui contribuent le plus a la formation des axes. Une
variable est d’autant plus importante dans la formation des axes que son vecteur

projeté sera proche de ce cercle.
2. Analyse canonique des redondances (ACR)

L’analyse canonique des redondances ou ACR (RDA en anglais) (Rao, 1964)
a été utilisée pour rechercher les influences de variables explicatives (proportions
d’aliments ingérés par les poissons) sur des variables « réponses » (pourcentages
de contribution des sources alimentaires aux régimes des poissons, obtenues
d’apres les modeles de mélange). Dans ce type d’analyse, les axes factoriels sont
des combinaisons linéaires des variables explicatives (ter Braak et Prentice,

1988). Les variables explicatives ont été introduites et sélectionnées pas-a-pas
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dans l'analyse et leur role respectif a été éprouvé par un test par permutations.
Les résultats de l'analyse ont également été représentés graphiquement en
projetant les espéeces de poissons et les variables « réponses » significatives dans

I'espace des premiers plans factoriels.
3. Méthodes de groupement

Alors que les analyses factorielles ont pour but d’ordonner les objets
étudiés sur un petit nombre d’axes, les méthodes de groupement (encore appelées
méthodes de classification) servent a extraire des tableaux de données des
partitions  d'objets homogénes (espéces ou sites) et ainsi a obtenir une
représentation synthétique et simplifiée de la matrice de données (Roux, 1985).
Deux classifications hiérarchiques ascendantes suivant la méthode de Ward

(1963) ont été réalisées :

- pour classifier les échantillons de gazons algaux prélevés dans des sites et
dans des territoires de poissons différents selon leur composition taxinomique.
Cette classification a été réalisée a partir d'une matrice de distances de Bray-

Curtis calculée a partir du tableau de données brutes ;

- afin de grouper les especes de Scaridae et d’Acanthuridae selon les
proportions d’aliments qu’ils assimilent. Cette analyse a été réalisée sur une
matrice de distances euclidiennes calculée a partir des coordonnées des especes
issues de FACP. Cette technique préconisée par Roux (1985) permet de bénéficier
d’un filtrage par TACP du « bruit de fond » aléatoire contenu dans le tableau des
données. Le résultat obtenu est un dendrogramme dont les branches ont une

longueur proportionnelle a la ressemblance entre les objets regroupés.
B. Tests de comparaisons
1. Tests de comparaison paramétriques

La normalité des données a été vérifiée par le test Shapiro-Wilk. Lorsque
la distribution des données suivait une loi normale et que la taille des

échantillons était grande (n> 30), les hypotheses statistiques ont été testées a
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laide de tests paramétriques. L’analyse de variance (ANOVA) s’applique lorsque
'on mesure l'influence d’'une ou plusieurs variables explicatives catégorielles
(facteurs de variabilité) sur la distribution d’'une variable continue a expliquer.
De nombreuses ANOVA ont été utilisées dans cette étude, comme par exemple,
pour tester les tailles des territoires de Stegastes (variable a expliquer) selon le
facteur « situation» (variable explicative), comprenant quatre catégories (deux
sites et deux especes de Stegastes). ANOVA a aussi été utilisée pour vérifier si
dans les quatre situations, les tailles des territoires étaient similaires. Dans le
cas ou 'analyse démontre une différence significative, TANOVA ne permet pas de
savoir directement quel échantillon différe des autres. Pour cela, des tests « post-
hoc » ou tests de comparaisons multiples ont été réalisés a la suite des ANOVA.
Ces tests post-hoc obligent en général a augmenter les risques de I'analyse (en
termes de risque statistique). Il s’agit d’'une généralisation a k populations du
test ¢ de Student de comparaisons de moyennes de deux échantillons avec
ajustement de l'erreur. Dans cette étude, les tests post-hoc choisis sont les tests

« Honestly Significant Difference » (HSD) de Tukey.

Des analyses de variance multivariées (MANOVA) sont utilisées lorsque
plusieurs variables continues sont expliquées simultanément par un ou plusieurs
facteurs de variabilité. Des MANOVA ont par exemple été réalisées pour tester la
variabilité des signatures isotopiques (813C et 8'5°N) selon le type de sources

alimentaires (macroalgues, gazon, détritus...) ou selon les especes de poissons.
2. Tests de comparaisons non paramétriques

Lorsque l'effectif des échantillons est faible et (ou) lorsque les données ne
suivent pas la loi normale, des tests non paramétriques sont utilisés. Dans cette
étude, 'analyse de variance de rangs de Kruskal-Wallis a été choisi. Ce test est
réalisé lorsqu’il faut décider si k échantillons indépendants sont issus de la méme
population. Il est construit a partir des moyennes de rangs des observations dans
les différents échantillons. Ce test présente donc des similarités avec TANOVA,
mais contrairement a cette derniere, ne fait aucune hypotheése sur la forme des
distributions sous-jacentes. En cas de différence significative globale mise en

évidence entre les échantillons, des tests de comparaisons multiples permettent
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de discriminer les échantillons responsables du phénomeéne. Des tests de
Kruskal-wallis ont par exemple été réalisés pour tester l'influence de la
localisation des sites de prélevement (cote au-vent, cote sous-le-vent et Grand
Cul-de-Sac Marin) sur la concentration en macronutriments des macroalgues

collectées.

Enfin, le test du Chi? est utilisé pour mesurer I'indépendance de deux
variables qualitatives différentes (variables X et Y a nx et ny modalités
respectivement) et dont les observations sont synthétisées sous la forme dun
tableau de contingence. Le test du Chi2 a par exemple été utilisé pour tester les
contributions des différents types de sources aux régimes alimentaires selon les

especes de poissons.

Toutes les analyses statistiques ont été effectuées a I'aide du langage de
programmation R (version 2.11), a 'exception des ACR qui ont été réalisées a

laide du logiciel Canoco® (ter Braak, 1989).

67



Chapitre 3 .

Qualité nutritionnelle des

macroplﬂytes




Chapitre 3 : Qualité nutritionnelle des macrophytes

I. Introduction

Les macrophytes représentent avec le gazon algal, les ressources
alimentaires principales des poissons herbivores. L’évaluation de leur qualité

nutritionnelle est une étape indispensable dans I’étude des niches trophiques.

Le phénomene de «coral-algal phase-shift» est a lorigine de la
modification des communautés benthiques récifales, et notamment de
laugmentation importante de la biomasse algale. La consommation, ou non
consommation, des especes de macrophytes par les especes herbivores apportent
donc des informations sur les choix alimentaires des poissons et par conséquent

sur le devenir des récifs.

Les travaux précédents se sont surtout intéressés a la capacité des
macrophytes a étre consommés selon des criteres morphologiques (Littler et al.,
1983b ; Hay, 1984 ; Lewis, 1985) ou selon des criteres biochimiques (Duffy et
Paul, 1992 ; Hay et Fenical, 1988 ; Clements et al., 2009). De nombreuses études
ont été effectivement focalisées sur la syntheése de molécules répulsives
(métabolites secondaires) par les macrophytes pour prédire les choix alimentaires
négatifs des especes herbivores (Lewis, 1985 ; Duffy et Paul, 1992 ; Targett et
Arnold, 1998, 2001 ; Mantyka et Bellwood, 2007 ; Baumgartner et al., 2009).
Cependant, 1’évaluation de la qualité nutritionnelle, par la composition
biochimique (macronutriments), est indispensable pour comprendre les choix

alimentaires positifs (Montgomery et Gerking, 1980 ; Neighbors et Horn, 1991).

Dans ce chapitre, la qualité nutritionnelle des especes de macrophytes les
plus communes en Guadeloupe a été évaluée en considérant leurs concentrations
en macronutriments : c’est-a-dire leurs concentrations en protéines, lipides,
glucides solubles et insolubles. Les molécules de protéines, lipides et glucides
solubles sont considérées comme des réservoirs d'énergie car elles sont
rapidement assimilables par les poissons (Mattson, 1980 ; Bowen et al., 1995 ;
Krogdahl et al., 2005). Ainsi, des concentrations élevées en protéines, lipides et

glucides solubles conferent aux macrophytes une forte qualité nutritionnelle. En
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revanche, les glucides insolubles (principaux constituants de la cellulose) sont
peu digestes et leur abondance dans les macrophytes leur attribue une faible
qualité nutritionnelle (Montgomery et Gerking, 1980 ; Duffy et Paul, 1982 ;
Bowen et al., 1995 ; Krogdahl et al., 2005).

Les concentrations en macronutriments ont été comparées de maniere a

répondre aux questions suivantes :
1) Les macrophytes ont-ils tous la méme valeur nutritionnelle ?

2) Y a-t-il des descripteurs qui expliquent les différences de qualité

nutritionnelle entre les especes de macrophytes ?

Ainsi, dans ce chapitre, les concentrations en macronutriments mesurées
ont été comparées selon différents descripteurs qui pourraient expliquer les
différences de qualité nutritionnelle entre les especes, a savoir les affinités

taxinomiques, la morphologie ou la zone de prélevement.
II. Concentrations en macronutriments

Parmi les 45 échantillons de macrophytes récoltés, 29 especes ont été
1dentifiées. L’'identification des espéces n’a pas été possible pour 12 échantillons,
qui ont été identifiés au niveau du genre (Tableau III.1). Enfin, parmi les
macrophytes étudiés, deux especes appartiennent a I’Embranchement des
Magnoliophytes : Thalassia testudinum et Syringodium filiforme. Il s’agit des
especes de macrophytes les plus abondantes observées dans les Antilles (Tableau

IT1.1).

Trois réplicats de chaque échantillon ont été réalisés afin de mesurer les
concentrations en protéines, lipides, glucides solubles et insolubles. Les
concentrations moyennes absolues ainsi que la teneur en cendres mesurées pour
chaque échantillon sont présentées en annexe 1. Les concentrations moyennes
utilisées pour les comparaisons sont des concentrations relatives exprimées en
pourcentages de matiere organique seche analysée (Tableau III.1). Dans ce

tableau, les espéces sont classées par affinités taxinomiques, cest-a-dire par
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phylum (ou embranchement) : Chlorophytes, Rhodophytes, Ochrophytes et
Magnoliophytes.

Parallelement, deux classifications ont été utilisées (notées C1 et C2). La
premiére classification (Cl) a été proposée par Steneck (1988). Cette
classification est dite « forme-fonctionnelle » dans le sens ou elle est indépendante
des affinités taxinomiques (Steneck et Dethier, 1994). Elle associe les criteres de
classifications de Littler et Littler (1980), Littler et al. (1983a) et de Steneck et
Watling (1982), basés sur les adaptations morphologiques et fonctionnelles des
especes algales face a «l’herbivorie ». Par exemple, la calcification est une
adaptation de défense contre les herbivores (Littler et al., 1983b ; Padilla, 1989).
Les espéces calcifiées sont ainsi réunies dans un méme groupe (groupe F, voir ci-
dessous), indépendamment de leur embranchement respectif. Six groupes sont

décrits dans cette classification C1 :

Groupe A : especes filamenteuses complexes (Ceramium, Gelidiella)

Groupe B : espéeces foliacées simples (Ulva, Anadyomene, Enteromorpha)

Groupe C : espéeces foliacées complexes (Dictyota, Lobophora, Padina)

Groupe D : especes branchues complexes (Laurencia, Caulerpa,

Acanthophora)
- Groupe E : especes coriacées (Turbinaria, Sargassum, Euchema)

- Groupe F : espéces calcifiées (Halimeda, Jania, Penicillus)

Les noms entre parenthéeses donnent des exemples de genres appartenant
a chaque groupe). Les termes « simples» ou «complexes» réferent a la
complexité anatomique et au degré de différenciation des tissus cellulaires
(Steneck, 1988). Ainsi, les especes foliacées constituées d'une ou deux couches
cellulaires (exemple : Ulva sp.) seront classées en tant que « foliacées simples »,
tandis que l'acquisition de cellules corticales (exemple : Padina sp. ; Figure I11.1)
permet le classement de ces espéces en tant que « foliacées complexes » (Steneck,
1988). Les especes filamenteuses simples n'ont pas été séparées du gazon algal
dont elles sont constitutives. Ainsi, ces especes n'‘ont pas été étudiées dans ce

chapitre.
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Figure III.1: Exemple d’espéce du genre Padina
(Photo : C. Dromard).

Une deuxieme classification a été utilisée (C2) en considérant a la fois les
affinités taxinomiques (phylum) et la texture des macrophytes (especes
« calcifiées » ou « molles »), sans tenir compte de la forme (foliacées ou branchues)
ou de la structure cellulaire (simple ou complexe). Ainsi, les groupes des
Chlorophytes et des Rhodophytes sont partagés en especes « molles» ou
« calcifiées ». Les groupes des Ochrophytes et des Magnoliophytes ne possedent

pas d’espéeces calcifiées. Ces deux groupes n’ont donc pas été subdivisés :

Chlorophytes : especes molles (Cmolles)

Chlorophytes : espéces calcifiées (Ccalci)

Rhodophytes : especes molles (Rmolles)

Rhodophytes : especes calcifiées (Realci)
Ochrophytes (Ochro)
Magnoliophytes marins (Magno)

Ces trois types de classification permettent ainsi de tester les descripteurs
qui peuvent expliquer la composition des macrophytes en macronutriments : le
phylum d’appartenance, la morphologie (C1), ou la réunion des deux descripteurs
précédents (C2). Par ailleurs, ces échantillons ont été récoltés dans plusieurs

sites (voir Chapitre 1), localisés sur les différentes cotes de la Guadeloupe. Une
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de-Sac Marin (GCSM), la cote au-vent (CAV) et la cote sous-le-vent (CSV).
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Une analyse en composantes principales a été réalisée afin d’ordonner les
especes et les genres de macrophytes selon leurs concentrations en
macronutriments. L’analyse a été effectuée sur les 45 échantillons de
macrophytes et selon 4 variables quantitatives : les concentrations en protéines,
lipides, glucides solubles et insolubles (Tableau III.1). Les variables quantitatives
sont projetées dans un « cercle des corrélations » qui permet de distinguer les
descripteurs qui contribuent le plus a la formation des axes (Figure III1.2). Les
especes sont projetées sur les graphiques des figures II1.3 (axes 1 et 2) et 1I1.4

(axes 1 et 3).

Une classification hiérarchique des différentes especes a été réalisée a
partir des coordonnées des premiers axes significatifs de T'ACP (distance
euclidienne, algorithme de Ward). Les groupes d’espéces issus de la classification
sont reportés sur les figures II1.3 et III.4. Les deux premiers axes expliquent
77,4 % de la variance de l'analyse (axe 1: 41,0 % et axe 2 : 36,4 %). Le premier
axe ordonne les especes selon leurs concentrations en glucides solubles et
msolubles tandis que le deuxiéme axe sépare les especes selon leurs
concentrations en protéines. Les concentrations en lipides sont corrélées a 'axe 3,

qui explique 22,6 % de la variance de 'analyse (Annexe 2).

Selon T'ACP et la classification hiérarchique, quatre groupes de
macrophytes ont été identifiés. Le premier groupe (Groupe 1) se distingue par des
concentrations élevées en glucides solubles et des concentrations faibles en
protéines et en glucides insolubles (Figure III.3). Ce groupe est constitué de 9
échantillons incluant le genre Ceramium qui présente la concentration moyenne
en glucides solubles la plus importante [moyenne (min — max)= 63 (61,7 —
64,7) %]. Le groupe 2 est constitué de dix espeéces de macrophytes, dont les
concentrations en protéines sont les plus élevées. Au sein de ce groupe,
Anadyomene stellata est I'espéce qui présente la concentration en protéines la
plus élevée, avec une concentration moyenne (min — max) égale a 68,8 (73,4 —
69,2) %. Le troisieme groupe (Groupe 3) réunit les especes dont les concentrations
en glucides insolubles sont élevées et dont les concentrations en glucides solubles

sont faibles. Enfin, le groupe 4 est constitué par des espéeces riches en lipides.
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Figure III.2 : Projection des variables dans le premier
plan de P’ACP (cercle des corrélations). G. solubles:
glucides solubles ; G. insolubles : glucides insolubles.
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Figure IIL.3: Projection des espéces dans le premier plan de ’ACP (axes 1 et 2). Les
groupes 1, 2, 3 et 4 sont issus de la classification hiérarchique réalisée sur les
coordonnées des espéces. La correspondance entre les codes attribués aux espéces et
leur nom complet est donnée dans le tableau IIIL.1.
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Ainsi, la concentration moyenne maximale en lipides est atteinte pour le genre
Dictyota [moyenne (min-max) = 51,7 (47,1 — 52,5) %]. Les especes du groupe 4
sont, par ailleurs, caractérisées par de faibles concentrations en glucides solubles

(Annexe 2).
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Figure III.4: Projection des espéces dans le deuxiéme plan de PACP (axes 1 et 3). Les
groupes 1, 2, 3 et 4 sont issus de la classification hiérarchique réalisée sur les
coordonnées des espéces. La correspondance entre les codes attribués aux espéces et leur
nom complet est donnée dans le tableau III.1.

D’apres l'analyse en composantes principales, il apparait que les
macrophytes peuvent étre différenciés par leurs concentrations en
macronutriments. Les especes et genres de macrophytes ne possedent donc pas
toutes les mémes qualités nutritionnelles. Les especes appartenant au méme
genre possedent souvent des concentrations en macronutriments proches et sont
réunies dans les mémes groupements. Par exemple, les especes du genre
Ceramium se situent dans le méme groupement de la classification (Groupe 1).
De la méme maniere, les especes du genre Halimeda sont situées dans le méme

groupement (Groupe 4).
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ITI. Descripteurs influengant les concentrations en macronutriments

A. Recherche des descripteurs explicatifs

Trois descripteurs ont été ciblés pour expliquer les différences de
concentrations entre les différentes especes de macrophytes et chaque
descripteur est composé de plusieurs catégories. Le descripteur « phylum »
regroupe quatre catégories: Chlorophytes, Rhodophytes, Ochrophytes et
Magnoliophytes. Le descripteur « morphologie » comprend six catégories issues
de la classification C1, indépendantes des affinités taxinomiques (notées de A a
F). Enfin, la classification C2, qui apporte des informations a la fois sur les
affinités taxinomiques et sur la texture, comprend six autres catégories : especes
molles de Chlorophytes, especes calcifiées de Chlorophytes, especes molles de
Rhodophytes, especes calcifiées de Rhodophytes, Ochrophytes et Magnoliophytes.
Ces catégories ont été introduites comme des variables explicatives dans une
analyse canonique des redondances (ACR) tandis que les concentrations en
macronutriments ont été utilisées comme variables « réponse ». I’ACR permet de
croiser les deux types de variables, en expliquant l'influence des différentes
catégories sur les concentrations en macronutriments. Les résultats de 'analyse

sont reportés dans le tableau II1.2.

Le pourcentage total de variance expliquée par les variables explicatives
est de 60,6 %. Le test global est statistiquement significatif (p = 0,001). Dans
cette analyse, huit variables explicatives sont significatives: une variable
appartient au descripteur «phylum» (Rhodophytes), quatre variables
appartiennent au descripteur « morphologie » (B, C, E et F) et trois variables sont
issues de la classification C2 (especes molles et calcifiées de Rhodophytes et
especes calcifiées de Chlorophytes). La projection des variables et des especes
dans le premier plan factoriel de 'ACR (axes 1 et 2) est présentée dans la figure

ITL.5.
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Tableau III.2: Résultats de ’analyse canonique des redondances (ACR). Les variables
explicatives sont les catégories de macrophytes, les variables réponses sont les
concentrations en macronutriments. p est la valeur obtenue par les tests par permutation.
NS : variable non significative.

Analyse des redondances Coefficient de corrélation Tests par
Variable explicatives Axe1 Axe2 Axe3 permutations
Chlorophytes (Phylum) NS
Rhodophytes (Phylum) 0,76 - 0,58 0,09 p = 0,001
Ochrophytes (Phylum) NS
Magnoliophytes (Phylum) NS

A (Classification C1) NS

B (Classification C1) 0,35 0,58 0,22 p = 0,001
C (Classification C1) - 0,32 0,29 - 0,32 p = 0,046
D (Classification C1) NS

E (Classification C1) - 0,11 0,44 0,32 p=0,018
F (Classification C1) -0,29 -0,59 0,49 p = 0,001
Rmolles (Classification C2) 0,76 -0,17 - 0,52 p = 0,001
Rcalci (Classification C2) 0,21 - 0,59 0,68 p = 0,040
Cmolles (Classification C2) NS
Ccalci (Classification C2) - 0,52 -0,19 -0,002 p = 0,044
Axe de I'analyse canonique ACR n°1 Axe 1 Axe 2 Axe 3

Valeurs propres 0,38 0,16 0,06

Corrélations espéces-variables 0,91 0,69 0,60

Variance expliquée (%) :

-données sur les espéces 37,9 15,9 6,3

-données espéces-variables 62,5 26,3 10,5

Ainsi, le descripteur taxinomique seul (« Phylum ») semble étre insuffisant
pour expliquer les variations de concentrations entre les especes de macrophytes.
En revanche, la morphologie (classification C1) et le descripteur combinant a la
fois des critéres de texture et de taxinomie (classification C2), apparaissent
comme des descripteurs importants pour expliquer les différences de
concentrations en macronutriments entre les especes de macrophytes. L'influence
des descripteurs sur les concentrations en macronutriments est détaillée dans les

sections sulvantes.
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Figure IIL.5: Projection des variables explicatives (catégories de macrophytes), des
variables réponses (concentrations en macronutriments) et des espéces de
macrophytes dans le premier plan de ’analyse canonique des redondances (ACR). La
correspondance entre les codes attribués aux espéces et leur nom complet est donnée
dans le Tableau III.1.

B. Variations des concentrations selon les phyla.

Les différences de concentrations entre les phyla ont été testées par des
analyses de variance (ANOVA) suivies de tests de Tukey pour les comparaisons
multiples (Annexe 3). Les concentrations moyennes en macronutriments par

embranchement sont présentées dans la figure III.6.

Les concentrations en glucides insolubles sont statistiquement similaires
entre les quatre phyla (ANOVA, F@137 = 1,50 ; p = 0,22). De la méme maniere,
les Chlorophytes, les Ochrophytes et les Magnoliophytes présentent des
concentrations en protéines et en glucides solubles proches (Annexe 3).

Cependant, les Rhodophytes différent significativement des trois phyla
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précédents par des concentrations en glucides solubles élevées (moyenne + IC =
40,5 + 6,3 %) et des concentrations en protéines solubles faibles (11,3 = 2,9 %).
Les différences de concentrations en lipides sont expliquées par les
concentrations élevées mesurées pour les Ochrophytes (22,7 + 4,1 %) en

comparaison avec les autres phyla (Annexe 3).
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Figure IIL.6 : Concentrations moyennes (en % de matiére organique séche) en lipides,
protéines, glucides solubles (G. solubles) et en glucides insolubles (G. insolubles) selon
les phyla. Chloro : Chlorophytes ; Rhodo : Rhodophytes ; Ochro : Ochrophytes ; Magno :
Magnoliophytes.

Le descripteur taxinomique différencie d’'une part les Rhodophytes des
autres embranchements par leurs concentrations élevées en glucides solubles et
leurs concentrations faibles en protéines. Le descripteur taxinomique différencie
d’autre part les Ochrophytes par leurs concentrations élevées en lipides.
Cependant, seule la catégorie « Rhodophyte » apparait comme une variable

significative dans l'analyse des redondances réalisée précédemment (Tableau
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I11.2). Ainsi, le descripteur taxinomique explique difficilement les variations de

concentrations en macronutriments entre les especes de macrophytes.

C. Variation des concentrations entre les catégories de la

classification C1.

La classification C1 est basée sur des criteres morphologiques et cellulaires
(complexité des structures cellulaires). Six catégories sont issues de cette
classification, notées de A a F. Les concentrations moyennes en macronutriments

de chaque catégorie sont présentées dans la figure I11.7.

Le groupe C, qui regroupe les especes foliacées complexes comme les
especes des genres Dictyota ou Padina, affiche les concentrations en lipides les
plus élevées (moyenne + IC = 27 + 5,4 %) et differe statistiquement des autres
groupes (ANOVA, Fe,140) = 13,2 ; p < 0,0001). Les autres groupes présentent des

concentrations en lipides similaires (Annexe 4).
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Figure III.7 : Concentrations moyennes (en % de matiére organique séche) en lipides,
protéines, glucides solubles (G. solubles) et en glucides insolubles (G. insolubles) selon
les catégories de la classification C1 (groupes A a F).
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Les especes foliacées simples (groupe B), telles que les especes du genre
Ulva ou l'espece Anadyomene stellata, sont caractérisées par des concentrations
en protéines élevées (moyenne + IC = 41,1 + 16,9 %). Le groupe B différe
statistiquement des autres catégories a lexception du groupe E (especes
coriacées) qui présentent également des concentrations en protéines importantes

(33,4 £+ 5,5 %).

Le groupe A est constitué des especes du genre Ceramium. Ces especes
filamenteuses complexes affichent les concentrations en glucides solubles les plus
élevées, avec une concentration moyenne (+ IC) égale a 63,3 % (+ 8,6 %). Le
groupe A difféere statistiquement des autres catégories de macrophytes quant a
ses concentrations en glucides solubles (Annexe 4). Les groupes B et D présentent
des concentrations en glucides solubles similaires, avec des moyennes respectives
(= IC) de 32,7 % (12,6 %) et de 31,9 % (8,2 %). Enfin, les groupes C, E et F
arborent des concentrations en glucides solubles faibles et similaires entre elles

(Annexe 4).

Les concentrations en glucides insolubles sont statistiquement différentes
selon les catégories de macrophytes (ANOVA, Fi135 = 21,4 ; p < 0,0001). Les
especes calcifiées (groupe F) présentent les concentrations en glucides insolubles
les plus élevées, avec une valeur moyenne (+ IC) égale a 52,6 % (+ 3,9 %) (Figure
II1.7 ; Annexe 4). En revanche, les especes foliacées simples (groupe B) sont
caractérisées par les concentrations en glucides insolubles les plus faibles (20,3 +
4,4 %). Les groupes C, D et E (respectivement les especes foliacées complexes,
branchues et coriacées) présentent des concentrations en glucides insolubles

intermédiaires et proches entre elles (Annexe 4).

La morphologie et la structure cellulaire, utilisées dans la classification
C1, sont des critéeres intéressants pour différencier les especes selon leurs
concentrations en macronutriments. Ainsi, les especes filamenteuses du groupe A
(Ceramium sp.) sont particulierement riches en glucides solubles et les especes
foliacées simples du groupe B (Ulva sp.) sont riches en protéines. Ces deux

groupes sont par ailleurs caractérisés par de faibles concentrations en glucides
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insolubles. Ces deux catégories de macrophytes regroupent ainsi les espéeces dont

la qualité nutritionnelle est la plus intéressante.

Les espéces foliacées complexes du groupe C (par exemple, Dicyota sp.), les
especes branchues du groupe D (par exemple, Acanthophora spicifera) et les
especes coriacées du groupe E (Sargassum sp.) affichent des qualités
nutritionnelles proches, du fait de leurs concentrations en glucides insolubles
similaires. Cependant, les especes du groupe C sont plus riches en lipides, les

especes du groupe D en protéines et les especes du groupe E en glucides solubles.

Enfin, les especes calcifiées du groupe F (par exemple, Galaxaura sp.) sont
majoritairement constituées de glucides insolubles, ce qui leur confere une faible

qualité nutritionnelle.

D’apres 'analyse des redondances, quatre catégories, parmi les six décrites
dans la classification C2, expliquent significativement les différences de

concentrations : il s’agit des groupes B, C, E et F (Tableau II1.2).

D. Variations des concentrations entre les catégories de la

classification C2

La classification C2 est une classification transversale qui combine les
criteres morphologiques et taxinomiques des macrophytes pour expliquer les
différences de concentrations en macronutriments (Figure III1.8). Les valeurs de
concentrations ainsi que les résultats détaillés des analyses statistiques sont

donnés dans 'annexe 5.

Les concentrations en lipides different entre les catégories de macrophytes
(ANOVA, F,140) = 17,3 ; p < 0,0001). Les especes molles et calcifiées appartenant
a l'embranchement des Rhodophytes (Rmolles et Rcalci) présentent des
concentrations en lipides faibles, statistiquement similaires avec des valeurs
moyennes (£ IC) respectives de 7,1 % (+ 1,7 %) et de 4,9 % (= 0,8 %). Ces deux
catégories different de maniere significative des autres catégories quant a leurs

concentrations en lipides (Figure II1.8 ; Annexe 5).
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Les Ochrophytes, les especes molles de Chlorophytes (Cmolles) et les
Magnoliophytes présentent des concentrations en protéines élevées et similaires
entre elles, tandis que les especes molles de Rhodophytes (Rmolles) affichent les
concentrations les plus faibles, significativement différentes des concentrations

des autres catégories (Annexe 5).
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Figure II1.8 : Concentrations moyennes (en % de matiére organique séche) en lipides,
protéines, glucides solubles (G. solubles) et en glucides insolubles (G. insolubles) selon
les catégories de la classification C2. Cmolles : espéces molles de Chlorophytes; Cealci :
espéces calcifiées de Chlorophytes; Rmolles : espéces molles de Rhodophytes; Recalci :
espéces calcifiées de Rhodophytes ; Ochro : Ochrophytes ; Magno : Magnoliophytes.

Les espéeces molles de Rhodophytes (Rmolles) regroupent les especes dont
les concentrations en glucides solubles sont les plus élevées (moyenne + IC = 55,4
+ 5,1 %) et different significativement des autres catégories (Annexe 5). Les
Ochrophytes et les especes calcifiées de Chlorophytes (Ccalci) possedent les
concentrations en glucides solubles les plus faibles. Enfin, les especes

appartenant aux groupements Cmolles, Recalci et Magno sont caractérisées par
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des concentrations en glucides solubles similaires et intermédiaires par rapport

aux autres catégories.

Enfin, l'analyse des concentrations en glucides insolubles permet de
dégager trois groupes (ANOVA, F,135 = 16,4 ; p < 0,0001). Les espéeces molles de
Rhodophytes présentent les concentrations en glucides insolubles les plus faibles
avec une valeur moyenne (+ IC) égale a 29 % (+ 3,8 %). Les especes des groupes
Cmolles, Ochro et Magno ont des concentrations en glucides insolubles proches
(Annexe 5), tandis que les especes calcifiées de Chlorophytes et de Rhodophytes
affichent les concentrations les plus élevées avec des valeurs moyennes (+ IC)

respectives égales a 51,9 % (+ 3,9 %) et 58,5 % (+ 6,2 %).

En résumé, les especes molles de Chlorophytes, les Ochrophytes et les
Magnoliophytes présentent des qualités nutritionnelles proches. Ainsi, ces trois
catégories ne permettent pas la différenciation des especes de macrophytes selon
leurs concentrations en macronutriments. Cette classification met en évidence la
qualité nutritionnelle élevée des especes molles de Rhodophytes en opposition
aux deux catégories qui regroupent les especes calcifiées (Rhodophytes et
Chlorophytes calcifiés). Les Rhodophytes avaient été considérées précédemment
comme un groupe d’especes intéressantes du point de vue nutritif (section III.B
de ce chapitre). La classification C2 permet principalement de séparer les especes
molles et les especes calcifiées de Rhodophytes, ces deux catégories étant
considérées comme des variables significatives de l'analyse des redondances

(Tableau II1.2).
IV. Variabilité spatiale des concentrations en macronutriments

La variabilité spatiale des concentrations en macronutriments a été
évaluée en considérant les valeurs mesurées pour une espece, qui a elle-méme été
échantillonnée dans des zones géographiques différentes. Dans cette étude,
quatre especes communes aux différentes zones ont été considérées. Caulerpa
cupressoides a été échantillonnée a la fois dans la baie du Grand Cul-de-sac

Marin (GCSM) et le long de la cote au-vent (CAV). Ceramium nitens, Dictyota cf
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pulchella et Galaxaura rugosa ont été prélevées simultanément dans la baie du

Grand Cul-de-Sac Marin (GCSM) et le long de la cote sous-le-vent (CSV).

Du fait du petit nombre d’échantillons, les concentrations en
macronutriments ont été comparées entre les zones par des tests non
paramétriques (Kruskal-Wallis). Les concentrations relatives aux quatre especes
selon les zones de prélevements ainsi que les résultats statistiques sont présentés
respectivement dans les tableaux II1.3 et 1I1.4.

Tableau III.3 : Concentrations moyennes (en % de matiére organique séche) en protéines,
glucides solubles, glucides insolubles et en lipides mesurées pour les espéces Caulerpa
cupressoides (Ccup), Ceramium nitens (Cnit), Dictyota cf pulchella (Dpul) et Galaxaura

rugosa (Grug) selon les zones de prélévements. GCSM : Grand Cul-de-Sac Marin, CAV : céte
au-vent et CSV : cote sous-le-vent. n est le nombre d’échantillons.

Espéces Zones n Protéines  G. solubles  G. insolubles Lipides
GCSM 3 10,0 12,2 57,4 20,5
Ccup
CAV 3 10,7 13,5 54,6 211
Cnit GCSM 4 3,0 57,7 33,6 5,7
ni
CSv 4 3,0 57,8 32,5 6,6
Dol GCSM 6 27,3 11,6 40,3 20,9
u
P CSV 6 24,5 11,0 39,0 25,5
GCSM 3 7,9 18,3 69,7 4,1
Grug
Ccsv 3 41,7 20,7 33,9 3,7
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Tableau III.4 : Comparaisons des concentrations en macronutriments entre les zones de
prélévement réalisées par des tests de Kruskal-Wallis. p est le seuil de significativité. Ccup :
Caulerpa cupressoides; Cnit: Ceramium nitens; Dpul: Dictyota cf pulchella; Grug:
Galaxaura rugosa. GCSM : Grand Cul-de-Sac Marin, CAV : cote au-vent et CSV : cote sous-le-
vent.

Espéces Zones Protéines G. solubles  G. insolubles Lipides
Ccup GCSM - CAV Hiy = 0,05 Hi) = 3,86 Hqy=1,19 Huy = 0,05
p=0,83 p =0,05 p=0,28 p=20,83
Cnit GCSM - CSV Huy = 0,33 Hiy = 0,75 Hiy = 0,21 H+y = 0,76
p = 0,56 p=10,39 p = 0,64 p=0,38
Dpul GCSM - CSV Huy = 3,69 H1y = 2,08 Huy = 3,27 Hiy = 0,1
p =0,05 p=0,15 p = 0,07 p =0,99
Grug GCSM - CSV Hu) = 3,86 Hiy = 0,20 Hu) = 3,86 Hu) = 3,86
p =0,05 p = 0,66 p =0,05 p =0,05

Alors que l'espece Ceramium nitens présente des concentrations en

macronutriments similaires selon les zones de prélevements, Caulerpa
cupressoides et Dictyota cf pulchella affichent de faibles différences de
concentrations en glucides solubles et en protéines respectivement (Tableaux
III. 3 et III.4). Pour l'espece Galaxaura rugosa, seules les concentrations en

glucides solubles sont similaires d’un site a l'autre.

Ces résultats laissent suggérer l'existence de variations spatiales des
valeurs nutritionnelles des macrophytes. Bien que ces comparaisons aient été
réalisées sur un petit nombre d’espéces et un nombre restreint d’échantillons,
cette source de variation doit étre prise en considération dans ’étude des niches

trophiques des herbivores.
V. Conclusions

Les especes de macrophytes ne présentent ainsi pas toutes les mémes

caractéristiques nutritionnelles.

Les différentes analyses ont permis d’identifier les descripteurs qui
permettent d’anticiper au mieux la qualité nutritionnelle des macrophytes. Les
affinités taxinomiques seules, c’est-a-dire le phylum d’appartenance, permettent

difficilement de classer les macrophytes selon leur qualité nutritionnelle.
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En revanche, les criteres morphologiques de la classification C1 mettent en
évidence des catégories de macrophytes plus ou moins intéressantes du point de
vue de alimentaire. D’aprés les analyses de variances et l'analyse des
redondances, les especes foliacées simples, telles que les especes du genre Ulva
ou l'espece Anadyomene stellata, présentent des qualités nutritionnelles élevées,
liées a des concentrations en protéines élevées et des concentrations en glucides
insolubles faibles. Les especes foliacées complexes, telles que les especes du genre
Dictyota, et les especes coriacées (Sargassum sp.) affichent des qualités
nutritionnelles similaires, si l'on considére leurs proportions de molécules
assimilables (protéines, glucides solubles et lipides). Enfin, les espéces calcifiées
sont caractérisées par de faibles qualités nutritionnelles du fait de leurs
concentrations en glucides insolubles élevées, en plus de leur teneur en calcaire.
Ces groupements d’especes, dits « forme-fonctionnel » ont été élaborés de facon a
ordonner les especes de macrophytes selon leurs adaptations morphologiques
contre « ’herbivorie » et leur capacité a étre consommeées (Littler et Littler, 1980 ;
Steneck et Watling, 1982 ; Littler et al., 1983b; Steneck, 1988). Selon ces
auteurs, les especes filamenteuses (groupe A) sont plus facilement consommeées,
tandis que les espéeces calcifiées (groupe F) sont plus adaptées contre le broutage.
Les résultats obtenus dans ce chapitre démontrent un gradient décroissant de la
qualité nutritionnelle des especes du groupe A au groupe F, ce qui avait été

prédit, mais non quantifié, par Hay (1997).

Parallelement, l'analyse des concentrations selon les criteres de la
classification C2 (morphologie et taxinomie), permet de dégager dautres
catégories de macrophytes selon leur valeur nutritionnelle. Ainsi, les especes
molles de Rhodophytes présentent des qualités nutritionnelles élevées, tandis
que les especes calcifiées (Rhodophytes et Chlorophytes calcifiés), outre leur
teneur en calcaire, sont caractérisées par de faibles valeurs nutritionnelles du
fait de leurs concentrations élevées en glucides insolubles. Enfin, les especes
molles de Chlorophytes, les Ochrophytes et les Magnoliophytes affichent des

qualités nutritionnelles intermédiaires et similaires entre elles.
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Dans les chapitres suivants, la qualité nutritionnelle des macrophytes,
déterminée par les concentrations en macronutriments, a été utilisée pour
expliquer les préférences alimentaires des especes de poissons herbivores. Les
especes présentant des qualités nutritionnelles élevées devraient étre préférées
par les poissons herbivores (Duffy et Paul, 1992 ; Hay et al., 1994). Cependant, la
palatabilité des sources ne dépend pas seulement de leur qualité nutritionnelle
ou de leur texture. Les préférences alimentaires des poissons sont également
dépendantes des molécules répulsives et (ou) toxiques synthétisées par certaines
especes, pour se protéger des herbivores. Les concentrations de ces molécules
répulsives présentes dans les macrophytes (terpeénes, polyphénols...) n'ont pas
été mesurées dans cette étude mais devront étre considérées lors de 'étude des
niches trophiques des poissons herbivores. De nombreux auteurs ont décrit et
mesuré ces molécules répulsives dans les macrophytes tropicaux (Gaines et
Lubchenco, 1982 ; Lewis, 1985 ; Hay et Fenical, 1988 ; Hay, 1991 ; Duffy et Paul,
1992 ; Targett et Arnold, 1998; Hay, 1997 ; Targett et Arnold, 2001 ;
Baumgartner et al., 2009). Ainsi, dans cette étude, le choix des espéeces de
macrophytes comme source « potentielle » de nourriture sera basé a la fois sur les
résultats des contenus digestifs, leurs concentrations en macronutriments, les
observations d’alimentation in situ et les concentrations de molécules
dissuasives, issues des données de la littérature. A titre d’exemple, les especes
foliacées simples, telles que les espéces du genre Ulva présentent des qualités
nutritionnelles élevées. Cependant, ces especes présentent aussi des
concentrations élevées en dimethylsulfoniopropionate (DMSP) qui dissuadent les
herbivores de les consommer (Erickson et al., 2006). Ces critéres devront donc
étre pris en compte dans 'étude des préférences alimentaires des poissons
herbivores en se basant sur les nombreux travaux issus de la littérature. Par
ailleurs, la qualité nutritionnelle et 'efficacité des molécules répulsives semblent
étre reliées (Duffy et Paul, 1992). Ainsi, Duffy et Paul (1992) ont démontré que
les espéces riches en molécules chimiques répulsives sont davantage évitées par
les herbivores lorsque leur qualité nutritionnelle est faible. Ces auteurs concluent
que la qualité nutritionnelle semble étre plus décisive dans les choix alimentaires

que la présence de molécules répulsives.
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Enfin, les concentrations en macronutriments mesurées pour une méme
espece peuvent varier selon la zone de prélevement. Ce résultat peut étre
expliqué par les apports de matiére organique qui different selon les zones de
prélevement (proximité d'une agglomération, d'une riviere...). Ainsi, dans I’étude
des niches trophiques des poissons herbivores de Guadeloupe, seules les
concentrations des especes de macrophytes prélevées a proximité du lieu de

capture des poissons seront utilisées.
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Les résultats de ce chapitre ont fait 'objet de la publication suivante :

Dromard RC, Bouchon-Navaro Y, Cordonnier S, Fontaine MF, Verlaque M,
Harmelin-Vivien M et Bouchon C (2013). Resource use of two damselfishes,
Stegastes planifrons et S. adustus, on Guadeloupean reefs (Lesser Antilles) :
inference from stomach content and stable isotope analysis. Journal of
Experimental Marine Biology and Ecology. 440, 116-125 (Annexe 19).
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I. Introduction

Stegastes planifrons et Stegastes adustus sont deux especes de
Pomacentridae dont la morphologie et le comportement sont comparables. Les
deux especes entretiennent un territoire qu’elles défendent agressivement des
autres poissons. A l'intérieur de ce territoire, elles maintiennent un gazon algal
en éliminant sélectivement les macroalgues non désirées, c’est-a-dire les
macroalgues non appétantes ou non comestibles (Emery, 1973 ; Ceccarelli et al.,
2001 ; Hata et al., 2010). Alors que S. planifrons est connu pour coloniser des
zones plus profondes que S. adustus (Emery, 1973 ; Waldner et Robertson, 1980 ;
Gutiérrez, 1998), il est possible de les rencontrer cote a cote sur certains sites

récifaux.

Dans ce chapitre, la niche trophique de chacune des deux espéces a été
définie par le biais des analyses de contenus stomacaux et des analyses
1sotopiques. Les niches des deux espéces ont été comparées sur deux sites afin de

répondre aux questions suivantes:
1) Les deux espéeces partagent-elles la méme niche trophique ?
2) Existe-t-i1l une variabilité spatiale des niches trophiques ?

3) Peut-on mettre en évidence des interactions compétitives entre les deux

especes dans le cas ou elles partagent la méme niche trophique ?

4) Le choix des sources alimentaires est-il 1ié a la valeur nutritionnelle de

ces ressources ?
II. Caractéristiques des territoires

Aux ilets Pigeon (S1), les territoires de Stegastes planifrons sont situés
entre 15 et 20 m de profondeur, tandis que les territoires de S. adustus sont
limités a une zone située entre 5 et 8 m de profondeur. Ala passe a Colas (S2),
les deux espéeces ont été rencontrées a la méme profondeur, entre 10 et 12 m, au

sommet du tombant. S. adustus est situé davantage a une profondeur de 10 m
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tandis que S. planifrons est localisé préférentiellement vers 12 m. Cependant, les

deux espéces cohabitent entre 10 et 12 m ou les territoires sont juxtaposés.

Les territoires des Stegastes sont généralement de forme circulaire ou
ovale. Cependant, certains territoires présentent des formes plus allongées en
relation avec la structure du fond (discontinuité entre les colonies coralliennes,
taches de sable...). Les surfaces de ces territoires varient entre 0,75 m? et
5,42 m?. Les surfaces les plus importantes ont été obtenues pour S. adustus sur le
site des ilets Pigeon tandis que les surfaces les plus petites ont été mesurées pour
la méme espece a la passe a Colas (Tableau IV.1). Toutes espéces confondues, la

surface moyenne (+ IC) des territoires est de 1,84 + 0,33 m?2.

Les territoires présentent des tailles statistiquement différentes selon le
site et 'espece de poisson (ANOVA, Fiss = 13,6 ; p < 0,0001). Les comparaisons
multiples ont ensuite été réalisées par des tests de Tukey (Tableau IV.1). Alors
que S. planifrons présente des territoires de surface similaire d'un site a 'autre,
S. adustus colonise des territoires plus grands au niveau des ilets Pigeon. De la
méme maniere, les deux especes ont montré des surfaces de territoire tres
proches a la passe a Colas, tandis qu’aux ilets Pigeon, les deux especes colonisent
des surfaces tres différentes (avec des surfaces plus importantes pour S.
adustus).

Tableau IV.1: Taille moyenne des territoires (x IC) en m? selon le site et

I’espéce étudiée. Les comparaisons multiples ont été réalisées par des tests de
Tukey, précédés d’une analyse de variance (ANOVA).

llets Pigeon (S1) Passe a Colas (S2) Test de Tukey
S. planifrons 1,08 £ 0,17 1,33 +£0,24 p=0,94
S. adustus 2,83 +0,57 1,18 £ 0,26 p =0,0001
Test de Tukey p =0,001 p =0,97 -

Dans l'enceinte de chaque territoire, les macroalgues ont été récoltées et
les especes sont inventoriées dans le tableau IV.2. Dans cette étude, 'appellation
« macroalgues » fait référence aux especes algales matures et érigées, en

opposition au gazon algal, constitué de macroalgues a un stade juvénile et
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d’especes algales de petite taille. Les macroalgues collectées dans les territoires
ont été classées en deux catégories : les especes « calcifiées » (C) et les especes

« molles » (M).

Tableau IV.2: Liste des macroalgues collectés dans les territoires de S. planifrons et S.
adustus aux 1ilets Pigeon et a la passe a Colas. M: espéces «molles», C: espéces
« calcifiées ». Les nombres entre parenthéses indiquent le nombre de territoires dans
lesquels les espéces ont été récoltées.

Espéces de macroalgues flets Pigeon Passe a Colas

S. planifrons S. adustus S. planifrons S. adustus
Acanthophora spicifera M (3)
Agardhiella subulata M (1) M (1)
Amphiroa fragilissima c() C (3) c() C (5)
Amphiroa tribulus C (2)
Caulerpa macrophysa M (1)
Caulerpa mexicana M (1) M (3)
Ceramium nitens M (2) M (3) M (3)
Dichotomaria marginata c() c()
Dichotomaria obtusata c()
Dictyosphaeria cavernosa M (4)
Dictyota cf pulchella M (5) M (5) M (5 M (5)
Halimeda copiosa c()
Halimeda incrassata C (2) C (2)
Halimeda opuntia C (5)
Halimeda scabra c()
Hydropuntia caudata M (1) M (2)
Hypnea sp. M (2) M (4)
Jania adhaerens c()
Laurencia sp. M (2)
Lobophora variegata M (1) M (2)
Martensia pavonia M (1) M (2)
Padina sp. M (2)
Sargassum fluitans M (1) M (2)
Tricleocarpa fragilis c() C (3)
Ventricaria ventricosa M (2)
Nombre total d’espéces 5 5 1 22

Tous territoires confondus, six especes de macroalgues ont été collectées
aux ilets Pigeon et 23 espéeces différentes ont été identifiées a la passe a Colas. La
richesse spécifique en macroalgues collectées dans les territoires s’est révélée
plus importante a la passe a Colas qu’aux ilets Pigeon (Tableau IV.2 et Tableau

IV.3) quelle que soit la catégorie des macroalgues. Le nombre d’especes de
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macroalgues par territoire est statistiquement différent selon le site et ’espece de

poisson (ANOVA, Fs.16 = 22,1 ; p <0,0001).

Aux ilets pigeon, les territoires des deux especes de poissons présentent
une richesse spécifique similaire en macroalgues (Tableau IV.3). A la passe a
Colas, une différence de richesse spécifique en macroalgues a été démontrée
entre les territoires des deux especes. Les territoires de S. adustus présentent un
nombre plus important d’especes de macroalgues que ceux de S. planifrons, et

plus particulierement pour ce qui concerne les especes calcifiées (Tableau IV.3).

Tableau IV.3 : Nombre moyen d’espéces « molles » et « calcifiées » par territoire (+ IC) selon
le site et ’espéce de poisson. Les comparaisons multiples ont été réalisées par des tests de
Tukey, précédés d’'une analyse de variance (ANOVA). Sp : Stegastes planifrons ; Sa : Stegastes
adustus ; S1 : flets Pigeon ; S2 : Passe a Colas.

Macroalaues  Territoires llets Pigeon Passe a Colas Comparaisons
9 (S1) (S2) 51-52
S. planifrons (Sp) 1,6+0,8 22+11 p=0,92
Especes o - dustus (Sa) 22404 72+23 p < 0,001
« Molles »
Comparaisons Sp-Sa p=0,92 p <0,001 -
S. planifrons (Sp) 0,4+0,5 1,211 p=0,48
Especes o - dustus (Sa) 0,6+0,5 4207 p < 0,001
« Calcifiées »
Comparaisons Sp-Sa p=0,98 p <0,001 -
) ] +1,2 4+272 =0,72
Toutes S. planifrons (Sp) 2,01, 3, , p=0
espéces S. adustus (Sa) 2,8+0,7 11,4125 p < 0,001
confondues Comparaisons Sp-Sa p=0,93 p <0,001 -

Le gazon algal a également été collecté a 'intérieur des territoires, sur une
surface de 15 cm?. Ces préléevements ont permis d’effectuer une étude qualitative
des espéces présentes dans le gazon (réalisée par Marc Verlaque). A la passe a
Colas, 47 especes ont été identifiées dans les territoires de chaque espece. Aux
ilets Pigeon, 41 especes ont été collectées dans les territoires de Stegastes adustus
et 44 dans ceux de S. planifrons (Annexe 6). Les especes algales constitutives du
gazon ont été triées par groupes taxonomiques (Figure IV.1) et par types

morphologiques (Figure IV.2).
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Figure IV.1: Nombre d’espéces algales par groupes taxinomiques identifiées dans les gazons
algaux collectés dans les territoires de Stegastes adustus (en bleu) et Stegastes planifrons (en
orange) aux ilets Pigeon (S1) et a la passe a Colas (S2). Cyan: Cyanobactéries; Rhod:
Rhodophytes ; Ochro: Ochrophytes ; Chlo : Chlorophytes.
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Figure IV.2: Nombre d’espéces algales par groupes morphologiques identifiées dans les gazons
algaux collectés dans les territoires de Stegastes adustus (en bleu) et Stegastes planifrons (en
orange) aux ilets Pigeon (S1) et a la passe a Colas (S2). Encr: encroitantes; Gazo:
gazonnantes ; Dres : dressées ; Calc : calcifiées ; Filam : filamenteuses.

Ces résultats montrent que le gazon algal collecté dans les territoires des
Stegastes est principalement constitué de Rhodophytes de type filamenteux

(Figures IV.1 et IV.2).
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Une classification hiérarchique ascendante (distance de Bray-Curtis,
algorithme de Ward) a été réalisée d’apres les données de l'inventaire (Figure
IV.3). Cette classification met en évidence une différence de composition algale
entre les sites. En revanche, la composition algale entre les territoires des deux

especes semble proche sur chacun des sites (Figure IV.1, IV.2 et IV.3).
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S2-S.adu  S2-S.plan S1-S.adu  S1-S.plan

Figure IV.3: Classification hiérarchique des territoires de
Stegastes réalisée d’aprés la composition en espéces algales des
gazons algaux.

Les Invertébrés benthiques associés au gazon algal ont été triés et
1dentifiés sous la loupe binoculaire. Ces Invertébrés ont été regroupés soit par
familles, soit par phyla lorsque une identification plus précise n’était pas possible
(Figure 1V.4). Les gazons collectés au niveau des deux sites sont différenciables

par leur composition en Invertébrés benthiques.

Aux ilets Pigeon, 799 individus, dont 304 Copépodes, ont été identifiés
dans les gazons algaux issus des territoires de S. adustus. Sur le méme site, 230
individus ont été recensés dans les territoires de S. planifrons. A la passe a
Colas, la communauté d’Invertébrés recensée est plus diversifiée. Le gazon algal
des territoires de S. planifrons est colonisé surtout par des Copépodes, des

Gastéropodes, des Ostracodes et des Gammares tandis que celui des territoires
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de S. adustus est nettement dominé par les Copépodes. Sur ce site, 921 individus
ont été collectés dans le gazon algal issu des territoires de S. planifrons, 475 ont

été extraits des gazons issus des territoires de S. adustus.
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Figure IV.4: Nombre d’Invertébrés benthiques recensés, sur une surface d’environ 15 cm? de
gazon algal, aux ilets Pigeon (S1) et a la passe a Colas (S2). Les gazons ont été échantillonnés
dans les territoires de S. adustus (en bleu) et de S. planifrons (en orange).

ITI. Régimes alimentaires des Stegastes

L’étude des régimes alimentaires a été menée sur 50 individus de
Stegastes : 15 S. planifrons et 10 S. adustus aux ilets Pigeon, 12 S. planifrons et

13 S. adustus a la passe a Colas. Les individus collectés avaient tous atteint leur
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taille de maturité sexuelle (Froese et Pauly, 2011), avec une longueur totale
moyenne (+ IC) de 10,9 (= 0,4) cm pour S. adustus et de 10,0 (= 0,4) cm pour S.

planifrons.

Quels que soient I'espéce et le site, trois catégories alimentaires ont été
1dentifiées dans les contenus stomacaux des poissons : les macroalgues, le gazon

algal et les Invertébrés benthiques (Tableau IV.4).

Tableau IV.4 : Poids secs moyens (W% =+ IC) et fréquence d’occurrence (F%) des aliments ingérés
par Stegastes planifrons (Sp) et S. adustus (Sa) aux ilets Pigeon (S1) et a la passe a Colas (S2). Les
comparaisons multiples ont été réalisées par des tests de Tukey, précédés par des analyses de
variance. Les valeurs en gras indiquent les différences significatives entre les régimes
alimentaires des deux espéces.

Macroalgues Gazon algal Invertébrés

W (%) F (%) W (%) F (%) W (%) F (%)
flets Pigeon
S. planifrons (Sp) 26,4 +£11,6 60 17,7+£10,3 47 55,9+6,0 100
S. adustus (Sa) 33,8+7,8 100 39,2+12,6 90 27,0+ 10,1 80
Comparaison Sp-Sa p = 0,67 p =0,02 p <0,0001
Passe a Colas
S. planifrons (Sp) 10,2+7,9 38 37,0+8,3 100 52,9+9,6 100
S. adustus (Sa) 35,6 +41 100 39,2+41 100 252+6,4 91
Comparaison Sp-Sa p =0,002 p=0,99 p =0,0001
Comparaison S$1-S2
S. planifrons p =0,06 p =0,02 p=0,%4
S. adustus p=0,99 p=0,99 p = 0,99

Des sédiments ont également été trouvés dans certains estomacs ;
cependant, ils ont été écartés des analyses du fait de leur tres faible quantité. Les
deux especes présentent des régimes alimentaires différents, lorsque l'on
considére simultanément les trois catégories alimentaires (MANOVA, Awiks =
0,36, F,44) = 5,28 ; p = 0,003). Les pourcentages de chaque catégorie alimentaire
ont ensuite été comparés entre les deux especes de poissons par des analyses de
variance (ANOVA), suivies de tests de Tukey pour les comparaisons multiples

(Tableau IV.4).
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L’alimentation de Stegastes adustus, identique aux ilets Pigeon et a la

passe a Colas, est caractérisée par une importante consommation de matiere

algale (macroalgues et gazon algal) et par une consommation modérée

d’Invertébrés benthiques (Tableau IV.4). Ainsi, S. adustus ingere en proportions

moyennes (+ IC) 38,8 (+ 0,2) % de gazon algal, 34,0 (= 0,9) % de macroalgues et

27,2 (= 0,7) % d’'Invertébrés benthiques tous sites confondus. Stegastes planifrons

ingere une part importante d’Invertébrés benthiques qui représentent plus de

50 % du contenu stomacal (en pourcentages de poids sec), quel que soit le site.

Cependant, la présence de coquilles et d’exosquelettes peut entrainer une

surestimation du poids d’Invertébrés ingérés. Lorsque les Invertébrés sont

calcinés dans un four a moufle, la partie organique de ces Invertébrés représente

moins de 15 % du contenu stomacal de S. planifrons (Figure IV.5).
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Figure IV.5: Poids secs moyens (en %) de chaque catégorie alimentaire ingérée
par Stegastes planifrons (S. plan) et S. adustus (S. adu) aux ilets Pigeon et a la

passe a Colas, aprés calcination des Invertébrés au four a moufle.

Parallelement, S. planifrons présente une consommation de matiere algale

différente selon le site, avec une ingestion de macroalgues plus importante aux
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ilets Pigeon et une consommation de gazon plus importante a la passe a Colas

(Tableau IV.4).

Sept catégories de Protozoaires et d’'Invertébrés ont été identifiées dans les
contenus stomacaux : des Pélécypodes, des Gastéropodes, des Polychetes, des
Copépodes, des Foraminiferes, des crevettes Pénéides et des larves zoé (Figure
IV.6). Du fait de leurs faibles proportions, les trois derniéres catégories ont été

regroupées en une seule catégorie, appelée « autres » sur la figure IV.7.

ggagal 25KY X78@. . g@aoal 25KV X138 e3lum 29KY X130 23lum

Figure IV.6 : Exemple d’Invertébrés collectés dans les contenus stomacaux des Stegastes,
observés au microscope électronique a balayage. A) Copépode, B) Gastéropode et C)
Polychéte (Photos : C. Bezac).

Stegastes planifrons et S. adustus ingerent préférentiellement des
Copépodes qui constituent le groupe dominant dans les contenus stomacaux
(Figure IV.7). Il existe cependant une disparité entre S. planifrons qui n’ingere
quasiment que des Copépodes et S. adustus qui ingere divers Invertébrés dans
des proportions variées. Ainsi, S. adustus consomme entre 19 % et 24 % de
Polychetes tandis que cette catégorie représente moins de 2 % des Invertébrés
ingérés par S. planifrons. Pareillement, les trois catégories classées dans un
groupe « autres», cest-a-dire les Foraminiferes, les crevettes Pénéides et les
larves zoé, ne sont ingérées que par S. adustus. Par ailleurs, une différence entre
les sites a été observée, notamment pour I'ingestion de Gastéropodes qui n’ont été

observés que chez les Stegastes provenant de la passe a Colas (Figure IV.7).
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Figure IV.7: Invertébrés ingérés par S. planifrons (S. plan) et S. adustus (S.
adu) aux ilets Pigeon et a la passe a Colas en pourcentages d’individus. Autres :
Foraminiféres, larves zoé et crevettes Penéides.

IV. Rapports isotopiques des sources et des consommateurs

Les ressources potentielles collectées au sein des territoires de Stegastes
planifrons et S. adustus ont été soumises a des analyses isotopiques, afin
d’obtenir les rapports isotopiques en carbone et en azote de chacune des sources.
Du fait de leur faible quantité, les signatures isotopiques des Invertébrés ont été
mesurées en considérant 'ensemble des individus issus de chaque échantillon de
gazon. De la méme maniere, les différentes especes algales constitutives du gazon
n‘ont pas été séparées et les signatures isotopiques ont été mesurées pour ce
compartiment dans son intégralité. En revanche, les signatures isotopiques ont
été mesurées pour chaque espece de macroalgues (Figure IV.8). Les espéces de
macroalgues ont initialement été classées en deux groupes : les especes molles et
les especes calcifiées (voir Tableau IV.2). Les signatures isotopiques des especes
molles ont ensuite été comparées par des tests de Kruskal-Wallis (Figure IV.8).
Sur chaque site et pour chaque territoire de Stegastes, les espéces de macroalgues

molles présentent des signatures isotopiques tres proches. Cependant, les deux
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especes Ventricaria ventricosa et Dictyosphaeria cavernosa, qui n’ont été trouvées
que dans les territoires de S. adustus a la passe a Colas, ont montré des

signatures isotopiques en carbone et en azote statistiquement différentes des

autres especes molles (Figure IV.8).
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Figure IV.8: Valeurs moyennes (+ IC) des rapports 813C (%) et 815N (%) des différentes
espéces de macroalgues collectées dans les territoires de Stegastes planifrons (S. plan) et
S. adustus (S. adu) aux ilets Pigeon (S1) et a la passe a Colas (S2). Les points rouges
indiquent les espéces calcifiées, les points bleus les espéces molles et les points verts
représentent les deux espéces Ventricaria ventricosa et Dictyosphaeria cavernosa. Les
comparaisons entre les signatures des espéces molles ont été réalisées par des tests de

Kruskal-Wallis.

Les rapports isotopiques ont également été mesurés dans les muscles
dorsaux des deux especes de Stegastes. Les structures trophiques des deux

especes aux 1ilets Pigeon et a la passe a Colas sont présentées dans les
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diagrammes isotopiques (Figure IV.9). Dans ces diagrammes, les deux catégories
de macroalgues, calcifiées et molles, sont représentées par leurs signatures
isotopiques moyennes. La signature moyenne des macroalgues molles a la passe
a Colas dans les territoires de S. adustus ne comprend pas les especes
Ventricaria ventricosa et Dictyosphaeria cavernosa (Figure IV.9). L’ensemble des

signatures isotopiques relatives aux Stegastes est donné en annexe 7.

Figure IV.9: Illustration des deux espéces (A) Ventricaria ventricosa et (B) Dictyosphaeria
cavernosa (Photos : C. Dromard).

Les signatures isotopiques de la matiere organique particulaire (MOP) et
du zooplancton (Zoo) sont trés variables au niveau de chaque site, en présentant
des écarts types importants. Ala passe a Colas, la MOP présente une signature
moyenne en carbone plus faible qu’aux Tlets Pigeon et le zooplancton une
signature moyenne en azote plus élevée (Figure IV.10). Ces deux sources
présentent cependant les signatures isotopiques en carbone les plus faibles quel
que soit le site. Les signatures isotopiques du biofilm présentent des écarts types
plus réduits et des valeurs en carbone plus faibles aux ilets Pigeon qu’a la passe a
Colas. Les Invertébrés benthiques montrent une variabilité de leurs signatures
1sotopiques qui peut étre due a leur appartenance taxinomique différente ou
encore a des variations dordre spatial. Les macroalgues et le gazon algal
présentent les signatures en azote les plus faibles, justifiant leur position de
producteurs primaires a la base des réseaux trophiques (Figure IV.10). Parmi les

macroalgues, les especes calcifiées présentent des signatures en carbone plus
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faibles que celles des especes molles quels que soient le site et I'espece de

poissons. Les détritus affichent des signatures isotopiques moyennes en azote

plus élevées que celles des producteurs primaires.
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Figure IV.10 : Valeurs moyennes (+ IC) des rapports 813C (%o) et 615N (%0) de S. planifrons (S. plan ;
cercles), S. adustus (S. adu ; triangles) et des ressources collectées au sein de leur territoire.
Invert : Invertébrés benthiques ; Molles: macroalgues molles ; « Calci » : macroalgues calcifiés ;
Gaz: gazon algal ; Det : Détritus ; Zoo : zooplancton ; MOP : matiére organique particulaire. S1:
flets Pigeon ; S2 : Passe a Colas.
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En prévision des modeles de mélange, qui seront utilisés pour déterminer
les quantités relatives des sources de matiere ingérées par les poissons, les
sources alimentaires potentielles ont été ciblées et leurs signatures isotopiques
ont été comparées par des analyses de variance dans chacune des quatre
situations (deux sites, deux especes). Comme Stegastes planifrons et S. adustus
ne sont pas décrites comme des especes s’alimentant dans la colonne d’eau, la
matieére organique particulaire (MOP) n’a pas été considérée comme une source
alimentaire potentielle pour ces deux especes. De méme, le zooplancton, situé
dans la colonne d’eau, qui n’a pas été retrouvé dans les contenus stomacaux et a

également été écarté des analyses avec les modeles de mélange.

Les Stegastes sont rarement observés en train de s’alimenter sur le
sédiment et trés peu de sédiment a été retrouvé dans les contenus stomacaux. De
la méme maniére, peu de surfaces de sédiment ont été localisées dans les
territoires des deux especes. Le biofilm qui se développe a la surface du sédiment
n’a donc pas été pris en considération dans le modele. Par ailleurs, les analyses
sur la qualité nutritionnelle des sources ont montré que le biofilm prélevé était
constitué en moyenne de 74 % de glucides insolubles. Ainsi, le biofilm ne semble

pas jouer un role important en termes d’apports nutritifs.

Parmi les macroalgues collectées, les especes « calcifiées » ont été écartées
des analyses car elles n’interviennent pas ou peu dans l'alimentation des
Stegastes (Montgomery et Gerking, 1980). Ces especes calcifiées sont
généralement peu abondantes dans les territoires (voir Figure IV.2 et Tableau
IV.4) car elles sont éliminées par les Stegastes (Hata et al., 2010). Lorsqu’elles
sont présentes dans les territoires, elles sont souvent évitées par les
consommateurs (Hinds et Ballantine, 1987), probablement du fait de leur faible
qualité nutritionnelle et de leur texture (voir Chapitre 3). Parmi les espéces de
macroalgues molles, les deux espéces Dictyosphaeria cavernosa et Ventricaria
ventricosa ont été écartées des analyses. Méme si elles sont présentes dans les
territoires de Stegastes, ces deux especes ne sont généralement pas consommées
(Hinds et Ballantine, 1987) notamment du fait de leur morphologie qui les rend

difficilement accessibles aux machoires des petits poissons (Figure IV.9). Ainsi,
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les comparaisons ont été réalisées entre les signatures isotopiques du gazon
algal, des macroalgues molles (sans Dictyosphaeria cavernosa et Ventricaria

ventricosa), des détritus et des Invertébrés benthiques (Tableau IV.5).

Tableau IV.5: Valeurs moyennes (+ IC) des rapports 813C (%) et 815N (%) de Stegastes
planifrons et S. adustus et des ressources collectées dans leur territoire aux ilets Pigeon (A)
et a la passe a Colas (B). Les signatures des sources ont été comparées dans chaque situation

par des analyses de variance multivariées ; n est le nombre d’échantillons.

A. llets Pigeon n 5C (%) "N (%o) [C1% [N]1%
Territoires de S. planifrons

Muscle de S. planifrons 5 -15,1+0,2 6,2+0,2

Détritus 5 -16,7+0,1 1,8+05 16,3+13 21+04
Gazon algal 5 -163+08 08+02 338+15 33104
Macroalgues molles 7 -16,8 £ 0,7 0,5+0,2 96+10 1,7+01
Invertébrés benthiques 3 -14,4 £ 0,1 1,806 50,8+0,5 8,8+0,5
Comparaisons entre sources F@a16) = 6,52, p = 0,0002

Territoires de S. adustus

Muscle de S. adustus 5 -145+03 6,7+£0,2

Détritus 5 -17,2+0,1 1,3+0,2 154+14 22+0/1
Gazon algal 5 -157+08 05+03 202+1,1 22+0,2
Macroalgues molles 8 -15,8 £ 0,7 06+02 119+13 19+0,2
Invertébrés benthiques 3 -155+0,1 30+£05 393+05 6,7+0,5
Comparaisons entre sources Faea7y=7,78, p = 0,0001

B. Passe a Colas n 5C (%) "N (%o) [C1% [N]1%
Territoires de S. planifrons

Muscle de S. planifrons 5 -15,2+0,2 74+0,3

Détritus 5 -169+07 25+04 238+12 3,007
Gazon algal 5 -18,3+£0,8 1,7+£0,1 334+£06 2904
Macroalgues molles 7 -15,5+0,6 1,5+£0,2 64+17 16x0,2
Invertébrés benthiques 5 -17,8 £ 0,3 36+£0,7 44605 8,3+05
Comparaisons entre sources Fa18 = 13,7, p = 0,0001

Territoires de S. adustus

Muscle de S. adustus 5 -144+05 7,4+0,2

Détritus 5 -172%+05 19201 171+14 2402
Gazon algal 5 -16,7+08 14+02 303+23 27104
Macroalgues molles 22 -144+0,6 1,6+0,2 53+12 1,6x0,5
Invertébrés benthiques 5 -158+08 38+02 479+05 8,8+0,5
Comparaisons entre sources Faa33 = 13,5, p = 0,0001
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Les analyses de variance montrent une différence significative entre les
signatures des sources alimentaires au niveau de chaque site et dans chaque
territoire (Tableau IV.5). Les signatures de carbone et d’azote de chaque

compartiment biologique ont également été comparées entre les sites par des

tests de Kruskal-Wallis (Tableau IV.6).

Tableau IV.6: Comparaisons entre sites des signatures isotopiques des différents
compartiments biologiques étudiées. S1: flets Pigeon; S2: Passe a Colas. Les
comparaisons ont été réalisées par des tests de Kruskal-Wallis.

Echantillons Isotopes H p Comparaisons
Muscles de Stegastes 3"C 0,366 0,545 S1=82
3"N 14,28 0,0002 S1<82
Invertébrés benthiques 5"%C 6,812 0,009 S1<8S2
3"N 4,247 0,345 S1=82
Gazon algal 3"C 3,981 0,046 S1>82
3"N 6,893 0,008 S1<82
Macroalgues 5"%C 5,948 0,01 S1<8S2
3"N 22,71 0,0001 S1<82
Détritus 3"%C 0,143 0,705 S1=82
3"N 7,852 0,005 S1<82

Les muscles de Stegastes présentent ainsi des signatures isotopiques en
carbone similaires dans les deux sites, tandis que leurs signatures en azote sont
plus élevées a la passe a Colas. A Iexception des Invertébrés, les signatures en
azote des sources sont également plus élevées a la passe a Colas., tandis que les

signatures en carbone montrent une distribution plus aléatoire (Tableau IV.6).

Les signatures isotopiques des compartiments biologiques ont également
été comparées entre les territoires de Stegastes au niveau de chaque site (Tableau
IV.7). Dans les deux sites, S. planifrons présente des 613C inférieurs a ceux de S.
adustus. Les valeurs de 81°N sont également plus faibles chez S. planifrons que
chez S. adustus aux Ilets Pigeon, tandis qu’ils sont similaires a la passe a Colas.
Les signatures en azote des sources sont identiques entre les territoires des deux
especes dans chaque site, excepté pour les détritus dont le 31°N est plus élevé

dans les territoires de S. planifrons a la passe a Colas. Les signatures isotopiques
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en carbone sont généralement identiques entre les sources dans chaque site, sauf

pour les Invertébrés et les détritus.

V. Modéles de mélange et contributions des sources

Tableau 1IV.7:

Comparaisons des

signatures

isotopiques

des différents

compartiments biologiques étudiés entre les territoires de S. planifrons (S. plan) et
S. adustus (S. adu) aux ilets Pigeon (A) et a la passe a Colas (B). Les comparaisons
ont été réalisées par des tests de Kruskal-Wallis.

A. llets Pigeon Signatures H P Comparisons
Muscles de Stegastes 5"%C 4,81 0,02 S. plan < S. adu
5'"°N 5,77 0,02 S. plan < S. adu
Invertébrés 5"C 3,86 0,04 S. plan > S. adu
5'"°N 1,19 0,28 S. plan = S. adu
Gazon algal 5"C 1,84 0,17 S. plan = S. adu
5'"°N 0,09 0,75 S. plan = S. adu
Macroalgues 3"%C 0,48 0,48 S. plan = S. adu
5'"°N 0,01 0,91 S. plan = S. adu
Détritus 5"C 6,90 0,008 S. plan > S. adu
5'"°N 1,35 0,25 S. plan = S. adu
B. Passe a Colas Signatures H p Comparisons
Muscles de Stegastes 5"%C 6,82 0,009  S.plan<S. adu
5'"°N 0,02 0,91 S. plan = S. adu
Invertébrés 3"C 6,99 0,008  S.plan<S. adu
5'"°N 0,09 0,75 S. plan = S. adu
Gazon algal 5"C 2,69 0,10 S. plan = S. adu
5'"°N 2,69 0,10 S. plan = S. adu
Macroalgues 3"%C 0,37 0,54 S. plan = S. adu
5'"°N 1,37 0,24 S. plan = S. adu
Détritus 3"C 0,88 0,35 S. plan = S. adu
5'"°N 5,81 0,010 S. plan > S. adu

L’objectif des calculs réalisés avec le modele de mélange est de déterminer

la contribution de chaque source potentielle (en %) a la production secondaire des

Stegastes. Ce modele apporte des informations sur 'assimilation des ressources
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alimentaires par les deux especes de Stegastes. Les sources utilisées dans le
modele sont celles consommeées et potentiellement assimilées par ces poissons.
Ainsi, dans les modeles, quatre sources ont été considérées : le gazon algal, les
macroalgues molles, les détritus et les Invertébrés benthiques (Tableau IV.5). Les
concentrations en carbone ([C]%) et en azote ([N]%) utilisées dans les modeles de
mélange dit « concentration-dépendants », ont été corrigées afin de ne prendre en
considération que la partie digeste des sources (Tableau IV.5). Ainsi, celles qui
contiennent des taux importants de glucides insolubles, telles que les
macroalgues et le gazon algal, ne sont pas assimilées de la méme facon que les
sources plus directement assimilables telles que les détritus. Un fractionnement
1sotopique commun a été déterminé en tenant compte des valeurs citées dans la
littérature et des valeurs obtenues par 'algorithme décrit par Caut et al. (2009).
Les facteurs de fractionnement moyens (+ écarts types) ont ainsi été fixés a 1,6 (+

0,5) %o pour le carbone (A13C) et 5,1 (= 0,4) %o pour ’azote (A1>N).

Parmi les sources potentielles collectées dans les territoires, les détritus et
les macroalgues présentent le plus fort taux de contribution au régime
alimentaire des deux especes de poissons, et cette tendance est générale quels

que soient le site ou 'espece considérés (Tableau IV.8).

Tableau IV.8: Contributions moyennes, minimales et maximales (intervalles de crédibilité
bayésiens) du gazon algal, des macroalgues molles, des détritus et des Invertébrés benthiques
dans le régime alimentaire de S. planifrons et S. adustus, aux ilets Pigeon et a la passe a Colas
(en gras, les valeurs les plus élevées).

Espéce étudiée S. planifrons S. adustus

Sites étudiés llets Pigeon Passe a Colas llets Pigeon Passe a Colas

Contribution

Gazon algal 26,7 (1,7-48,7) 21,0(0,2-41,9) 23,9(1,2-435) 253 (1,1-46,8)
Macroalgues 33,2 (4,0 -57,9) 37,2 (5,7 -67,4) 29,0 (2,1-51,2) 32,9 (2,1-59,5)
Détritus 31,9 (3,7 -55,4) 30,8 (3,8-54,1) 31,3(54-54,1) 29,1 (2,1 -51,5)
Invertébrés 8,2(0,0-19,6) 11,0(0,0-256) 158(3,2-31,1) 12,7 (1,5-27,4)

Les détritus et les macroalgues contribuent respectivement en moyenne a

30,8 + 1,2 % et 33,1 + 3,4 % au régime alimentaire des deux Stegastes. Le gazon
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algal se place en troisieme position dans la contribution au régime alimentaire
tandis que les Invertébrés représentent la moins assimilée des quatre sources

considérées.

VI. Relation entre les valeurs nutritionnelles et la contribution des

sources

Les concentrations de protéines, lipides, glucides solubles et insolubles ont
été mesurées dans les différentes sources issues des territoires de Stegastes
(Tableau IV.9). Ces concentrations sont exprimées en pourcentages de matiere
organique analysée. Les concentrations de macronutriments dans les Invertébrés
benthiques ont été mesurées seulement aux ilets Pigeon, étant donné la faible
quantité d'individus prélevés a la passe a Colas. Ainsi, les concentrations
utilisées pour les Invertébrés sont les mémes dans les deux sites. Pour la méme
raison, les concentrations en macronutriments n’ont pas pu étre mesurées pour
trois especes de macroalgues, Agarghiella subulata, Martensia pavonica et
Hydropuntia caudata. Les concentrations moyennes en macronutriments des
autres especes de macroalgues sont données dans le Tableau IV.9 et exprimées
en pourcentages de matiere organique seche. Le détail des concentrations par

especes de macroalgues est donné en annexe 8.

La wvaleur nutritionnelle des sources a été estimée a partir des
concentrations en macronutriments, en considérant que les sources présentant de
fortes concentrations en protéines, lipides et glucides solubles représentent des
réservoirs d’énergie, tandis que les sources présentant de fortes concentrations en
glucides insolubles sont peu digestes et représentent donc des sources de faible

valeur nutritionnelle.

Parmi les sources considérées, les Invertébrés benthiques présentent les
plus fortes concentrations en protéines et en lipides. Les macroalgues molles et
les détritus présentent des concentrations en protéines et en lipides
intermédiaires, tandis que le gazon affiche les concentrations en protéines les
plus faibles. Cette tendance est générale, quel que soit le site étudié (Tableau

IV.9).
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Tableau IV.9: Concentrations (% de matiére organique séche + IC) en protéines, lipides,
glucides solubles (G. solubles) et glucides insolubles (G. insolubles) dans les principales
ressources collectées dans les territoires de Stegastes aux ilets Pigeon (A) et a la passe a Colas
(B). G : gazon algal; D : détritus ; M : macroalgues molles ; I : Invertébrés. Les comparaisons
ont été réalisées par des analyses de variance suivies de comparaisons multiples par le test de
Tukey.

A. llet Pigeon Protéines Lipides G. solubles G. insolubles
Gazon Algal 9,5+1,3 8,0+2,0 20,8+5,0 61,7+5,4
Détritus 18,4 + 3,6 16,5+1,9 27,7+4,6 40,2+ 34
Macroalgues molles 16,2+6,8 18,5+ 10,9 342143 39,0+£6,0
Invertébrés benthiques 26,6 +4,4 232125 341134 16,1+ 3,5
Résultats des ANOVA F(342)=7,6 Fia39 = 11,1 Fza2 =14 F(s.40)= 61,2
Significativité p = 0,0003 p = 0,0001 p =0,27 p = 0,0001
Comp. multiples G<D=M<]| G<D=M<I G=D=M=1 I<D=M<G
B. Passe a Colas Protéines Lipides G. solubles G. insolubles
Gazon algal 2617 82+11 226 +7,6 66,674
Détritus 20,6 +£2,3 13,1+1,6 19,7+24 46,7 + 3,3
Macroalgues molles 174+50 15,8 £ 31 29,0+7,0 415143
Invertébrés benthiques 26,6 +4,4 232125 341134 16,1+ 3,5
Résultats des ANOVA Fa799=9,7 F379)=8,9 F379)= 3,3 F(s76)= 35,8
Significativité p =0,0001 p = 0,0001 p = 0,002 p = 0,0001
Comp. multiples G<D=M<]| G<D=M<I D<G=M<]| I<D=M<G

Les concentrations en glucides solubles des catégories alimentaires varient
entre les sites. Aux ilets Pigeon, toutes les catégories alimentaires présentent des
concentrations similaires en glucides solubles. En revanche, a la passe a Colas,
les comparaisons multiples montrent que les concentrations en glucides solubles
les plus élevées ont été mesurées dans les Invertébrés tandis que les
concentrations les plus faibles ont été dosées dans les détritus. Sur ce site, les
macroalgues et le gazon algal présentent des concentrations en glucides solubles

similaires.

Enfin, les comparaisons multiples montrent que le gazon est la source dont
les concentrations en glucides insolubles sont les plus élevées. Les concentrations
les plus faibles ont été mesurées dans les Invertébrés. Les macroalgues et les

détritus présentent les mémes concentrations en glucides insolubles.
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Du fait de leurs concentrations élevées en protéines, lipides et glucides
solubles, mais aussi de leurs concentrations faibles en glucides insolubles, les
Invertébrés représentent la source alimentaire la plus intéressante pour les
Stegastes en termes d’apports nutritifs. Les détritus et les macroalgues ont des
qualités nutritionnelles similaires et intermédiaires. En revanche, le gazon est
caractérisé par de faibles concentrations en protéines et en lipides ainsi que par
de fortes concentrations de glucides insolubles. La qualité nutritionnelle du

gazon algal est donc la plus faible parmi les sources étudiées (Tableau IV.9)

D’apres les modeles de mélange, les Invertébrés sont les sources les moins
assimilées par les Stegastes alors qu’ils sont caractérisés par une forte qualité
nutritionnelle. La faible contribution des Invertébrés aux régimes alimentaires
des deux especes de poissons semble étre liée, d'une part aux faibles quantités
ingérées et, d’autre part, a leur structure anatomique qui les rend plus
difficilement assimilables (présence de coquilles et de carapaces). Les
macroalgues et les détritus, qui présentent des qualités nutritionnelles
intermédiaires, sont les sources les plus assimilées d’aprés les modéles de
mélange. Enfin, la faible contribution du gazon dans les régimes alimentaires des
deux espéces peut étre expliquée par la faible qualité nutritionnelle de ce

compartiment.

En conclusion, les concentrations de macronutriments expliquent une
partie des contributions mesurées par les modeles de mélange, notamment pour
les macroalgues, les détritus et le gazon, tandis que les contributions des
Invertébrés sont davantage expliquées par leur structure anatomique et leur

faible consommation.
VII. Conclusions

L’étude des contenus stomacaux a montré que les deux espéces de poissons
avaient une alimentation proche, avec cependant une consommation
d’Invertébrés plus importante pour Stegastes planifrons. Les Invertébrés
benthiques ingérés par S. planifrons sont principalement des Copépodes, ce qui

peut expliquer qu’ils aient été retrouvés en faible abondance dans le gazon algal
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des territoires de cette espece. En considérant seulement leur partie organique,
les Invertébrés contribuent a 15% du régime alimentaire de S. planifrons. Ainsi,
les Invertébrés sont ingérés en faibles quantités par les deux especes. Malgré
cette légere différence d’'ingestion, qui reflete les aliments ingérés juste avant la
capture des individus, les assimilations de ressources calculées par les modeéles
de mélange sont proches entre les deux especes. Par ailleurs, S. adustus et S.
planifrons présentent des signatures en azote proches, indiquant un niveau
trophique similaire. S. planifrons et S. adustus présentent donc des niches

trophiques tres proches.

Les deux especes puisent les mémes ressources benthiques, mais issues de
leurs propres territoires. Elles ingerent et assimilent les macroalgues molles de
facon importante. La contribution des macroalgues dans le régime alimentaire
des deux especes semble liée a leur qualité nutritionnelle intéressante. Les
macroalgues conservées au sein des territoires sont de précieuses ressources
alimentaires pour les Stegastes. Les macroalgues non désirées sont éliminées du
territoire tandis que les especes préférées sont conservées (Emery, 1973 ;
Ceccarelli et al., 2001 ; Hata et al., 2010). Cependant, parmi les espéces molles
récoltées dans les territoires, certaines espeéces pourraient étre
préférentiellement consommées par les Stegastes, notamment du fait de leur
qualité nutritionnelle plus élevée, comme par exemple Acanthophora spicifera et
Hypnea sp, qui présentent de fortes concentrations en glucides solubles et de
faibles concentrations en glucides insolubles (Annexe 8). A l'inverse, certaines
especes doivent contribuer faiblement aux apports nutritionnels, soit du fait de
leur teneur en molécules répulsives, telles que Dictyota cf pulchella ou
Caulerpa sp. (Schmitt et al., 1995 ; Vallim et al., 2005 ; Erickson et al., 2006), soit
du fait de leur texture coriacée telles que les sargasses. Cependant, les parts
respectives des especes de macroalgues molles au régime alimentaire des
Stegastes n’ont pu étre analysées séparément dans les modeles de mélange car

leurs signatures isotopiques, trés proches, ne permettent pas de les distinguer.

Les détritus n’ont pas pu étre identifiés dans les contenus stomacaux, soit

parce que la méthode utilisée (loupe binoculaire) n’était pas adaptée a leur
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1dentification, soit parce qu’ils ont été rapidement dégradés dans les contenus
stomacaux, ou soit parce que ces détritus sont restés piégés dans le gazon algal.
Malgré cela, les modeles de mélange ont indiqué une forte contribution des
détritus dans le régime alimentaire des Stegastes. L'importance des détritus dans
lalimentation des poissons herbivores a déja été démontrée (Robertson, 1982 ;
Wilson et Bellwood, 1997 ; Crossman et al., 2001 ; Wilson, 2002). Cette
assimilation importante des détritus peut étre liée a leur qualité nutritionnelle,
similaire a celle des macroalgues. Parallelement, les détritus sont plus
efficacement assimilés du fait de leur forte digestibilité liée a leur faible
concentration en glucides insolubles et au fait qu’ils sont constitués de fines

particules facilement assimilables.

En accord avec les résultats trouvés par Crossman et al. (2001), le gazon
algal présente des concentrations en macronutriments inférieures a celles des
détritus. Dans la présente étude, le gazon est ingéré par les deux especes en
quantités importantes, cependant sa contribution au régime alimentaire des
Stegastes est moins importante que celle des détritus et des macroalgues. Ce
résultat des modeles de mélange peut étre relié a la faible qualité nutritionnelle
du gazon. Le maintien du gazon est une activité importante pour les Stegastes.
Méme g1l représente un faible intérét nutritionnel, il joue un réle conséquent en
piégeant les détritus et en permettant le développement des petits Invertébrés

benthiques.

Enfin, les Invertébrés sont peu ingérés et faiblement assimilés,
probablement en lien avec leur anatomie (coquilles, exosquelette). Les
Invertébrés possedent pourtant la plus forte qualité nutritionnelle parmi les
sources étudiées. Nos résultats confirment ainsi analytiquement que les
Invertébrés semblent simplement supplémenter les apports en protéines et en
lipides chez les Stegastes, comme 'ont démontré d’autres auteurs (Klumpp et al.,
1988 ; Lobel, 1980; Zeller, 1988). Les adaptations physiologiques et
comportementales des poissons jouent ainsi, sans doute, un role aussi important

que la qualité nutritive des sources dans leurs choix alimentaires.
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Les résultats concernant les régimes alimentaires des deux Stegastes
(ingestion et assimilation) sont similaires d’'un site a l'autre. Cependant, une
différence de signatures isotopiques en azote a été observée entre les deux sites,
sur l'ensemble de la structure trophique (incluant les sources et les
consommateurs). A la passe a Colas, les deux espéces et la majorité des sources
ont montré des signatures en azote plus élevées, indiquant une différence dans la
nature et l'origine de la matiere organique entre les deux sites, probablement liée

a une influence plus élevée des apports anthropiques dans la passe a Colas.

La coexistence des deux especes de Stegastes sur le récif, bien que
présentant des niches trophiques similaires, peut s’expliquer par deux raisons.
Premierement, S. planifrons colonise habituellement des fonds plus profonds que
ceux occupés par S. adustus (Emery, 1973 ; Waldner et Robertson, 1980 ;
Gutiérrez, 1998) et cette ségrégation bathymétrique a été observée aux ilets
Pigeon. Sur ce site, il existe donc une séparation spatiale entre les deux especes.
Deuxiemement, ces deux especes sont territoriales et se nourrissent au sein de
leur propre territoire. Cette utilisation exclusive des ressources de leurs
territoires leur permet ainsi d’éviter une compétition alimentaire pour les mémes
ressources. Cependant, a la passe a Colas, les deux espéces cohabitent sur une
étroite bande au sein de laquelle les territoires des deux espéeces sont juxtaposés.
Sur ce site, les territoires de S. adustus sont plus petits en taille et
particulierement riches en macroalgues, dont la plupart font partie des
macroalgues non comestibles (macroalgues calcifiées). Ces observations refletent
ainsi une modification des activités et du comportement de S. adustus, suggérant

des interactions compétitives négatives pour ’espace avec son congénere.

117



Chapitre 5
Niches trophic]ues des

Scaridae dans un récit

D.2012
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I. Introduction

Dans la Caraibe, les familles des Scaridae et des Acanthuridae ont une
importance considérable du fait de leur biomasse mais surtout de leur roéle
écologique dans les récifs coralliens (Horn, 1989 ; Choat, 1991 ; Bouchon-Navaro,
1997 ; Kopp, 2007 ; Tolentino-Pablico et al., 2008). Depuis le déclenchement du
phénomene de «coral-algal phase shift» (Hughes, 1994; McManus et
Polsenberg, 2004) et du déclin de 'oursin herbivore Diadema antillarum (Lessios
et al., 1984), ces deux familles ont été considérées comme les principales actrices

de régulation de la biomasse algale dans les récifs (Mumby et al., 2006).

Les Scaridae et les Acanthuridae ont été largement étudiés, notamment
pour évaluer leur fonction sur la dynamique des populations algales en tant que
guilde plus ou moins homogene (Ogden et Lobel, 1978 ; Hatcher, 1983 ; Horn,
1989 ; Carpenter, 1986 ; Choat, 1991 ; Hay, 1991 ; Kopp, 2007 ; Brugneaux,
2012). Indépendamment de leur morphologie ou de leurs affinités taxinomiques,
certaines especes peuvent jouer des roles complémentaires, ou a l'inverse, des
roles redondants (Burkepile et Hay, 2011). La description des niches trophiques
spécifiques a ainsi toute son importance pour juger de cette diversité

fonctionnelle.

La description des niches est un concept fondamental en écologie pour
définir le role des especes au sein d'un écosysteme (Elton, 1927). Alors que les
méthodes classiques d’observations directes (contenus digestifs, comptages des
« bouchées », « bites» en anglais) apportent des informations ponctuelles sur
Palimentation des especes, la méthode isotopique définit l'utilisation des
ressources sur une période d’intégration plus longue, qui correspond au temps de
renouvellement des tissus (Pinnegar et Polunin, 2000). Newsome et al. (2007) ont
ainsi défini la notion de « niche isotopique » comme reflet de la niche trophique,

bien que ces deux concepts ne soient pas similaires.

Dans ce chapitre, I'utilisation des isotopes stables a été proposée pour

définir les niches trophiques de dix especes de poissons herbivores. Cette
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approche a été couplée a I'analyse des contenus des tractus digestifs, nécessaire
pour décrire les habitudes alimentaires des especes. La qualité nutritionnelle des
sources a été également évaluée dans ce chapitre pour comprendre les choix

alimentaires des poissons étudiés.
Ainsi, plusieurs questions ont été abordées dans ce chapitre :

1) Peut-on définir précisément les niches trophiques des dix especes
étudiées en considérant les proportions de ressources ingérées et

assimilées ?

2) Les especes étudiées ont-elles toutes la méme niche trophique ? Existe-t-

il des groupes de niches trophiques similaires ?

3) Les poissons herbivores utilisent-ils les ressources (en termes

d’ingestion et d’assimilation) en fonction de leur qualité nutritionnelle ?

4) Est-il possible de mettre en évidence une utilisation du corail vivant par

les Scaridae, grace a 'approche isotopique ?
II. Régimes alimentaires

Le régime alimentaire des dix especes étudiées (Tableau V.1) a été
déterminé par observation des contenus des tractus digestifs, par la méthode des

points-intercepts.

Les éléments identifiés dans les contenus digestifs des individus ont été
classés en six catégories : les Invertébrés benthiques, les macroalgues « molles »,
le gazon algal, les macroalgues calcifiées, le sédiment et enfin la matiere

organique non identifiée (Figure V.1 ; Annexe 9).

La catégorie des macroalgues « molles» regroupe les especes algales
matures et érigées dont la texture est non calcifiée ; cette catégorie est
principalement constituée d’especes algales d’aspect foliacé. Dans les contenus

digestifs, la distinction entre les fragments de macroalgues filamenteuses et ceux
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du gazon algal n’a pas toujours été possible. Les macroalgues filamenteuses ont
ainsi été regroupées dans la catégorie « gazon algal ».
Tableau V.1 : Liste des espéces étudiées et leurs abréviations dans cette étude (Abre.), longueur

totale (LT) en cm (min-max) et poids frais en g (min-max). npier est le nombre d’individus par
espéce étudié pour ’analyse des contenus digestifs.

Scaridae  Sparisoma aurofrenatum  Sau 10 19,4 (17,6-21,2) 139,2 (107,7-184,6)
356,0 (110-666,8)

186,3 (91,0-542,3)

Scaridae  Sparisoma chrysopterum  Sch 10 27,2 (18,5-34,1

Famille Espéces étudiées Abre. npgr LT (cm) Poids frais (g)
Acanthuridae Acanthurus bahianus Aba 12 16,6 (14,0-18,5) 95,2 (58,1-144,5)
Acanthuridae Acanthurus coeruleus Aco 10 21,9 (16,0-25,5) 238,6 (121,5-288,9)
Acanthuridae Acanthurus chirurgus Ach 10 18,7 (16,2-22,6) 148,4 (99,0-231,1)

Scaridae  Scarus iseri Sis 10 19,1 (17,5-21,5) 149,1 (98,8-225,0)
Scaridae  Scarus taeniopterus Sta 11 21,6 (18,6-25,6) 227,2(128,4-367,4)
Scaridae  Scarus vetula Sve 10 24,0 (19,4-36,5) 321,8 (150,9-926,3)
Scaridae  Sparisoma viride Svi 10 26,2 (19,0-37,5) 368,0(156,0-791,7)

)

)

)

Scaridae Sparisoma rubripinne Sru 11 20,1 (16,0-30,1

Le sédiment ne représente pas une ressource alimentaire. Il est ingéré en
méme temps que les autres sources et résulte du mode d’alimentation des
especes. Ainsi, une forte proportion de sédiment ingéré peut indiquer que les
especes considérées s’alimentent en grande partie sur les coraux morts ou vivants
(bioérosion). Les particules de sédiment peuvent également résulter du broyage

des macroalgues calcifiées ingérées.

La « matiere organique non identifiée » a été retrouvée en grande quantité
dans tous les contenus digestifs, a ’exception du contenu stomacal d’Acanthurus
coeruleus. Cette matiere peut avoir plusieurs origines et apporte une incertitude
dans l'appréciation des régimes alimentaires. Les fines particules non identifiées
peuvent résulter de la digestion de certaines sources (macroalgues, gazon), mais
peuvent également correspondre a des détritus. Ainsi, les individus présentant
plus de 80 % de matiere non identifiée dans leur contenu digestif ont été écartés

des analyses.
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Chapitre 5 : Niches trophiques dans un récif

Bien que l'évaluation des régimes alimentaires des dix especes se soit
avérée délicate, certaines tendances ont pu étre dégagées. Tout d’abord, les
proportions d’éléments ingérés (macroalgues « molles», calcifiées, gazon,

Invertébrés et sédiment) sont statistiquement différentes entre les especes

(MANOVA, AwiLks = 0,003, Fo 57 = 14,8 ; p < 0,0001).
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Figure V.1: Pourcentages moyens d’éléments ingérés par les dix espéces de poissons. Les
abréviations utilisées pour nommer les espéces sont définies dans le Tableau V.1.

Une analyse en composantes principales (ACP) a été réalisée sur les
données issues de lanalyse des contenus digestifs. Les proportions d’éléments
ingérés ont été définies comme variables quantitatives agissant sur la projection
des individus. Les variables sont projetées dans le cercle des corrélations (Figure
V.2) tandis que les individus sont projetés sur le premier plan de 'ACP (Axes 1 et

2 ; Figure V.3). Une classification hiérarchique a ensuite été effectuée sur les
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coordonnées des premiers axes significatifs de 'ACP. Les groupes résultant de

cette classification sont indiqués en couleur dans la Figure V.3.

Les deux premiers axes de I'ACP expliquent 66,9 % de la variance du
tableau de données (Axe 1: 44,0 % et Axe 2 :