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I- Introduction g�n�rale : contexte �cologique de l’�tude
I.1- Les milieux c�tiers : importance �cologique et menaces actuelles

Les milieux c�tiers se d�finissent comme les zone littorales marines d’une profondeur 

inf�rieure � 200 m. Cette caract�ristique conf�re � ces �cosyst�mes des propri�t�s par 

lesquelles ils diff�rent fondamentalement des �cosyst�mes marins hauturiers. En particulier, 

la faible profondeur permet une p�n�tration de la lumi�re sur la majorit� de la colonne d’eau, 

ce qui permet fr�quemment l’existence d’une production primaire benthique. Par ailleurs, 

l’intensit� des interactions avec les �cosyst�mes hauturiers (upwellings), ainsi que les apports 

de nutriments en provenance des bassins versants, permettent une production primaire 

consid�rable, qui conf�re � ces habitats un r�le fondamental dans le cycle des �l�ments � 

l’�chelle globale (Gazeau et al. 2004). On estime ainsi que jusqu’� 30 % de la production 

primaire oc�anique a lieu en milieu c�tier, alors que ces milieux ne repr�sentent que 7 % de 

la surface oc�anique mondiale (Wollast 1991).

Les milieux c�tiers concentrent � leur proximit� plus de la moiti� de la population 

humaine (Gray 1997). De plus, 90 % des prises de p�che sont r�alis�es dans les eaux c�ti�res 

(Pauly & Christensen 1995) ce qui soumet les esp�ces d’int�r�t �conomique � une pression 

d�mographique constante. Enfin, ces �cosyst�mes sont soumis depuis le 20e si�cle � une forte 

artificialisation de l’habitat qui aboutit � une fragmentation, voire une perte totale, de certains

habitats c�tiers particuliers. La perte totale d’habitats li�e aux activit�s humaines a �t� 

estim�e comme la menace principale affectant actuellement la biodiversit� marine (Gray 

1997). Ces �cosyst�mes sont par cons�quent particuli�rement sensibles aux perturbations 

associ�es aux activit�s humaines dans ces zones.

I.2- Les champs de macroalgues

A l’�chelle mondiale, la production primaire des milieux c�tiers est assur�e par une 

grande diversit� de producteurs primaires, associ�e � une grande diversit� d’habitats c�tiers. 

Les principaux producteurs primaires en milieu s�dimentaire sont les phan�rogames

halophiles (spartines, joncs maritimes) dans les marais maritimes, les phan�rogames marines 

dans les herbiers, et le microphytobenthos dans les zones de s�diment nu (vasi�res 
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intertidales). En milieu rocheux, la majorit� de la production primaire est assur�e par les 

r�cifs coralliens en milieu tropical, et par les macroalgues dans les zones temp�r�es et 

polaires.

Les milieux c�tiers rocheux sont domin�s par les algues brunes (Phaeophycae) (Little & 

Kitching 1996). Les algues de l’ordre des Fucales et des Laminariales repr�sentent les 

biomasses les plus importantes en zone temp�r�e. Les Fucales sont principalement inf�od�es 

au milieu intertidal, alors que les Laminariales sont pr�sentes depuis le haut de l’�tage 

infralittoral jusqu’� des profondeurs variant en fonction de la turbidit� des eaux (jusqu’� 30 

m en Bretagne d’apr�s Arzel 1998), et pouvant atteindre jusqu’� 200 m dans des eaux claires 

(Graham et al. 2007). 

Les diff�rentes estimations de production primaire r�alis�es sur les champs de 

macroalgues d�passent fr�quemment 1000 gC.m-2.an-1 (Raffelli & Hawkins 1999), ce qui 

place ces �cosyst�mes parmi les plus productifs au monde (Mann 1982).

II- Ecologie trophique des milieux rocheux
II.1- Diversit� des sources de nourriture potentielles

Du fait du r�le consid�rable jou� par ces milieux rocheux dans le cycle des �l�ments � 

l’�chelle globale, de nombreuses recherches ont vis� au cours des 20 derni�res ann�es � 

mieux comprendre le devenir de la mati�re synth�tis�e par les producteurs primaires. 

La production du phytoplancton est particuli�rement �lev�e en milieu c�tier en raison de 

la richesse des eaux en nutriments (zones d’upwelling, apports fluviaux). En revanche, � 

l’�chelle de ces �cosyst�mes, la part du phytoplancton dans les flux de carbone est 

minoritaire par rapport � la part des producteurs primaires benthiques (Valiela 1995). Le 

phytoplancton repr�sente n�anmoins une source de nourriture potentielle consid�rable en 

milieu c�tier, en particuliers pour les suspensivores (Riera 2007).

Tous les substrats (inertes et vivants) de ces �cosyst�mes sont couverts de biofilms 

microbiens dont la composition est variable, mais est g�n�ralement domin�e par des 

diatom�es, des cyanobact�ries et des bact�ries, ins�r�es dans une matrice de polysaccharides 

(Hawkins et al. 1989 ; Takai et al. 2004). Les biofilms �pilithiques (couvrant la surface des 

rochers) sont �galement largement constitu�s de spores et de jeunes germinations de 

macroalgues (Hawkins et al. 1989). Il a �t� montr� que les biofilms epilithiques pouvaient 
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repr�senter une part importante des flux de carbone dans un �cosyst�me estuarien 

(Magalh�es et al. 2003). Certains consommateurs importants des estrans rocheux, comme les 

patelles, se nourrissent de fa�on privil�gi�e sur les biofilms epilithiques, en raclant le substrat 

� l’aide de leur radula (Jenkins & Hartnoll 2001). Les biofilms epiphytiques (couvrant la 

surface des v�g�taux) sont, quand � eux, plut�t consomm�s par des brouteurs comme les 

gast�ropodes Trochid�s (e.g. Gibbula spp.), dont la radula rhipidoglosse moins min�ralis�e 

ne permet pas, a priori, de se nourrir sur les macroalgues elles m�mes (Steneck & Watling 

1982). Enfin, les biofilms, �pilithiques en particulier, peuvent �tre sujets � des remises en 

suspension qui peuvent les rendre disponibles pour certains suspensivores intertidaux comme 

l’hu�tre creuse Crassostrea gigas (Takai et al. 2004).

Les macroalgues, qui sont les producteurs primaires les plus importants des milieux 

c�tiers rocheux, en termes de stocks et de flux, repr�sentent �galement une source de 

nourriture potentielle pour les consommateurs. Les relations trophiques liant les principales 

macroalgues des estrans rocheux � la faune associ�e ont ainsi �t� largement abord�es au 

cours des vingt derni�res ann�es (e.g. Arrontes 1990 ; Karez et al. 2000), et seront 

d�velopp�es au cours de la partie suivante.

Par ailleurs, l’ensemble de ces sources de nourriture potentielles alimente un 

compartiment d�tritique tr�s important en milieu c�tier. Ce pool d�tritique repr�sente une 

source de nourriture tr�s importante dans ces �cosyst�mes. Il a par exemple �t� montr� sur les 

estrans rocheux Sud-Africains que les d�tritus issus de macroalgues pouvaient repr�senter 

presque 100 % de la mati�re en suspension dans l’eau (Bustamante & Branch 1996). Les 

d�tritus microscopiques deviennent ainsi une source de nourriture disponible pour les 

suspensivores, alors que les macro-d�tritus peuvent servir de nourriture aux d�posivores ou 

aux brouteurs (Bedford & Moore 1985 ; Adin & Riera 2003 ; Kang et al. 2008).

A l’instar d’autres �cosyst�mes c�tiers, la grande diversit� de sources de nourriture 

disponibles pour les consommateurs inf�od�s aux milieux c�tiers rocheux rend l’�tude des 

principales voies de transfert trophiques et de l’architecture des r�seaux trophiques 

particuli�rement complexe. Les modalit�s de transfert trophique des macroalgues vers les 

niveaux trophiques sup�rieurs demeurent cependant largement inconnues, tant � une �chelle 

d’observation �cologique qu’au niveau des processus chimiques impliqu�s dans ces 

interactions.
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II.2- Consommation des macroalgues par les herbivores : la voie du broutage direct

Les stocks de macroalgues relev�s en milieu rocheux repr�sentent souvent des biomasses 

de l’ordre de plusieurs kg.m-2 (Goll�ty et al. 2008), et d�passent fr�quemment les 10 kg.m-2

(Arzel 1998). Les macroalgues repr�sentent par cons�quent � l’�tat frais une source de 

nourriture potentielle tr�s abondante pour les consommateurs de ces milieux.

A l’echelle globale, la pression de broutage s’exer�ant sur les champs de macroalgues est 

g�n�ralement attribu�e � la consommation par les oursins (Dayton 1985). Par exemple, de 

nombreuses �tudes ont montr� que les populations de la Laminaire g�ante Macrocystis 

pyrifera des c�tes ouest-am�ricaines sont tr�s largement contr�l�es par la pr�sence de 

l’oursin Strongylocentrotus franciscanus, qui peut cr�er des zones enti�rement d�nu�es de 

v�g�tation (Breen & Mann 1976). Les for�ts de Laminaires dans le monde sont souvent 

associ�es � ce mod�le, pour lequel les dynamiques des populations d’algues et d’oursins sont 

intimement corr�l�es (Dayton 1985). Cependant, le broutage par les oursins ne semble pas 

�tre un facteur dominant dans la r�gulation des populations algales en Europe Occidentale. 

En effet, les zones d�nud�es (� barren grounds �), caract�ristiques de la conommation totale

des champs de macroalgues par les oursins, ont rarement �t� observ�es en Europe, � 

l’exception de la Norv�ge, o� un broutage intensif de Laminaria hyperborea par l’oursin 

Strongylocentrotus droebachiensis a �t� rapport� (Hagen 1983). Sur les c�tes Europ�ennes, 

les fortes abondances d’oursins ne sont retrouv�es pratiquement qu’� des profondeurs 

importantes (Little & Kitching 1996), ce qui permet aux populations algales du haut de 

l’infralittoral d’�tre relativement �pargn�es.

Paradoxalement, sur les estrans rocheux et les for�ts de Laminaires europ�ennes, peu 

d’esp�ces semblent capables de consommer directement les algues brunes dominantes. En 

zone intertidale, les principaux brouteurs sont les gast�ropodes de la famille des Littorinid�s 

(e.g. Littorina littorea, Littorina obtusata), ainsi que certains crustac�s Isopodes (e.g. Idotea 

baltica) ou Amphipodes (e.g. Gammarus locusta). Cependant, aucune �tude n’a encore 

montr� un r�el contr�le des populations algales par ces brouteurs. Il est toutefois � noter 

qu’une pression de broutage par la patelle Patella vulgata, suffisante pour exercer un fort 

contr�le sur des populations d’Ascophyllum nodosum a �t� relev�e r�cemment (Davies et al. 

2007). La principale pression de broutage sur les populations d’algues brunes intertidales 

semble cependant principalement due � la consommation de jeunes pousses par les 

gast�ropodes racleurs comme les patelles (Jenkins et al. 1999). En revanche, si le r�le 
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fonctionnel de l’herbivorie dans la r�gulation des populations de Fucales (Fucus spp. et 

Ascophyllum nodosum essentiellement) a �t� tr�s �tudi� durant les vingt derni�res ann�es, le 

r�le de ce processus dans l’organisation des communaut�s associ�es aux Laminaires reste 

encore en grande partie inconnu. Par exemple l’identit� m�me des consommateurs capables 

d’utiliser Laminaria digitata est loin d’�tre �claircie, � l’exception du gast�ropode Patellid� 

Helcion pellucidum, qui est retrouv� sp�cifiquement sur les stipes, les frondes et dans les 

crampons de Laminaria digitata. 

Les relations liant les herbivores aux macroalgues intertidales ont jusqu’alors 

principalement �t� �tudi�es � l’aide d’exp�riences ex situ de choix alimentaire, visant � 

d�terminer les facteurs susceptibles d’affecter le choix d’un consommateur pour une source 

de nourriture (e.g. Arrontes 1990 ; Pavia et al. 1999 ; Karez et al. 2000 ; Cruz-Rivera & Hay 

2001). Bien que les r�sultats de telles exp�riences procurent un cadre conceptuel important 

pour l’interpr�tation de donn�es d’observation in situ, leurs conclusions apparaissent souvent 

contradictoires et sont difficilement extrapolables aux conditions naturelles. Par exemple, il a 

�t� propos� que la pr�sence d’Elachista fucicola, �piphyte d’Ascophyllum nodosum, puisse 

avoir un effet protecteur pour cette derni�re, car cet �piphyte n’est pas consomm�e par les 

herbivores (Karez et al. 2000). D’autres auteurs, travaillant sur les m�mes esp�ces 

(l’amphipode Gammarus locusta et A. nodosum) aboutissent � des conclusions oppos�es, en 

trouvant une pr�f�rence alimentaire marqu�e de G. locusta pour les �piphytes d’A. nodosum 

(Pavia et al. 1999). 

L’un des facteurs susceptible d’expliquer la relativement faible consommation apparente 

des Fucales et des Laminariales par les herbivores est la s�cr�tion par ces algues de 

m�tabolites secondaires r�pulsifs. Les algues sont en permanence soumises aux stress li�s � 

l’herbivorie et aux pathog�nes (Potin et al. 2002). Les diff�rents groupes d’algues ont donc 

mis au point une vari�t� de moyens de d�fense contre ces agresseurs. Dans le cas de 

l’herbivorie, le d�clenchement de la r�action de d�fense, ou �licitation, se fait par le 

relarguage par les tissus l�s�s d’oligoalginates, qui sont des composants de la paroi cellulaire 

des algues (K�pper et al. 2001). Ce relarguage induit dans les tissus algaux un burst oxydatif 

qui implique la production de peroxyde d’hydrog�ne H2O2. Le broutage induit �galement 

chez les algues brunes la lib�ration de compos�s ph�noliques, les phlorotanins, stock�s dans 

des v�sicules p�ri-nucl�aires, les physodes. Ces compos�s, qui ont un effet r�pulsif sur les 

herbivores, sont lib�r�s en r�ponse � un broutage chez Ascophyllum nodosum (Pavia & Toth 

2000). En revanche, le r�le des phlorotanins dans la lutte contre l’herbivorie est actuellement 

remis en cause chez les Laminaires, car il a �t� montr� que le broutage de Laminaria 
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hyperborea par les gast�ropodes Helcion pellucidum et Lacuna vincta n’induisait aucune 

concentration de phlorotanins dans les tissus algaux (Toth & Pavia 2002). De plus, les 

concentrations en phlorotanins dans les Laminaires sont jusqu’� dix fois moins �lev�es que 

dans les Fucales pour un m�me estran (Connan et al. 2004) (Figure 1). 

Figure 1 : Concentration en compos�s ph�noliques des principales algues brunes d’un 
estran rocheux breton (Portsall). Pc = Pelvetia canaliculata, Fspi = Fucus spiralis, Fv = 
Fucus vesiculosus, An = Ascophyllum nodosum, Fser = Fucus serratus, Bb = Bifurcaria 
bifurcata, He = Himanthalia elongata, Ld = Laminaria digitata. Source : Connan et al 
(2004)

Plusieurs �tudes ont montr� la diminution de la valeur nutritive des algues associ�e � la 

pr�sence de ces m�tabolites secondaires. Ainsi, des individus d’Ascophyllum nodosum 

pr�alablement �licit�s sont d’une valeur nutritive moindre pour le gast�ropode Littorina 

obtusata que des individus non-�licit�s (Pavia & Toth 2000). La s�cr�tion de m�tabolites 

secondaires par les algues n’emp�che cependant pas compl�tement leur consommation par 

les herbivores, car certaines esp�ces pr�sentent d’importantes facult�s d’adaptation qui leur 

permettent de supporter ces mol�cules dans leur alimentation (Steinberg et al. 1995). De plus, 

il a �t� montr� que certains herbivores �taient capables de choisir une source de nourriture ne 

leur offrant pas des qualit�s nutritives optimales, et pouvaient compenser par une plus grande 

activit� de nutrition (Cruz-Rivera & Hay 2001). Il a par exemple �t� montr� que le 

gast�ropode Rissoa parva �tait capable de se nourrir sur Laminaria hyperborea fra�che, alors 
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que la teneur en phlorotanins de cette algue la rendait inconsommable dans l’�tat pour les 

amphipodes Jassa falcata, Lembos websteri et Ampithoe rubricata (Norderhaug et al. 2003).

Les phlorotanins repr�sentent les principales mol�cules mises en jeu dans la d�fense 

contre l’herbivorie chez les algues brunes, mais une grande diversit� de mol�cules a �t� 

signal�e comme pouvant avoir un effet r�pulsif sur certains consommateurs (Hay & Fenical 

1988). Les algues rouges en particulier sont capables de synth�tiser une grande vari�t� de 

m�tabolites secondaires halog�n�s, comme les haloac�tog�nines et les haloterp�nes, ou non, 

comme les ac�tog�nies et les indoles. Les algues vertes sont �galement capables de 

sytnh�tiser une grande vari�t� de terp�no�des (Hay & Fenical 1988).

L’ensemble de ces points met en �vidence la complexit� des interactions algues-

brouteurs, et la difficult� de g�n�raliser les r�sultats issus d’�tudes, d’o� la n�cessit� d’�tudes 

in situ compl�mentaires. Dans ce cadre, le couplage des approches �cologiques et 

biochimiques de la relation algue-brouteur semble �tre une piste prometteuse dans l’optique 

de mieux comprendre les relations entre les organismes inf�od�s aux champs de 

macroalgues.

II.3- Importance de la voie d�tritique associ�e aux macroalgues

Le r�le trophique des d�tritus pour les consommateurs a �t� tr�s t�t mis en �vidence dans 

les �cosyst�mes de marais maritimes, comme les marais � spartines (Peterson et al. 1985). 

Dans ces �cosyst�mes, seuls quelques consommateurs comme le gast�ropode Littorina 

irrorata sont capables de consommer les spartines � l’�tat frais (Haines & Montague 1979). 

La majorit� de la production de ces v�g�taux alimente un compartiment d�tritique dont une 

partie est consomm�e localement par les consommateurs (Peterson et al. 1985 ; Currin et al. 

1995), une autre partie est stock�e dans les s�diments, enfin une autre est export�e vers les 

�cosyst�mes adjacents (� outwelling theory �) (Odum 1959). 

En revanche, le r�le trophique des d�tritus dans les �cosyst�mes � macroalgues a 

jusqu’alors fait l’objet de relativement peu d’�tudes. Les estimations montrent pourtant que 

la plus grande partie de la production macroalgale n’est pas consomm�e � l’�tat frais, et 

alimente le compartiment d�tritique de fa�on similaire � ce qui est rapport� pour les marais 

maritimes (Duarte & Cebri�n 1996) (Figure 2). Ainsi, la croissance des Laminaires s’effectue 

au niveau de la zone m�rist�matique situ�e � la jonction du stipe et de la fronde. L’extr�mit� 

de la fronde, qui correspond donc aux tissus les plus �g�s, est en permanence �rod�e. Elle 

repr�sente ainsi une source continue de mati�re organique particulaire (MOP) et dissoute 
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(MOD) (Mann 1972). Dans des champs de Laminaires domin�s par Ecklonia radiata et 

Laminaria pallida de la p�ninsule du Cap, en Afrique du Sud, il est estim� qu’environ 

500gC.m-2.an-1 sont relargu�s sous forme particulaire, et 250gC.m-2.an-1 sous forme dissoute, 

ce qui repr�sente environ la moiti� de la production primaire annuelle (Little & Kitching 

1996). Duggins et al. (1989) ont �galement montr� que la consommation de d�tritus de 

Laminaires pouvait jouer un r�le de soutien de la production secondaire, en particulier durant 

les p�riodes de faible productivit� phytoplanctonique. 

La mati�re organique dissoute produite par les Laminaires peut �galement repr�senter 

une source de nourriture potentielle pour les consommateurs associ�s � ces milieux. En effet, 

les exsudats ont tendance � s’agr�ger en particules exopolym�riques transparentes 

(� transparent exopolymer particles �) (Thornton 2004). Alber & Valiela (1995) ont ainsi 

montr� que ces particules, principalement constitu�es de polysaccharides, pouvaient 

repr�senter une source de nourriture non n�gligeable pour le bivalve Agropecten irradians.

Figure 2 : Proportion de la production primaire nette d�compos�e, consomm�e, 
export�e et stock�e pour diff�rents types d’�cosyst�mes c�tiers. Source : Duarte & 
Cebri�n (1996)
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II.4- Les milieux rocheux de bas d’estran

Les r�centes �tudes ayant port� sur l’organisation et le fonctionnement des r�seaux 

trophiques en milieu rocheux se sont principalement focalis�es sur deux types principaux 

d’habitats. Certaines d’entre elles ont port� sur le m�diolittoral rocheux pr�sentant une 

canop�e � Ascophyllum nodosum, caract�ristique du m�diolittoral moyen (e.g. Sar� et al. 

2007 ; Riera et al. 2009 ; Steinarsd�ttir et al. 2009). Les autres ont �t� men�es dans des for�ts 

de Laminaires subtidales (Kaehler et al. 2000 ; Fredriksen 2003 ; Norderhaug et al. 2003). En 

revanche, la zone d’interface entre le m�diolittoral et l’infralittoral a jusqu’alors �t� tr�s peu 

�tudi�e du point de vue du fonctionnement des communaut�s, et des r�seaux trophiques en 

particulier. Au sein des estrans rocheux, ces milieux repr�sentent pourtant la zone la plus 

riche d’un point de vue de la biodiversit� animale et algale (Raffaelli & Hawkins 1999). En 

Bretagne, la plupart de ces milieux sont caract�ris�s par la dominance de la Laminaire 

Laminaria digitata (Castric-Fey et al. 1997). 

Cependant, sur les estrans de mode particuli�rement abrit�, Laminaria digitata est 

absente des bas niveaux, ces milieux �tant plut�t caract�ris�s par un assemblage domin� par 

les Fucales Fucus serratus et Himanthalia elongata (Little & Kitching 1996). En Bretagne, 

ces habitats abrit�s sont souvent associ�s � des milieux fortement anthropis�s comme les 

zones portuaires, fr�quemment prot�g�s de l’hydrodynamisme li� aux vagues par des digues 

de protection. 

Les milieux c�tiers ont �t� particuli�rement affect�s au cours du si�cle dernier par la 

croissance des activit�s li�es � la concentration humaine le long du littoral. En particulier, le 

d�veloppement des activit�s portuaires a induit la construction sur le littoral de nombreuses 

structures artificielles (digues, piliers, pontons…), qui repr�sentent des �cosyst�mes 

colonisables pour les esp�ces inf�od�es aux milieux rocheux. En raison de l’importance 

croissante de ces habitats c�tiers fortement modifi�s, il est n�cessaire de comprendre en quoi 

ces �cosyst�mes diff�rent des milieux �quivalents situ�s en conditions plus pr�serv�es. Il a 

par exemple �t� montr� que les communaut�s associ�es � ces milieux diff�rent de celles 

retrouv�es en milieu naturel, du fait de diff�rences dans la topographie du substrat (Chapman 

& Bulleri 2003). En revanche, l’approche fonctionnelle, et en particulier le fonctionnement 

trophique de ces habitats, reste tr�s r�cente et encore largement m�connue.
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III- Les for�ts de Laminaires : des habitats remarquables
III.1- Les � Laminaires �

Le terme � Laminaires � regroupe les algues brunes appartenant � l’ordre des 

Laminariales. Bien que ce terme g�n�rique inclue un grand nombre de genres d’algues 

diff�rents, la plupart des Laminaires partagent une morphologie voisine. Ces algues sont 

caract�ristiques des substrats durs, auxquelles elles s’accrochent par l’interm�diaire de 

crampons (hapt�res). L’individu est �galement constitu� d’un stipe allong�, ainsi que d’une 

lame (Figure 3).

Les laminaires sont pr�sentes en densit�s importantes sur une grande partie des c�tes 

rocheuses temp�r�es et polaires. Elles forment ainsi de v�ritables for�ts sous-marines. A 

l’�chelle mondiale, ces �cosyst�mes sont constitu�s par des genres diff�rents : Macrocystis, 

Lessonia et Ecklonia dans l’h�misph�re sud, Macrocystis, Nereocystis et Laminaria dans 

l’h�misph�re nord (Figure 4).

Figure 3 : Morphologie g�n�rale d’une Laminaire
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Figure 4 : Distribution mondiale des principales esp�ces constituant les 
for�ts de Laminaires. Source : Raffelli & Hawkins (1999)

En Bretagne, les for�ts de Laminaires sont presque exclusivement constitu�es d’esp�ces 

du genre Laminaria (Arzel 1998): Laminaria digitata (Lamouroux), Laminaria ochroleuca

(Bachelot de la Pylaie) et Laminaria hyperborea (Foslie). D’autres esp�ces de laminariales 

sont �galement pr�sentes dans la r�gion, sans toutefois former de v�ritables for�ts sur des 

surfaces importantes : Saccharina latissima, Saccorhiza polyschides, Alaria esculenta ainsi 

que l’esp�ce invasive originaire du Japon Undaria pinnatifida.

III.2- Biodiversit� des for�ts � Laminaria spp. des c�tes europ�ennes

Depuis le milieu du 20e si�cle, de nombreuses �tudes ont mis en �vidence l’importante 

biodiversit� algale et animale associ�e aux �cosyst�mes � Laminaria (L. digitata et L. 

hyperborea essentiellement) (e.g. Sloane et al. 1957 ; Schultze et al. 1990 ; Christie et al. 

2003). Ces habitats sont en effet structur�s en strates � l’image des for�ts terrestres (Dayton 

1985). Les Laminaires forment une canop�e sous laquelle se d�veloppe une strate 

principalement domin�e par Fucus serratus ainsi que les algues rouges Palmaria palmata, 

Mastocarpus stellatus et Chondrus crispus. D’autres esp�ces gazonnantes se d�veloppent 

sous ces algues, comme Corallina elongata, Osmundea pinnatifida, Lomentaria articulata

ainsi que l’algue verte Cladophora rupestris. Certaines esp�ces d’algues rouges encro�tantes, 

telles que Phymatolithon lenormandii ou Lithophyllum incrustans, sont �galement 

abondantes dans ces milieux. Par ailleurs, le domaine rocheux est caract�ris� par une forte 
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complexit� topographique (pr�sence de cavit�s, failles, surplombs…) qui augmente la surface 

d�velopp�e disponible pour l’�pifaune sessile ainsi que le nombre de niches �cologiques 

potentiellement disponibles pour les esp�ces de ces milieux (Le Hir & Hily 2005). De 

l’ensemble de ces facteurs r�sulte une forte diversit� animale et v�g�tale associ�e aux for�ts 

de Laminaires sur les c�tes europ�ennes. Enfin, de r�cents travaux ont sugg�r� que cette 

importante diversit� reposait �galement sur la complexit� morphologique des Laminaires, qui 

permet l’�tablissement d’esp�ces associ�es sp�cifiquement aux crampons, aux stipes ou aux 

frondes (Christie et al. 2003). Ces auteurs ont par exemple d�nombr� jusqu'� 87 esp�ces et 

9 814 individus de macrofaune dans un seul crampon de Laminaria hyperborea, ce qui 

souligne le r�le des Laminaires en tant qu’habitat pour un grand nombre d’esp�ces.

Outre ce r�le d’habitat permanent, les for�ts de Laminaires sont �galement un habitat 

temporaire (reproduction, nutrition) pour de nombreuses esp�ces, en particulier certains 

poissons d’int�r�t �conomique (Bodkin 1988).

III.3- Importance socio-�conomique des for�ts de Laminaires en Europe

Historiquement, les Laminaires ont d’abord �t� exploit�es en Europe pour leur richesse 

en iode. Les algues r�colt�es � l’aide de faux ou collect�es � l’�tat d’�paves sur les plages 

�taient br�l�es dans des fours � go�mon jusqu’� l’obtention de pains de soudes (Figure 5).

Depuis la deuxi�me moiti� du 20e si�cle, les Laminaires r�colt�es sont principalement 

utilis�es pour leur richesse en acides alginiques (Arzel 1998). Les alginates extraits ont une 

importance consid�rable dans l’industrie agro-alimentaire pour leurs propri�t�s �paississantes 

et g�lifiantes. 

Les Laminaires sont r�colt�es par des navires � go�moniers �, � l’aide d’un 

� scoubidou �, perche courbe qui est enroul�e autour des Laminaires pour les arracher au 

substrat (Figure 6). En Bretagne, la flotte go�moni�re �tait constitu�e en 1997 d’environ 60 

navires, pour un tonnage annuel d’environ 70 000 tonnes. L’esp�ce principalement cibl�e en 

Bretagne est Laminaria digitata. Sur les c�tes Norv�giennes, la r�colte s’�l�ve � plus de 

170 000 tonnes / an (Christie et al. 1998), et est principalement dirig�e vers Laminaria 

hyperborea, qui est r�colt�e � l’aide de � peignes � tir�s par les navires go�moniers.
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Figure 5 : Four � go�mon � Cl�der sur la plage des Amiets. Photo : Thesupermat

Figure 6 : Navire go�monier r�coltant des laminaires � l’aide de scoubidous. 
Photo : Christophe Courteau

Les for�ts de Laminaires h�bergent �galement un grand nombre d’esp�ces d’int�r�t 

�conomique, et sont donc un lieu important de p�che, � pied et en bateau. Des esp�ces 

comme l’ormeau Haliotis tuberculata, l’�trille Necora puber, le tourteau Cancer pagurus, les 

lieus Pollachius pollachius et Pollachius virens ainsi que le bar Dicentrarchus labrax
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exploitent cette ressource au cours de leur cycle de vie, et font l’objet d’une pression de 

p�che en Bretagne, tant au niveau professionnel qu’amateur.

Le r�le socio-�conomique des Laminaires et des for�ts de Laminaires en Bretagne, mais 

�galement au Portugal et au Chili, a motiv� en 2006 la cr�ation d’un projet de recherche 

financ� par l’Agence Nationale de la Recherche (ANR) visant � mieux comprendre la 

dynamique de la biodiversit� dans ces �cosyst�mes, ainsi que ses implications socio-

�conomiques dans un contexte d’exploitation go�moni�re. Ce projet, baptis� ECOKELP 

(http://www.sb-roscoff.fr/ecokelp/), regroupe des chercheurs issus de neuf instituts diff�rents 

dans les trois pays impliqu�s, sp�cialis�s en �cologie, g�n�tique, physiologie, biologie des 

populations, sociologie ou �conomie. Cette th�se s’inscrit largement dans le cadre de ce 

projet.

IV- M�thodes d’�tude des r�seaux trophiques en milieu c�tier : 

apports du tra�age isotopique naturel
IV.1- M�thodes d’�tudes en �cologie trophique

Diff�rentes m�thodes peuvent �tre utilis�es pour l’�tude des interactions trophiques entre 

organismes. Les m�thodes classiques incluent l’observation de comportements alimentaires 

in situ et au laboratoire, l’analyse de contenus stomacaux ainsi que l’analyse de f�ces. Bien 

que fournissant des informations pr�cieuses dans la compr�hension des r�seaux trophiques, 

chacune de ces m�thodes pr�sente n�anmoins des limites.

L’observation in situ est une m�thode d’�tude particuli�rement r�pandue en �cologie 

terrestre. Elle est cependant beaucoup plus difficile en milieu marin, et limit�e par la taille 

des esp�ces �tudi�es. Cette m�thode est �galement difficile � mettre en œuvre pour des 

organismes comme les suspensivores, dont une grande partie des repr�sentants sont des 

esp�ces sessiles se nourrissant de mani�re passive parmi le pool de particules organiques en 

suspension. 

L’analyse de contenus stomacaux permet de conna�tre la nourriture ing�r�e par les 

organismes en conditions naturelles, mais est une m�thode particuli�rement co�teuse en 

temps. Cette technique a n�anmoins �t� largement mise en œuvre pour l’�tude de l’�cologie 

trophique des poissons (e.g. Norderhaug et al. 2005). Cependant, cette m�thode ne permet 
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pas l’acc�s � une information int�gr�e dans le temps. Enfin, certains types de nourriture sont 

dig�r�s plus rapidement que d’autres, d’o� un risque de sous-estimation de certaines sources 

dans le r�gime d’un consommateur (Michener & Kaufman 2007).

De nombreux auteurs ont �galement utilis� des exp�riences de comportement alimentaire 

en conditions contr�l�es (e.g. Pavia et al. 1999 ; Karez et al. 2000 ; Laurand & Riera 2007). 

Ces exp�riences pr�sentent l’avantage de pouvoir contr�ler les diff�rents facteurs affectant le 

comportement trophique des esp�ces c�ti�res, afin de discerner le r�le jou� par chacun 

d’entre eux. Leur extrapolation en conditions naturelles est cependant toujours d�licate du 

fait de la multiplicit� de facteurs non contr�lables qui caract�rise le milieu naturel et qu’il est 

impossible de reproduire en conditions contr�l�es.

D’autres m�thodes ont �t� plus r�cemment mises au point pour �tudier les relations 

trophiques entre individus.

Certaines �tudes ont utilis� des sources marqu�es � l’aide d’un isotope radioactif (souvent 

le 14C) afin de mesurer les taux d’assimilation chez un consommateur (e.g. Charles et al. 

1996). Cependant, ces �tudes n�cessitent de nombreuses pr�cautions inh�rentes � la 

manipulation de traceurs radioactifs, et leur utilisation est limit�e � une ou deux sources 

potentielles (Michener & Kaufman 2007).

Des m�thodes immunologiques ont �galement �t� mises au point pour l’�tude de relations 

trophiques (voir Hoyt et al. 2000), mais elles n�cessitent de longues mises au point de 

protocoles pour �tablir des anticorps sp�cifiques d’une source ou d’un groupe de sources de 

nourriture. Ces m�thodes ont cependant �t� utilis�es avec succ�s pour l’�tude de relations 

trophiques au sein du zooplancton (e.g. Haberman et al. 2002).

Les techniques de reconnaissance mol�culaire de contenus stomacaux sont de plus en 

plus utilis�es depuis quelques ann�es en milieu marin. Les utilisations les plus nombreuses 

ont port� sur la d�tection de la consommation de phytoplancton par des crustac�s 

zooplanctoniques (e.g. Nejtsgaaard et al. 2003), mais certaines �tudes ont r�cemment port� 

sur l’�cologie trophique de certains consommateurs benthiques, comme la crevette de sable 

Crangon affinis (Asahida et al. 1997). Les m�thodes incluant une reconnaissance mol�culaire 

de contenus stomacaux sont multiples, comme l’amplification sp�cifique par PCR 

(Polymerisation Chain Reaction), la RFLP (Restriction Fragment Length Polymorphism) ou 

la PCR quantitative (Symondson 2002).

L’autre m�thode particuli�rement utilis�e pour l’�tude des relations trophiques est bas�e 

sur l’identification d’acides gras sp�cifiques de certaines sources de nourriture. Les acides 

gras ont un r�le fondamental dans le m�tabolisme et dans les membranes des consommateurs 
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(Arts 1999). Certains acides gras ne peuvent �tre synth�tis�s de novo par les consommateurs 

et doivent donc provenir de l’alimentation, ce qui permet d’utilisation de ces mol�cules 

comme traceurs trophiques. Les diff�rentes sources de nourriture pr�sentent des profils 

d’acide gras diff�rents, et certains acides gras sont sp�cifiques d’un type d’organismes (e.g. 

18:1(n-7) caract�ristiques des sources bact�riennes, 20:5(n-3) caract�ristiques des diatom�es, 

18:2(n-6) + 18:3(n-3) caract�ristiques des phan�rogames marines). La d�termination des 

sources de nourriture des consommateurs par cette m�thode a �t� mise en œuvre avec succ�s 

dans de nombreux �cosyst�mes (e.g M�ziane et al. 1997 ; Richoux & Froneman 2008). 

Cependant, cette m�thode est grandement limit�e par la n�cessit� de caract�riser au pr�alable 

l’ensemble des sources de nourriture potentielles afin de mettre en �vidence des acides gras 

pouvant servir de marqueurs trophiques.

La m�thode incontestablement la plus utilis�e depuis 25 ans en �cologie trophique est 

celle du tra�age isotopique naturel, bas� sur l’abondance des isotopes stables naturels du 

carbone (13C), de l’azote (15N) et du souffre (34S).

IV.2- Principe du tra�age isotopique naturel

Les isotopes sont des atomes poss�dant le m�me nombre de protons mais un nombre de 

neutrons diff�rent, ce qui conf�re � leurs noyaux des masses diff�rentes. Chaque �l�ment est 

pr�sent dans la nature sous diff�rents isotopes en proportions fixes (Table 1). On distingue 

les isotopes radioactifs, qui ont la propri�t� de se d�sint�grer au cours du temps en �l�ments 

plus l�gers, et les isotopes stables, qui persistent ind�finiment sous la m�me forme.

El�ment Isotope 1 Abondance Isotope 2 Abondance Isotopes 3 Abondance Isotopes 4 Abondance
Hydrog�ne 1H 99.985 % 2H 0.015 % 3H ε

Carbone 12C 98.99 % 13C 1.11 % 14C ε
Azote 14N 99.64 % 15N 0.36 %

Oxyg�ne 16O 99.76 % 17O 0.004 % 18O 0.2 %
Soufre 32S 95.02 % 33S 0.75 % 34S 4.21 % 36S 0.02 %

Table 1 : Abondance des isotopes naturels des principaux �l�ments utilis�s en �cologie. ε = traces

Les �l�ments chimiques les plus utilis�s en �cologie trophique sont le carbone (13C) et 

l’azote (15N). Les rapports isotopiques utilis�s en �cologie s’expriment en unit� δ (‰).

L’abondance de l’isotope lourd est rapport�e � l’abondance de l’isotope l�ger (13C/12C par 

exemple), et est compar�e � un rapport fix� par un standard international. Le standard utilis� 
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pour le carbone est le Pee Dee Belemnite, roche fossile du Carbonif�re, alors que celui utilis� 

pour l’azote est le rapport 15N/14N de l’azote atmosph�rique. Par d�finition la valeur de δ des 

standards est �gale � z�ro.

δ13C(X) = [(R�chantillon / Rstandard) – 1]. 103 Avec R = 13C/12C

δ15N(X) = [(R�chantillon / Rstandard) – 1]. 103 Avec R = 15N/14N

Lors de la photosynth�se, les producteurs primaires acqui�rent les rapports isotopiques de 

leur source de carbone et d’azote min�rale. Diff�rents facteurs, tels que la source de carbone 

(CO2, HCO3
-…), d’azote (NO3

-, NH3) utilis�e ou la voie m�tabolique (C3, C4, CAM), 

affectent l’assimilation des diff�rents isotopes (Raven et al. 2002). Il en r�sulte un d�calage 

entre le δ de la source min�rale et du consommateur primaire qui permet de distinguer les 

diff�rents producteurs primaires au sein d’un �cosyst�me (Fry & Sherr 1984).

Lors du transfert d’un producteur primaire dans les diff�rents niveaux du r�seau 

trophique, sa signature isotopique reste peu affect�e. A chaque transfert trophique, le 

consommateur s’enrichit en isotope lourd (13C et 15N) par rapport � sa source de nourriture 

d’un facteur constant, appel� fractionnement isotopique.

Bien que la variabilit� du fractionnement trophique entre une source et son 

consommateur puisse �tre importante et soit l’objet d’un intense d�bat encore actuellement 

(voir Dubois et al. 2007a), plusieurs revues bibliographiques ont �tabli que pour le carbone 

un consommateur �tait enrichi d’environ 1 ‰ par rapport � sa source (Vander Zanden & 

Rasmussen 2001 ; McCutchan et al. 2003). L’augmentation de δ15N entre chaque niveau 

trophique semble beaucoup plus variable, et des diff�rences significatives de fractionnement 

isotopique ont pu �tre mises en �vidence en fonction du mode d’excr�tion azot�e de 

l’organisme consid�r�, de son groupe trophique ou taxonomique (Vanderklift & Ponsard 

2003). Dans la pr�sente �tude, nous consid�rerons g�n�ralement un fractionnement de 2.5 ‰ 

entre un producteur primaire et un consommateur primaire, et de 3.4 ‰ entre un 

consommateur primaire et un pr�dateur (Vander Zanden & Rasmussen 2001).

La constance du fractionnement isotopique entre deux niveaux trophiques permet la 

reconstruction des cha�nes alimentaires sur la base des rapports isotopiques du carbone et de 

l’azote (Figure 7).
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Figure 7 : D�termination des voies de transfert trophique sur la base des 
rapports isotopiques de sources et consommateurs virtuels. 

IV.3- Les isotopes stables en �cologie trophique : des concepts aux applications 

num�riques

L’apport de la technique du tra�age isotopique naturel � l’�cologie trophique a �t� 

consid�rable. Cette m�thode permet en effet de conna�tre la nourriture r�ellement assimil�e

(et non seulement ing�r�e), avec une int�gration temporelle de l’information variant selon le 

type de tissus analys� et le turn-over tissulaire du tissu en question.

Les diff�rences entre le carbone et l’azote au niveau du fractionnement isotopique � 

chaque transfert trophique conf�rent � chacun de ces isotopes des utilisations vari�es en 

�cologie trophique. La faible valeur de fractionnement isotopique du carbone � chaque 

transfert trophique conf�re au δ13C une utilit� particuli�re dans la d�termination des sources � 

la base des r�seaux trophiques (Fry & Sherr 1984). En effet, les producteurs primaires marins 

diff�rent principalement entre eux par leur δ13C (diff�rentes sources de carbone inorganique, 

diff�rentes voies photosynth�tiques…), ce qui permet de distinguer les consommateurs 

appartenant � diff�rentes voies de transfert trophiques m�me pour des niveaux trophiques 

�lev�s (pr�dateurs de second ou de troisi�me ordre) (cf Figure 7). A l’�chelle intrasp�cifique, 

il a souvent �t� propos� que les esp�ces les plus opportunistes �taient caract�ris�es par la plus 



19

grande variabilit� de δ13C (Bearhop et al. 2004 ; Ara�jo et al. 2007). En effet, ces esp�ces 

sont capables de se nourrir indiff�remment sur plusieurs sources de nourriture en fonction de 

leur disponibilit� locale, et pr�sentent des signatures isotopiques caract�ristiques de 

l’appartenance � plusieurs voies de transfert trophique. 

Du fait de l’importance du fractionnement isotopique affectant le δ15N � chaque transfert 

trophique, son utilisation pour d�terminer la base d’une cha�ne alimentaire est plus d�licate 

(mais voir Riera et al. 2009). Le δ15N est en revanche particuli�rement utilis� dans la 

d�termination des niveaux trophiques des consommateurs (Post 2002). Ainsi lorsque les 

sources de nourriture potentielles pr�sentent des δ15N voisins, on constate que les pr�dateurs 

ont des δ15N sup�rieurs � ceux des consommateurs primaires, qui eux m�me pr�sentent des 

δ15N sup�rieurs � ceux des producteurs primaires. Ceci permet dans certains cas d’�tablir des 

�chelles de niveaux trophiques sur la base du δ15N (e.g. Kwak & Zedler 1997 ; Carlier et al. 

2007a). La variabilit� du δ15N des producteurs primaires peut toutefois induire une variabilit� 

du δ15N des consommateurs primaires qui peut mener � la n�cessit� de construire deux 

�chelles de niveaux trophiques distinctes (dans le cas o� deux sources pr�dominent) (Schaal 

et al. 2008), voire parfois � l’impossibilit� d’utiliser le δ15N comme indicateur de niveau 

trophique (Riera et al. 2009). A l’�chelle intrasp�cifique, une variabilit� importante de δ15N 

est souvent associ�e � un r�gime incluant une grande proportion d’omnivorie (ce terme �tant 

ici d�fini comme le fait de se nourrir sur des sources appartenant � plusieurs niveaux 

trophiques) (Sweeting et al. 2005).

Les diff�rentes propri�t�s des isotopes stables en �cologie trophique ont donn� lieu au 

d�veloppement de certains outils isotopiques, comme le mod�le de calcul IsoSource (encadr� 

1) ou � la mise au point de diff�rentes m�triques isotopiques (encadr� 2) permettant une 

approche plus chiffr�e des interactions trophiques en milieu naturel. L’utilisation de ces 

outils est aujourd’hui largement g�n�ralis�e dans les diff�rentes �tudes, et leurs applications 

vont de l’�lucidation des modalit�s de comp�tition trophique entre hu�tre creuse (Crassotrea 

gigas) et cr�pidule (Crepidula fornicata) (Decottignies et al. 2007), � la reconstruction de 

paleo-r�gimes pour des populations humaines de l’�poque Holoc�ne (Newsome et al. 2004).



20

Encadr� 1 : Quantification des r�gimes alimentaires � l’aide du mod�le Isosource

La constance des fractionnements isotopiques du carbone et de l’azote permet, pour un consommateur dont 
on conna�t le δ13C et le δ15N, d’estimer la signature isotopique de sa source de nourriture th�orique, en retranchant 
aux δ13C et δ15N de ce consommateur les valeurs du fractionnement isotopique. 

Dans le cas d’un r�gime alimentaire bas� sur une source unique, les signatures isotopiques de la source 
th�orique et de la source r�ellement consomm�e seront identiques. Dans le cas o� plusieurs sources de nourriture 
sont r�ellement consomm�es, la contribution de chacune d’entre elles au r�gime du consommateur peut se calculer 
par la r�solution du syst�me d’�quation suivant :

Avec δ13C(X) et δ15N(X) les rapports isotopiques du consommateur 

�tudi�, et λi les contributions de chaque source i au r�gime du 

consommateur X.

La r�solution de ce syst�me aboutit � des solutions uniques pour les λi dans le cas o� le nombre de source est 
inf�rieur ou �gal � trois (le nombre d’isotopes utilis� + 1) (Phillips 2001). Dans le cas o� le nombre de sources 
entrant en consid�ration d�passe trois, ce syst�me n’admet pas de solutions uniques, mais plusieurs contributions de 
chaque source peuvent aboutir aux rapports isotopiques mesur�s chez le consommateur (Phillips & Gregg 2003). 
Une proc�dure bas�e sur des calculs it�ratifs a r�cemment �t� cr��e afin de d�terminer les gammes de contributions 
incluant l’ensemble des solutions possibles au syst�me d’�quation (Phillips & Gregg 2003). Ce mod�le de calcul, 
IsoSource, proc�de en quatre �tapes :

(1) Le programme g�n�re tout d’abord toutes les combinaisons de sources possibles (dont la somme est 
�gale � 1) � partir des sources consid�r�es, en utilisant un incr�ment variable, souvent fix� � 0.01.
(2) La signature isotopique de chaque combinaison g�n�r�e � l’�tape pr�c�dente est calcul�e � l’aide des 
�quations suivantes :
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(3) Toutes les signatures isotopiques sont compar�es � la signature isotopique de la source th�orique 
(calcul�e en retirant les fractionnements isotopiques de la signature isotopique du consommateur 
consid�r�).
(4) L’ensemble des combinaisons correspondant � la source th�orique sont retenues, et la gamme de 
contributions possibles pour chaque source est g�n�r�e (Figure ci dessous). A partir de ces figures, 
diff�rents param�tres (contribution moyenne, m�diane, gamme de contribution, 1ers et 3emes quartiles…) 
seront utilis�s pour caract�riser les r�gimes alimentaires

Figure ci-dessus: Exemple de graphique IsoSource pr�sentant la r�partition de l’ensemble des contributions possibles pour 
quatre sources de nourriture au r�gime de l’oursin Psammechinus miliaris. Source : Schaal (2006).
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Encadr� 2 : M�triques isotopiques

Les isotopes stables ont �t� utilis�s d�s le d�but des ann�es 1980 en �cologie trophique pour d�terminer les 
sources de nourriture consomm�es par certaines esp�ces cibles (e.g. Peterson et al. 1985 ; Currin et al. 1995 ; 
Riera & Richard 1996). La g�n�ralisation de leur utilisation pour l’ensemble d’une communaut� d’un �cosyst�me 
est en revanche plus r�cente (e.g. Bustamante & Branch 1996 ; Fredriksen 2003 ; Carlier et al. 2007a). Certains 
auteurs ont ainsi tent� de mettre au point des m�triques isotopiques permettant de caract�riser le nuage de points 
cr�� par l’ensemble des esp�ces d’une communaut� dans un graphique δ15N = f(δ13C), ainsi que son �volution 
spatio-temporelle (Layman et al. 2007 ; Schmidt et al. 2007). Bien que faisant l’objet d’un vif d�bat au sein de la 
communaut� scientifique (voir Hoeinghaus & Zeug 2008), ces outils ouvrent en �cologie trophique des 
perspectives particuli�rement int�ressantes pour une analyse quantifi�e des donn�es isotopiques.

Au cours de cette �tude, certaines des m�triques propos�es par Layman et al. (2007) seront utilis�es pour 
caract�riser la structure trophique d’une communaut� sur la base des rapports isotopiques des consommateurs :

(1) Gamme de δ13C (δ13C range) : La gamme de δ13C pr�sent�e par les consommateurs d’un �cosyst�me est 
souvent consid�r�e comme un indicateur de la diversit� des sources de nourriture qui soutiennent le r�seau 
trophique (Layman et al. 2007).
(2) Gamme de δ15N (δ15N range) : Le δ15N est fr�quemment utilis� en tant qu’indicateur de niveau trophique 
chez les consommateurs. La gamme de δ15N que pr�sente l’ensemble de la communaut� peut par cons�quence �tre 
assimil�e au nombre de niveaux trophiques s�parant l’organisme pr�sentant le niveau trophique le plus bas (2 en 
g�n�ral) de l’organisme pr�sentant le niveau trophique le plus �lev�, c'est-�-dire � la hauteur totale du r�seau 
trophique (Post 2002).
(3) Aire totale du nuage de points dans l’espace isotopique (δ15N = f(δ13C)) (Total area ou TA) : Ce 
descripteur du nuage de points combine l’information des deux pr�c�dents descripteurs, pour donner une id�e de 
l’espace total occup� par les consommateurs du r�seau trophique dans l’espace isotopique. Il peut �tre assimil� � 
une estimation de la diversit� trophique � l’int�rieur d’un r�seau trophique. Ce descripteur est cependant tr�s 
sensible � la pr�sence d’esp�ces pr�sentant des signatures isotopiques extr�mes (Layman et al. 2007).
(4)Distance moyenne au barycentre (mean distance to centroid ou CD) : Cet indicateur est consid�r� comme 
une estimation du degr� moyen de diversit� trophique au sein du r�seau trophique. Il est beaucoup moins sensible 
que TA � la pr�sence de valeurs isotopique extr�mes.
(5)Distance moyenne au plus proche voisin (Mean nearest neighbour distance ou MNND : Ce descripteur 
mesure le niveau d’aggr�gativit� des signatures isotopiques des consommateurs du r�seau trophique. Des valeurs 
faibles de MNND caract�risent des r�seaux trophiques dans lesquels de nombreuses esp�ces pr�sentent des niches 
trophiques redondantes.
(6)Ecart-type de la distance moyenne au plus proche voisin (Standard deviation of nearest neighbour 
distance ou SDNND) : Ce descripteur mesure la r�gularit� de l’agr�gation des points dans l’espace isotopique. De 
faibles SDNND caract�risent des r�seaux trophiques dans lesquels la r�partition des esp�ces au sein des niches 
trophiques est r�guli�re.

Figure ci-contre : Diff�rents types de modifications d’un r�seau 
trophique par l’addition de nouvelles esp�ces. Les symboles noirs 
repr�sentent les nouvelles esp�ces dans le r�seau trophique. La 
mani�re dont les diff�rentes m�triques r�agissent aux diff�rents 
scenarii est indiqu�e sous les trois graphiques.

L’utilisation de ces outils isotopiques est toutefois 
limit�e � certaines conditions particuli�res et ne peut pas �tre 
g�n�ralis�e sans pr�cautions � l’ensemble des �tudes globales 
de structure et fonctionnement des r�seaux trophiques. En effet, 
tous les descripteurs isotopiques de r�seaux trophiques sont 
particuli�rement sensibles aux variations de δ13C et de δ15N des 
sources de nourriture (Hoeinghaus & Zeug 2008). Les 
producteurs primaires n’�tant pas pris en compte dans le calcul 
de ces descripteurs, certaines variations de ces descripteurs 
peuvent �tre dues uniquement � une variation des signatures 
isotopiques des producteurs primaires, sans modification de la 
structure du r�seau trophique (voir Hoeinghaus & Zeug 2008).
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V- Probl�matique et objectifs de l’�tude

Ce travail se focalise sur les �cosyst�mes littoraux rocheux couvrant l’�tage m�diolittoral 

inf�rieur et le haut de l’�tage infralittoral. Bien que ces niveaux soient caract�ris�s par des diversit�s 

animales et algales particuli�rement importantes, les connaissances relatives � l’�cologie trophique 

de ces �cosyst�mes sont encore assez limit�es.

L’objectif principal de cette th�se est de caract�riser le fonctionnement et la structure des 

r�seaux trophiques associ�s � ce type d’�cosyst�me rocheux sur les c�tes bretonnes. Dans ce 

contexte g�ographique, ce travail s’est en grande partie ax� (1) sur le r�le trophique de 

Laminaria digitata, esp�ce dominante dans les for�ts de Laminaires, (2) sur l’organisation 

trophique des �cosyst�mes rocheux de bas niveaux fortement marqu�s par l’activit� humaine,

et o� cette algue n’est pas pr�sente.

Le principal outil mis en œuvre dans ce travail est le tra�age isotopique naturel du carbone et de 

l’azote (δ13C et δ15N). Cependant, la composition biochimique des diff�rentes sources potentielles de 

nourriture a �galement �t� abord�e afin de tenter de mettre en relation la valeur nutritionnelle des 

sources de nourriture avec leur utilisation dans le r�seau trophique.

Au cours de la th�se, le travail r�alis� a �t� valoris� sous la forme de quatre articles scientifiques 

soumis ou � soumettre dans des revues internationales, dont trois sont actuellement sous presse. 

Chacun de ces articles constitue le corps d’un chapitre de la th�se. Ces chapitres comportent une 

courte introduction en langue fran�aise pr�sentant le contexte ainsi que les objectifs et les enjeux de 

l’�tude. Un r�sum� des principaux r�sultats marquants de chaque chapitre est �galement pr�sent� 

avant le texte original de l’article sous presse ou � soumettre.

Apr�s cette pr�sentation du contexte scientifique dans lequel s’inscrit ce travail, la section 

suivante a pour objectif de d�tailler pr�cis�ment la m�thodologie mise en œuvre dans les diff�rentes 

partie de la th�se, tant au niveau de l’�chantillonnage que de l’analyse isotopique et des dosages 

biochimiques.

Le second chapitre pr�sente les r�sultats d’une �tude saisonni�re de la structure et du 

fonctionnement du r�seau trophique dans une zone rocheuse anthropis�e ne comportant pas de 
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canop�e � Laminaria digitata. L’article li� � cette partie est actuellement sous presse dans la revue 

Marine Biology.

Le troisi�me chapitre est consacr� � l’�tude trophique d’un �cosyst�me � canop�e de Laminaria 

digitata, la pointe Ouest de l’Ile de Batz (Toull an Zarpant) � deux dates d’�chantillonnage. Ce 

chapitre est principalement ax� sur les r�sultats du couplage m�thodologique entre tra�age isotopique 

naturel et caract�risation biochimique des sources de nourriture. Ce travail a �t� valoris� par la 

r�daction d’un article actuellement sous presse dans la revue Journal of Sea Research.

Le quatri�me chapitre de cette th�se consiste en une comparaison du r�le trophique de Laminaria 

digitata entre deux �cosyst�mes caract�ris�s par des conditions �cologiques contrast�es. Le site Toull 

an Zarpant pr�alablement �tudi� dans le chapitre 2 est caract�ris� par un mode d’exposition battu et 

des conditions consid�r�es comme pr�serv�es. Le site Ar Pourven, site atelier du programme 

ECOKELP, est situ� en conditions plus abrit�es et potentiellement sous l’influence de la proximit� 

du port de Bloscon ainsi que des apports de la rivi�re Penz�. Ce travail fait l’objet d’un article 

actuellement sous presse dans la revue Estuarine, Coastal and Shelf Science.

Le cinqui�me chapitre est �galement une �tude simultan�e des sites Toull an Zarpant et Ar 

Pourven. Il consiste en une �tude de la microvariabilit� spatiale de la ressource trophique et de la 

structure du r�seau trophique en fonction des diff�rents microhabitats de l’�cosyst�me. Il a �galement 

fait l’objet de la r�daction d’un article scientifique � soumettre prochainement dans la revue 

Oecologia.

Les r�sultats obtenus dans les diff�rentes parties de cette th�se seront ensuite synth�tis�s, et les 

principales implications de ce travail d�taill�es. Les perspectives scientifiques que cette �tude  

sugg�re seront �galement abord�es.
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I- Echantillonnage de terrain
I.1- Pr�sentation des habitats �tudi�s

Trois sites d’�tude, repr�sentatifs des conditions rencontr�es pour des �cosyst�mes rocheux de bas 

niveau, ont �t� choisis dans le cadre de cette th�se (Figure 8). Deux de ces sites (Toull an Zarpant et Ar 

Pourven) sont caract�ris�s par la pr�sence d’une canop�e � Laminaria digitata. Dans le port de Brest, 

Laminaria digitata est absente et les principales macroalgues sont Fucus serratus et Himanthalia 

elongata.

Figure 8 : Localisation des trois sites �tudi�s lors de cette th�se en Bretagne

Le site Toull an Zarpant est localis� � l’extr�mit� ouest de l’Ile de Batz, dans une zone 

particuli�rement expos�e aux vagues et � la houle li�e aux vents d’ouest dominants dans la r�gion. 

L’estran rocheux dans cette zone est caract�ristique des estrans expos�s, avec un �tage m�diolittoral de 

roche nue, comportant uniquement quelques individus de Fucus vesiculosus var. linearis (Figure 9). La 

frange infralittorale est en revanche caract�ris�e par une tr�s forte couverture algale, principalement 

domin�e par Laminaria digitata, avec des peuplements algaux caract�ristiques de ce niveau 

hypsom�trique (Fucus serratus, Himanthalia elongata, Mastocarpus stellatus, Chondrus crispus, 

Palmaria palmata, Osmundea pinnatifda, Cladophora rupestris, Codium fragile) (Castric-Fey et al. 

1997).
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Figure 9 : L’estran rocheux au site Toull an Zarpant. Image de gauche : Vue g�n�rale de l’�tage m�diolittoral. 
Image de droite : Frange infralittorale d�couvrant durant les basses mers de vives eaux, montrant les peuplements 
algaux domin�s par Laminaria digitata. Images : V. Ouisse

Le site Ar Pourven est localis� � l’int�rieur de la Baie de Morlaix, en face du port en eaux 

profondes de Bloscon. Ce site est donc abrit� de la houle et des vagues li�es aux vents d’ouest, et peut 

donc �tre consid�r� comme repr�sentatif d’un mode abrit� � semi-abrit�. Le milieu rocheux est constitu� 

d’une banquette granitique sur laquelle sont pr�sents quelques blocs (Figure 10). Les communaut�s 

algales sont sensiblement les m�mes que celles retrouv�es sur le site Toull an Zarpant. 

Figure 10 : L’estran rocheux au site Ar Pourven. Image de gauche : Vue g�n�rale du bas de l’�tage m�diolittoral, 
avec la canop�e de Fucus serratus, ainsi que de la frange infralittorale, avec la canop�e de Laminaria digitata. 
Image de droite : Frange infralittorale d�couvrant durant les basses mers de vives eaux, montrant la proximit� du 
port de Bloscon.

Le site d’�chantillonnage du Port de Brest est localis� sur un remblai rocheux artificiel, destin� � 

stabiliser la digue ext�rieure du port (Figure 11). Il est constitu� de blocs de tailles variables superpos�s, 

sous lesquels une grande quantit� de s�diments fins est d�pos�e. Les principales macroalgues qui 

caract�risent ce site sont les algues brunes Fucus serratus et Himanthalia elongata, les algues rouges 

Palmaria palmata et Mastocarpus stellatus, ainsi que l’algue verte Ulva sp.. Ce site a �t� choisi comme 

repr�sentatif de conditions abrit�es fortement soumises � l’influence anthropique. Les sources de 

perturbations potentielles incluent par exemple la zone portuaire voisine (marina, port de commerce, port 
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militaire tous situ�s � proximit� imm�diate), les rejets de polluants et de mati�res organiques via la rivi�re 

Penfeld (embouchure situ�e � moins d’un kilom�tre du site d’�tude) ainsi que les d�p�ts r�guliers de 

d�tritus de toutes sortes sur l’estran �tudi� (observation personnelle).

Figure 11 : Vue g�n�rale du site d’�chantillonnage du Port de Brest, depuis le m�le principal. Image de gauche : 
Vue d’ensemble du site dans son environnement, avec un arri�re-plan un p�trolier supertanker en approche du port. 
Image de droite : Vue montrant la zone pr�cise o� l’�chantillonnage a �t� r�alis�. Images : A. Vettoretti

I.2- Pr�l�vement des �chantillons

Les pr�l�vements ont �t� effectu�s durant les vives eaux entre octobre 2006 et novembre 2007 

pour les trois sites d’�tude. Trois pr�l�vements ont �t� men�s pour chaque site au cours de l’ann�e (Table 

2).

Table 2 : Dates, coefficients de mar�e et hauteurs d’eau � basse mer des diff�rents �chantillonnages r�alis�s 
sur les trois sites d’�tude (Port de Brest, Toull an Zarpant, Ar Pourven)

Site d'�tude Date de pr�l�vement Coefficient de mar�e Hauteur d'eau � basse mer
Toull an Zarpant 9 octobre 2006 108 0,63 m

Port de Brest 8 novembre 2006 90 1,15 m
Port de Brest 23 janvier 2007 90 1,17 m
Ar Pourven 19 f�vrier 2007 110 0,58 m

Toull an Zarpant 21 f�vrier 2007 99 0,89 m
Port de Brest 15 mai 2007 91 1,10 m

Toull an Zarpant 18 mai 2007 98 1,12 m
Ar Pourven 31 ao�t 2007 104 0,88 m
Ar Pourven 26 novembre 2007 99 0,96 m

L’�chantillonnage est r�alis� � pied durant la basse mer. Une attention particuli�re a �t� apport�e 

au maintien d’un effort d’�chantillonnage constant d’une date de collecte � l’autre pour un m�me (nombre 

de personnes charg�es de collecter les �chantillons identique, temps consacr� � la r�colte identique).

Durant l’�chantillonnage, les sources de nourritures potentielles les plus repr�sentatives du milieu 

sont pr�lev�es. Plusieurs r�plicats sont pr�lev�s pour chaque source afin de prendre en compte les 

variabilit�s intrasp�cifiques de la signature isotopique et de la composition biochimique. Les macroalgues 
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sont stock�es dans des sacs en plastique jusqu’au retour au laboratoire. Les �chantillons d’�piphytes et de 

biofilms �pilithiques sont r�alis�s par brossage du substrat (rochers ou algues) � l’aide d’une brosse 

souple propre. La mati�re pr�lev�e est ensuite remise en suspension dans un r�cipient contenant de l’eau 

de mer pr�-filtr�e (0.45 �m). L’op�ration est r�p�t�e jusqu’� coloration importante de l’eau. Un 

pr�l�vement d’eau est �galement r�alis� sur le site d’�tude, si possible � pleine mer, afin de pr�lever la 

mati�re organique particulaire en suspension dans l’eau. 10L d’eau sont pr�lev�s en surface � l’aide d’un 

bidon en plastique propre.

Les animaux les plus abondants et appartenant aux diff�rents groupes trophiques sont collect�s � 

la main et stock�s jusqu’au retour au laboratoire dans des sachets en plastique. Pour l’ensemble des 

pr�l�vements d’Ar Pourven et les pr�l�vements de f�vrier et mai 2007 � Toull an Zarpant, les individus 

ont �galement �t� s�par�s en fonction du microhabitat dans lequel ils ont �t� pr�lev�s : surface des rochers 

ou dessous des rochers.

II- Pr�paration des �chantillons
II.1- Pr�paration des �chantillons pour la spectrom�trie de masse isotopique

Les �chantillons pr�lev�s sur le terrain sont ramen�s rapidement au laboratoire. Les macroalgues 

sont d�barrass�es de tout macro�piphyte �ventuel, rinc�es � l’eau distill�e et s�ch�es � l’�tuve (48 h, 60 

�C). Les esp�ces calcifi�es sont au pr�alable acidifi�es (HCl, 1N) jusqu’� arr�t de l’effervescence car le 

calcaire n’est pas repr�sentatif du carbone assimil� par les organismes via leur alimentation, et pr�sente 

des valeurs δ13C particuli�rement basses (Jacob et al. 2005). Les �chantillons s�ch�s sont ensuite broy�s 

jusqu’� obtention d’une poudre fine et homog�ne � l’aide d’un mortier et d’un pilon. La poudre obtenue 

est conserv�e � -20 �C jusqu’� analyse des �chantillons en spectrom�trie de masse. Les pr�l�vements 

contenant les biofilms (�piphytes et �pilithon) remis en suspension, ainsi que l’eau de mer contenant la 

mati�re organique particulaire en suspension sont filtr�s sur des filtres GF/F (porosit� = 0.7 �m) 

pr�alablement calcin�s (5 h, 520 �C), jusqu’� colmatage du filtre. Les filtres sont ensuite rapidement 

acidifi�s (HCl, 1N) pour �viter la pr�sence de carbonates, rinc�s � l’eau distill�e et s�ch�s � l’�tuve (24 h, 

60 �C). Ils sont conserv�s � -20 �C jusqu’� l’analyse en spectrom�trie de masse.

Les animaux sont mis � je�ner 24 h dans de l’eau de mer filtr�e (0.45 �m) imm�diatement apr�s 

retour au laboratoire, afin qu’ils �vacuent leur contenus intestinaux. Dans la mesure du possible, les 

individus sont identifi�s vivants jusqu’au niveau sp�cifique. Cependant, pour les esp�ces les plus 

difficiles � identifier, certains individus sont fix�s au formald�hyde pour identification, et les autres trait�s 

comme pour toutes les autres esp�ces. Tous les individus sont ensuite tu�s par cong�lation et conserv�s � 

-20�C. Les animaux sont par la suite d�barrass�s de leur coquille (mollusques) ou de leur cuticule 

(crustac�s), rapidement acidifi�s (HCl, 1N) si n�cessaire, rinc�s � l’eau distill�e et s�ch�s � l’�tuve (48 h, 

60 �C). Dans la mesure du possible, seul le tissu musculaire est analys� car il est le plus pauvre en lipides 
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et int�gre l’information alimentaire sur une dur�e maximale (Pinnegar & Polunin 1999). Cependant, les 

individus appartenant aux petites esp�ces sont analys�s entiers. Pour certaines esp�ces particuli�rement 

petites (e.g. Elminius modestus, Chthamalus montagui, Syllis hyalina, Amphiglenia mediterranea), 

plusieurs individus ont �t� regroup�s pour obtenir une mesure isotopique. Les individus s�ch�s sont 

ensuite broy�s jusqu’� obtention d’une poudre fine et homog�ne � l’aide d’un mortier et d’un pilon. La 

poudre obtenue est conserv�e � -20 �C jusqu’� l’analyse des �chantillons en spectrom�trie de masse.

II.2- Analyse en spectrom�trie de masse isotopique

Les �chantillons r�duits en poudre sont pes�s et plac�s dans des capsules d’�tain avant d’�tre 

ins�r�s dans l’analyseur �l�mentaire. La masse de chaque �chantillon mise dans la capsule varie en 

fonction de sa teneur en azote : moins d’1 mg pour les consommateurs et jusqu’� 3 mg pour les 

producteurs primaires, plus pauvres en azote. Dans l’analyseur �l�mentaire, les �chantillons sont d’abord 

oxyd�s � 1050 �C, puis r�duits � 650 �C afin de transformer l’int�gralit� de la mati�re organique en CO2 + 

N2 + H2O. Les mol�cules d’H2O sont ensuite r�cup�r�es dans un pi�ge � eau, afin que seuls le CO2 et le 

N2 ne soient transf�r�s dans le spectrom�tre de masse isotopique, via une interface de type ConFlow III. 

Dans le spectrom�tre de masse isotopique, le CO2 et le N2 sont s�par�s, puis les atomes ionis�s et 

focalis�s dans un champ magn�tique qui les d�vie en fonction de leur masse. Des collecteurs 

comptabilisent les diff�rents isotopes et transmettent l’information � l’interface informatique. Le gaz 

vecteur utilis� pour l’ensemble du syst�me est l’h�lium (He). Le fonctionnement du spectrom�tre de 

masse isotopique est r�sum� dans la figure 12.
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Figure 12 : Fonctionnement g�n�ral du spectrom�tre de masse de rapports isotopiques

II.3- Pr�paration des �chantillons pour les dosages biochimiques

Seules les algues ont �t� analys�es du point de vue de leur composition biochimique. Les 

�chantillons destin�s � l’analyse biochimique sont rapidement rinc�s � l’eau distill�e, broy�s � l’aide d’un 

mixer et lyophilis�s. L’�chantillon d�shydrat� est ensuite broy� � nouveau � l’aide d’un mortier et d’un 

pilon et conserv� � -20 �C jusqu’� analyse ult�rieure.

Quatre descripteurs simples de la composition biochimique ont �t� utilis�s dans le cadre de cette 

th�se. L’ensemble des mesures a �t� r�alis� en triplicats afin de tenir compte de la variabilit� de la 

composition biochimique des algues sur un m�me estran, et des incertitudes li�es � la m�thode de dosage 

employ�e. Les teneurs en mati�re organique des algues sont exprim�es en proportion de la masse s�che 

totale, et obtenue par diff�rence de masse entre l’�chantillon sec et calcin� (5 h, 520 �C). Les rapports 

C/N sont mesur�s � l’aide de l’analyseur �l�mentaire (Flash EA 1112 Series) coupl� au spectrom�tre de 

masse isotopique, et sont donc des mesures acquises simultan�ment aux rapports isotopiques (δ13C et 

δ15N) des algues. Les teneurs en lipides totaux sont obtenues par la m�thode de Barnes & Blackstock 

(1973). Cette m�thode est constitu�e d’une premi�re �tape d’extraction dans le m�thanol/chloroforme, 

puis le dosage est r�alis� apr�s ajout d’acide sulfurique pur et de vanilline par spectrophotom�trie (lecture 
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de l’absorbance � 520 nm). Les teneurs en prot�ines sont obtenues par la m�thode de Lowry et al. (1951)

l�g�rement modifi�e par Rice (1982). Cette m�thode repose sur un double dosage des compos�s 

ph�noliques, avec et sans cuivre afin de ne pas inclure les compos�s ph�noliques non prot�iques, 

particuli�rement abondants dans certaines algues.

Une partie de ces dosages a �t� r�alis�e en janvier 2007 au laboratoire Arago de Banyuls-sur-Mer, 

au sein de l’�quipe Processus et Production Biologiques � l’Interface Eau-S�diment, sous la direction de 

Karine Escoubeyrou et Gilles Vetion.
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I- Contexte g�n�ral et r�sum�

Le d�veloppement des activit�s humaines sur le littoral a profond�ment modifi� l’environnement 

c�tier au cours du vingti�me si�cle. En particulier, la construction de nombreuses structures artificielles 

en relation avec la croissance des activit�s portuaires a eu pour cons�quence l’apparition de substrats 

rocheux qui ont pu �tre colonis�s par les esp�ces locales. Cependant, plusieurs �tudes ont pu montrer que 

les communaut�s animales et v�g�tales associ�es � ces milieux diff�raient de celles retrouv�es dans les 

milieux rocheux naturels (Glasby & Connell 1998 ; Chapman & Bulleri 2003), en particulier du fait de 

diff�rences au niveau de la topographie du substrat (Glasby 1999). L’�tude du fonctionnement trophique 

de ces habitats, et des habitats c�tiers anthropis�s en g�n�ral, reste cependant tr�s r�cente.

Il a ainsi �t� propos� r�cemment que les apports anthropiques et les modifications physiques des 

�cosyst�mes c�tiers pouvaient perturber le fonctionnement des r�seaux trophiques. McClelland & Valiela 

(1998) observent ainsi une modification du producteur primaire dominant dans les zones recevant le plus 

d’apports anthropiques d’eaux us�es de la Baie de Waquoit (Etats-Unis), avec la disparition des 

phan�rogames marines, et de l’ensemble des voies de transfert trophique se basant sur cette source. Par 

ailleurs, Riera et al. (2004) ont observ� sur un milieu rocheux artificiel de l’estuaire anthropis� du 

Westerschelde (Pays-Bas) que le r�seau trophique se basait principalement sur la consommation de 

diatom�es benthiques remises en suspension de la vasi�re adjacente, et que les sources locales (i.e. l’algue 

brune Fucus vesiculosus) ne semblaient pas repr�senter une source de nourriture significative. Plus 

r�cemment, Schaal et al. (2008) ont �galement observ� un soutien important du r�seau trophique d’un 

milieu rocheux artificiel par des apports provenant de l’herbier adjacent dans le Bassin d’Arcachon. Cette 

derni�re �tude a �galement mis en �vidence l’influence trophique du milieu artificiel pour son 

environnement naturel adjacent, par le biais de la consommation de d�tritus de macroalgues par les 

consommateurs inf�od�s � l’herbier.

Les �tudes isotopiques ont montr� que les perturbations anthropiques, et en particulier les rejets 

d’eaux us�es riches en azote, sont fr�quemment associ�es � des valeurs particuli�rement �lev�es de δ15N 

chez les producteurs primaires comme les macroalgues (Hobbie et al. 1990). De telles valeurs sont 

�galement fr�quemment retrouv�es chez les consommateurs locaux, ce qui indique un transfert des 

apports anthropiques dans les diff�rents �chelons des r�seaux trophiques c�tiers (McClelland et al. 1997 ; 

Riera et al. 2000). Il a par exemple �t� mesur� pour Fucus vesiculosus des valeurs de δ15N atteignant 

26 ‰ dans l’estuaire pollu� du Westerschelde, alors que la valeur mesur�e pour la m�me esp�ce dans 

l’estuaire voisin de l’Oosterschelde est de 7 ‰ (Riera et al. 2000). Dans un m�me temps, le δ15N du 

bigorneau Littorina littorea �tait environ 8 ‰ plus �lev� dans le Westerschelde que dans l’Oosterschelde.

Dans ce contexte, l’objectif de ce chapitre est d’�tudier l’�volution annuelle de la structure et du 

fonctionnement du r�seau trophique associ� � un milieu rocheux sous l’influence de perturbations 

anthropiques de diff�rentes natures. Un site d’�tude soumis � une diversit� de perturbations d’origine

anthropiques (modification physique de l’environnement, pollution chimique, pollution azot�e, apports 
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d’eaux us�es…) a �t� suivi � trois reprises au cours de l’ann�e 2006-2007 dans le port de Brest, sur un 

remblai rocheux adjacent � la digue ext�rieure du port.

Les communaut�s algales retrouv�es sur ce site d’�tude, principalement domin�es par Fucus 

serratus, Himanthalia elongata et Palmaria palmata, sont caract�ristiques des bas niveaux du 

m�diolittoral et de la frange infralittorale (Castric-Fey et al. 1997), qui sont les niveaux hypsom�triques 

�tudi�s dans le cadre de cette th�se. Les diff�rents �chantillonnages ont permis de constater que cet 

environnement est caract�ris� par une tr�s forte turbidit�. La mati�re en suspension de ce site (SPOM) a 

�t� pr�lev�e et compar�e aux valeurs existantes pour de la mati�re organique en suspension au milieu de 

la rade de Brest (OPOM) (Lorrain et al. 2002). Les r�sultats mettent en �vidence un enrichissement en 13C 

de la SPOM par rapport � l’OPOM, qui r�v�le une contribution de sources benthiques, dont les δ13C sont 

plus �lev�s. La contribution de chacune des sources benthiques � la SPOM a pu �tre quantifi�e � l’aide du 

mod�le IsoSource, en consid�rant comme contributeurs potentiels l’OPOM, la mati�re organique 

s�dimentaire pr�lev�e sous les blocs rocheux (SOM), les d�tritus de macroalgues, les �piphytes ainsi que 

les biofilms �pilithiques. Les r�sultats mettent en �vidence la forte dominance de la SOM dans la 

composition de la SPOM. En revanche, la contribution de l’OPOM, assimilable au phytoplancton c�tier, 

est minimale, atteignant seulement 37 % de la SPOM en novembre 2006, p�riode cons�cutive � une forte 

augmentation de l’abondance du phytoplancton en rade de Brest (donn�es SOMLIT). Les r�sultats 

mettent �galement en relief un �v�nement de remise en suspension des biofilms �pilithiques non 

n�gligeable, puisqu’ils atteignent 35 % de la SPOM en janvier 2007. Contrairement aux �tudes 

mentionn�es pr�c�demment, les valeurs de δ15N mesur�es pour les producteurs primaires ne sont pas 

particuli�rement �lev�es, car dans la gamme de valeurs d�j� relev�es pour de telles esp�ces dans 

l’Atlantique Nord (Riera 1998 ; Riera et al. 2009 ; Steinarsd�ttir et al. 2009). Cependant, la comparaison 

de ces valeurs avec celles mesur�es pour les m�mes esp�ces pr�lev�es simultan�ment dans des 

environnements moins perturb�s (Toull an Zarpant et Ar Pourven) r�v�le que les valeurs de δ15N � Brest 

sont statistiquement plus �lev�es (de 2 ‰ en moyenne) que dans les zones moins impact�es. 

L’enrichissement en 15N n’est donc pas aussi important que pr�c�demment relev� dans la litt�rature (e.g. 

Riera et al. 2000 ; 2004), mais il est n�anmoins d�celable par les mesures de δ15N des producteurs 

primaires, ce qui sugg�re un impact mod�r� des apports anthropiques azot�s dans le port de Brest. 

L’intensit� du brassage des eaux associ�e aux forts marnages dans la zone contribue probablement 

fortement � l’impact relativement mod�r� de ces apports sur les producteurs primaires de la zone.

Les pr�l�vements men�s � trois saisons (novembre, janvier, mai) ont permis l’�chantillonnage de 

73 esp�ces de consommateurs, domin�s par les mollusques, crustac�s et ann�lides. Bien que 

l’�chantillonnage mis en place dans le cadre de cette �tude ne soit pas exhaustif ni quantitatif, ce chiffre 

ne semble pas indiquer de diminution de la diversit� associ�e aux perturbations anthropiques. Par ailleurs, 

l’�tude des variations temporelles des signatures isotopiques de l’ensemble des consommateurs sugg�re 

que le r�seau trophique associ� � cet habitat se caract�rise par une importante stabilit� temporelle. 
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Les larges gammes de δ13C pr�sent�es par les consommateurs r�v�lent la diversit� des sources de 

nourriture qui soutiennent le r�seau trophique. Les gammes de δ15N pr�sent�es par l’ensemble des 

consommateurs (entre 6,3 et 8,2 ‰) indiquent que le r�seau trophique est constitu� de 3 � 4 niveaux 

trophiques, ce qui semble �tre une longueur habituelle pour un habitat c�tier rocheux (Fredriksen 2003 ; 

Riera et al. 2009).

Les consommateurs suspensivores �chantillonn�s aux trois dates pr�sentent des signatures 

isotopiques globalement proches de la SPOM, ce qui indique que le s�diment remis en suspension qui en 

constitue la majeure partie est assimil� par ces consommateurs. Cependant, ces consommateurs pr�sentent 

une importante variabilit� de leurs δ13C et δ15N, qui est r�v�latrice de capacit�s de s�lections variables de 

ces organismes vis-�-vis du pool de mati�re organique particulaire en suspension. En particulier, les 

r�sultats sugg�rent un partitionnement de la nourriture entre les diff�rents taxons consitutant ce groupe 

trophique. Les ascidies pr�sentent ainsi les valeurs les plus appauvries en 13C alors que les crustac�s sont 

les plus enrichis, r�v�lant une contribution � leur r�gime des d�tritus de macroalgues ou des biofilms 

remis en suspension plus importante.

L’ensemble des caract�ristiques mises en �vidence dans cette �tude au niveau de la structure et du 

fonctionnement de ce r�seau trophique sugg�re qu’il n’existe pas de simplification du r�seau trophique, 

comme cela avait pr�c�demment �t� observ� sur la base des signatures isotopiques (McClelland &Valiela 

1998 ; Riera et al. 2004). Nos r�sultats sugg�rent que le partitionnement de la ressource trophique pourrait 

�tre un facteur favorisant cette diversit�, via l’augmentation du nombre de niches trophiques disponibles 

pour les diff�rentes esp�ces. Cet argument est soutenu par la grande diversit� de pr�dateurs, qui semblent 

exploiter diff�rents microhabitats de cet estran (pr�dateurs de surface, pr�dateurs du dessous des blocs, 

pr�dateurs de s�diment). D’apr�s cette hypoth�se, la complexit� topographique du substrat serait un 

facteur important permettant l’�tablissement d’un r�seau trophique relativement complexe, malgr� les 

perturbations li�es aux activit�s humaines qui affectent ce milieu.
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II- Abstract

This study aimed, through a seasonal δ13C and δ15N study, at characterising the structure and 

functioning of the food web associated to an intertidal rocky shore in the harbour of Brest (Western 

Brittany, France). The dominance of benthic-derived organic matter, and particularily resuspended 

sediment, in the local pool of suspended organic matter, is highlighted. This benthic-derived organic 

matter dominates the diet of filter-feeders, including a certain degree of selectivity displayed by various 

taxa belonging to this trophic group. The food web structure appeared very stable temporally, which 

suggested the dominance of mixed diets, rather than the consumption of pure sources. It was constituted 

of 4 trophic levels, including a large diversity of predators, likely favoured by the diversity of 

microhabitats that characterize this intertidal habitat. From our results, the trophic functioning of this 

anthropised rocky shore community does not appear functionally simplified as previously reported for 

other anthropised and/or artificial rocky ecosystems. We suggest that the topological complexity of rocky 

habitats, including a diversity of microhabitats, might be responsible of the important animal diversity, in 

spite of the anthropogenic disturbances characterising this peri-urban area.
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III- Introduction

The structure and functioning of anthropized rocky shore-associated food webs is a topic raising 

increasing concern since a few years. Consumers inhabiting rocky shore habitats encounter a wide 

diversity of potentially available food sources, including several coexisting macroalgae, epilithic or 

epiphytic biofilms, detritus of various origins and phytoplankton (Bode et al. 2006). Within intertidal 

rocky habitats, recent findings have therefore highlighted the coexistence of distinct major trophic 

pathways, based either on benthic production or on pelagic production (Bode et al. 2006; Riera et al. 

2009). The coexistence of distinct trophic pathways is an important difference between the trophic 

functioning of rocky shore and other marine ecosystems (e.g. Rau et al. 1990; Carlier et al. 2007a). The 

consumption of macroalgae has been reported to occur mainly through the detrital pathway (Duggins et 

al. 1989; Bustamante and Branch 1996; Riera et al. 2009), which makes algal matter readily available to 

various trophic groups. For instance, In South African exposed rocky shores, this contribution was

estimated at 60 % of the diet of three filter-feeding species (Bustamante and Branch 1996). This 

consumption has been reported to be maximal during winter, when phytoplanktonic production is low 

(Duggins et al. 1989). Other benthic food sources may also be locally important for the food web, such as 

epiphytic or epilithic biofilms, which are the favoured food source of Trochidae and Patellidae gastropods 

(Peduzzi 1987; Jenkins and Hartnoll 2001), which are important biota in North Atlantic rocky shores 

(Little and Kitching 1996).

Hydrodynamics also affects the local availability of food sources. For instance, in the Bay of 

Arcachon, tide currents have been observed to enhance trophic transfers between an artificial rocky 

habitat and its adjacent environment, via the resuspension of seagrass detritus (Schaal et al. 2008). In the 

Seto Inland Sea, Takai et al. (2004) also observed a resuspension of epilithic microalgae by 

hydrodynamism, leading to the assimilation of this matter by local filter-feeders. Hydrodynamism can 

also affect food webs by providing drifted macroalgae in barren grounds (Kang et al. 2008), therefore 

allowing the establishment of rich and diversified communities in poorly productive environments 

(Bustamante et al. 1995).

In addition, due to the concentration of human population along the coastal line, rocky shores are 

particularly subjected to disturbances related to anthropogenic activities (Benedetti-Cecchi and Chato 

Osio 2007). Although the effects of various human disturbances on the structure and functioning of soft-

sediments communities have been widely studied (Grall and Gl�marec 1997; Guyonnet et al. 2008), their 

impact on hard-bottom environments are to date largely misunderstood. In particular, most of stable 

isotopes studies dealing with trophic functioning of rocky shore’s communities took place in relatively 

pristine environments (Fredriksen 2003; Riera et al. 2009). Recent investigations (Riera et al. 2004; 

Schaal et al. 2008) have however pointed out several characteristics of foods webs associated to rocky 

shore anthropized environments and, then, the need for studies assessing their structure and functioning. 
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These studies are necessary for the development of conceptual and predictive models for sustainable use 

and conservation, as proposed for estuarine habitats by Humborg et al. (2000).

The use of stable isotopes (δ13C and δ15N) provides new insights for the study of trophic 

interactions in littoral rocky environment. Several studies have highlighted the possibility to discriminate, 

especially with δ13C, between pelagic and benthic primary producers (Fry and Sherr 1984) and among 

benthic primary producers (Raven et al. 2002). Due to the low 13C-enrichment occurring between a food 

source and its consumer, it is thus possible to track trophic transfers in rocky environments, where the 

diversity of food sources is important. Moreover, the large δ15N fractionation occurring at each trophic 

transfer permits to infer important structural features of food webs, such as the number of trophic levels 

(Cabana and Rasmussen 1996), or the prevalence of omnivory (Bode et al. 2006).

In this ecological context, the aim of the study was to assess the structural and functional features 

of the intertidal rocky shore food web associated to a heavily anthropized harbour. Based on δ13C and 

δ15N, the study focussed on seasonal and taxonomic variability of major trophic pathways in this 

particular habitat. In particular, special attention was paid to study whether the diversity of food sources 

available had an effect on the temporal stability of the food web.

IV- Material and methods
IV.1- Study site and sampling

The Bay of Brest is a shallow semi-enclosed embayment located on the west coast of Brittany 

(France). The maximal tidal amplitude in this area is 8 m. This Bay is affected by nitrogen inputs from the 

two main tributaries, the Aulne and the Elorn, draining an extended catchment of 2800 km�, where 

intensive pig, cattle and poultry breeding occur (Grall and Gl�marec 1997). Sampling was carried out by 

foot in the low mediolittoral / high infralittoral fringe during spring tides in the harbour of Brest, outside 

the external dyke (Figure 13). 

The rocky shore in this area is constituted of a boulder field adjacent to the dyke.This site was chosen 

due to its proximity with the important harbour complex of Brest, which includes a marina, a commercial 

harbour and a military harbour. Brest is the most important city of Western Brittany, with more than 140 

000 residents. Although recent published data concerning the pollution status of this area are lacking, 

Grall & Gl�marec (1997) have observed highly impacted soft-bottom communities close to our site. 

Although some evidence for water quality improvement exist (Grall, unpubl. data), this site is therefore 

characterised by high anthropogenic impact due to the vicinity of the harbour facilities and the artificial 

nature of the shore. The sampling took place in November 2006 and in January and May 2007. The more 

representative algae and consumers were collected by hand during low tides. Epiphytic and epilithic 

biofilms were also sampled by gently scrapping the substrate using a thin brush, and then resuspended in 

filtrated (0.45 �m) seawater. Sedimented organic matter (SOM) covering the underside of the rocks was 

sampled in the same way as epiphytes and epilithon. During sampling, water (10 L) was collected for the 
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measurement of site suspended particulate organic matter (SPOM) isotopic signature. The δ13C and δ15N 

of offshore suspended particulate organic matter (OPOM) was obtained referring to Lorrain et al. (2002).

Figure 13: Localisation du site d’�tude en Rade de Brest (Bretagne Occidentale, France)

Figure 13: Localization of the study site in the Bay of Brest (Western Brittany, France)

IV.2- Samples processing

Once back to the laboratory, algae were cleaned of any eventual macroepiphytes, rinsed with distilled 

water and dried (48h, 60�C). Animals were starved overnight in filtered (0.45 �m) seawater and then 

killed by freezing. They were then extracted from their shell or cuticle and, quickly acidified (HCl, 1N), 

rinsed with distilled water, and dried (48 h, 60�C). For large animals, only muscle was analyzed, while 

small organisms were analyzed as a whole. All dried samples were ground into a fine and homogeneous 

powder using a mortar and a pestle and stored frozen (-20 �C) until subsequent analysis.

Samples of epiphytic and epilithic biofilms and site water were prefiltered on a 63 �m mesh to 

remove large detritus and small animals, and then filtered on precombusted (4h, 500�C) GF/F filters. The 

filters were then quickly acidified (HCl, 1N), rinsed with distilled water, and dried (24 h, 60�C). They 

were then stored frozen (-20 �C) until subsequent analysis.

Although several studies have reported possible stable isotope ratios modifications associated with 

samples acidifications (e.g. Bunn et al. 1995), the duration of acidification chosed (a few seconds in most 

cases, never more than 5 mn) was clearly too short to cause significant altreation of both δ13C and δ15N.
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IV.3- Stable isotopes measurements

Carbon and nitrogen isotope ratios were determined using a Flash EA CN analyser coupled with a 

Finnigan Delta Plus mass spectrometer, via a Finnigan Con-Flo III interface. Data are expressed in the 

standard δ unit.

δX = [(Rsample /Rreference ) – 1] x 103

With R = 13C/12C for carbon and 15N/14N for nitrogen. 

These abundances were calculated in relation to the certified reference materials Vienna Pee Dee 

Belemnite-limestone (V-PDB) and atmospheric dinitrogen (at-air). The VPDB and at-air scaling were

achieved using in-house protein standards that have been calibrated against NBS-19 and IAEA N3 

reference materials. The standard deviation of repeated measurements of δ13C and δ15N values of a 

laboratory standard was 0.10 ‰ versus V-PDB and 0.05 ‰ versus at-air, respectively.

IV.4- SPOM composition

The isotopic composition of SPOM was estimated by using the IsoSource model (Phillips and 

Gregg 2003). Five end-members were identified: (1) offshore POM, which may be assimilated to “pure” 

phytoplankton due to its sampling far from the study site, (2) SOM which has been observed in other 

environments to be susceptible of resuspension (Sar� et al. 2007)), and may thus contribute to the SPOM 

pool, (3) detritus from macroalgae, which were assimilated to the mean of δ13C and δ15N of all co-

occurring macroalgae, (4) epilithic biofilm, which has also been observed to be susceptible of 

resuspension events (Takai et al. 2004) and (5) epiphytes. IsoSource calculations were performed using 

various tolerance threshold values, to take into account for isotopic variability of end-members. Since the 

results did not vary very much according to the tolerance value used, all the results presented here are 

acquired using a standard value of 0.1 (Phillips and Gregg 2003).

IV.5- Satistical analyses

As the number of indivduals analysed for each species (i.e. 3 or 5 when possible)was not sufficient to 

satisfy the conditions of normality, non parametric tests were carried out. For species sampled at the three 

sampling dates, Kruskal-Wallis followed by post-hoc tests were performed. For species sampled only 

twice, Mann-Whitney tests were performed. No statistical comparisons were carried out for species 

sampled only at one occasion or for effectives lower than three individuals per species.
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A hierarchical cluster analysis using the Ward’s minimum variance method was performed on δ13C 

and δ15N of filter-feeding species to identify within this trophic group species with similar trophic 

characteristics.

V- Results 
V.1- Stable isotopes ratios of food sources

The δ13C of the potential food sources sampled for this study ranged from -33.1 ‰ (Lomentaria 

articulata, January) to -11.7 ‰ (Himanthalia elongata, May) (Figure 14). The range of δ13C displayed by 

food sources at each sampling date was 12.2 ‰, 15.8 ‰ and 13.1 ‰ for November, January and May, 

respectively. However, this wide range of δ13C was mostly due to a few species displaying extreme δ13C 

values (e.g. Lomentaria articulata, Gelidium latifolium, Himanthalia elongata). The majority of 

macroalgae displayed similar δ13C, comprised between -17 ‰ and -15 ‰. The range of δ15N displayed by 

macroalgae was narrower, being at the same dates 6 ‰, 5 ‰ and 5.1 ‰. The values of δ15N displayed by 

macroalgae were comprised between 6.3 ‰ and 10.2 ‰, which is much lower than the values reported 

for macroalgae sampled in a highly polluted environment (Riera et al. 2000).

The SPOM displayed δ13C ranging from -19.8 ‰ to -18.7 ‰, which was systematically 13C-

enriched of at least 4 ‰ relative to OPOM values reported by Lorrain et al. (2002). Whatever the 

sampling date, the isotopic signatures of SPOM and SOM were very close. 

The temporal variations of isotopic ratios were consistent among macroalgae. Indeed, the δ13C of 

the four main species (i.e. Ulva sp., Palmaria palmata, Fucus serratus, Himanthalia elongata) was 

similar in November and in May, while the mean δ13C measured in January for these species was 

significantly lower (Kruskal-Wallis test, p < 0.05). For these species, the variations of δ15N were less 

important and, excepted for Palmaria palmata (H = 7.26, p = 0.0265) not statistically significant (p > 

0.05). In contrast to what is observed for macroalgae, no consistent temporal pattern emerged for the 

isotopic signatures of other potential food sources (i.e. SPOM, SOM, Epiphytes, Epilythic biofilm).
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Figure 14: δ13C vs δ15N des sources de nourriture potentielles et des consommateurs �chantillonn�s en 
novembre 2006, janvier 2007 et mai 2007 dans le Port de Brest. Les polygones repr�sentent les aires 
totales occup�es par les diff�rents groupes trophiques (carnivores, brouteurs, filtreurs). Les fl�ches 
repr�sentent le fractionnement isotopique moyen entre une source et un consommateur, d’apr�s Vander 
Zanden & Rasmussen (2001) et Vanderklift & Ponsard (2003). OPOM = Mati�re organique particulaire 
en suspension du large, SPOM = Mati�re organique particulaire en suspension du site, SOM = Mati�re 
organique s�dimentaire, Eφ = Epiphytes, El = Biofilm epilithique, Ent = Enteromorpha sp., Ulv = Ulva 
sp., Gl = Gelidium latifolium, Ms = Mastocarpus stellatus, Pp = Palmaria palmata, Fs = Fucus serratus, 
Fv = Fucus vesiculosus, He = Himanthalia elongata, Ls = Laminaria saccharina
Figure 14: δ13C vs δ15N of potential food sources and consumers sampled in november 2006, january 
2007 and may 2007 in the harbour of Brest. Polygons represent the total areas encompassed by trophic 
groups, namely carnivores, grazers and filter-feeders. Arrows represent the mean trophic fractioning 
occuring between a food source and its consumer, according to Vander Zanden & Rasmussen (2001) 
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and Vanderklift & Ponsard (2003). OPOM = Offshore Particulate Organic Matter, SPOM = Site 
Particulate Orgainc Matter, SOM = Sedimented Organic Matter, Eφ = Epiphytes, El = Epilithic biofilm, 
Ent = Enteromorpha sp., Ulv = Ulva sp., Gl = Gelidium latifolium, Ms = Mastocarpus stellatus, Pp = 
Palmaria palmata, Fs = Fucus serratus, Fv = Fucus vesiculosus, He = Himanthalia elongata, Ls = 
Laminaria saccharina

V.2- SPOM composition

The composition of SPOM varied greatly seasonally. The results strongly suggest that SOM is the 

main contributor to the pool of SPOM, with a contribution comprised between 0 % and 53 % in 

November, between 28 % and 66 % in January and between 73 % and 95 % in May (Table 3). The 

contribution of OPOM appeared small, excepted in November 2006 (between 32 % and 42 %). Other 

sources were likely of minor importance for the composition of the SPOM, excepted epilithic biofilm in 

January, which contributed between 17 % and 48 %.

Table 3: Composition de la mati�re organique en suspension �chantillonn�e sur le site d’�tude en novembre 

2006, janvier 2007 et mai 2007, calcul�e par le programme de calcul IsoSource (Phillips & Gregg 2003).

Table 3 : Composition of the pool of suspended particulate organic matter sampled on the study site in 

November 2006, January 2007 and May 2007, calculated using the IsoSource model (Phillips & Gregg 2003)

min mean max min mean max min mean max
Offshore POM 0,32 0,37 0,42 0 0,02 0,08 0,05 0,08 0,11
SOM 0 0,26 0,53 0,28 0,49 0,66 0,73 0,84 0,95
Macroalgae 0 0,19 0,6 0 0,08 0,28 0 0,02 0,09
Epilithic biofilm 0 0,06 0,24 0,17 0,35 0,48 0 0,04 0,19
Epiphytes 0 0,12 0,46 0 0,06 0,21 0 0,02 0,08

End-member
November 2006 January 2007 May 2007

V.3- Stable isotope ratios of consumers

73 species were sampled as representative of the whole food web (Table 4). Crustacea (20 species) 

and Mollusca (19 species) were the most represented taxa, followed by Annelida (15 species) and 

Chordata (9 species). Predators were the most diversified trophic group, comprising 30 species (filter-

feeders: 22 species, deposit-feeders: 15 species, grazers: 7 species). The range of δ13C displayed by the 

consumers remained unchanged (5.5 ‰, 5.8 ‰ and 5.5 ‰ for November, January and May, 

respectively), while the range of δ15N was slightly more variable (7.3 ‰, 6.3 ‰ and 8.5 ‰ for November, 

January and May, respectively). In addition, whatever the sampling date, all the δ13C of consumers were 

comprised between -19.9 ‰ (Ascidia mentula, January) and -13.5 ‰ (Littorina obtusata, November). 
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Filter-feeders were characterized by δ13C and δ15N values lower than other trophic groups (i.e. 

grazers, deposit-feeders, predators) (Figure 14). However, their variability according to δ15N was 

important, comprised between 4.1 ‰ (May) and 4.8 ‰ (November and January). Within this trophic 

group, consumers clustered according to their taxonomic group (Figure 15). Ascidians displayed the most 
13C-depleted values, while crustaceans were the most 13C-enriched. Bivalves displayed intermediate δ13C.

In contrast to the wide range of δ15N displayed by filter-feeders, the isotopic variability displayed by 

grazers was wider according to their δ13C than to their δ15N. This trophic group was represented mainly 

by trochids gastropods (Gibbula spp., Jujubinus striatus) and limpets (Patella vulgata), which were 

among the most abundant consumers of this shore (G.S. pers. obs.). Predators displayed the most 15N-

enriched δ15N, comprised between 9.4 ‰ (Perinereis cultrifera, May) and 13.7 ‰ (Cancer pagurus, 

May), which is consistent with a higher trophic level.

Contrarily to food sources, the temporal variation of consumer’s isotopic signatures did not display 

any consistent pattern. Indeed, whatever the sampling date considered, the δ13C and δ15N of consumers 

did not rise or drop uniformly. Some species however displayed important seasonal variations in their 

isotopic ratios, such as Cancer pagurus (δ13C = -15.4 ‰, -17.7 ‰, -14 ‰ for october, january and may, 

respectively), Patella vulgata (δ13C = -16.7 ‰, -14.4 ‰, -16.1 ‰ for october, january and may, 

respectively) or Necora puber (δ15N = 12.9 ‰, 11.3 ‰, 12.9 ‰ for october, january and may, 

respectively).
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Table 4: δ13C vs. δ15N des consommateurs �chantillonn�s dans le Port de Brest. TG = groupes trophiques, FF = suspensivores, DF = 
d�posivores, G = brouteurs, P = pr�dateurs. Les r�sultats des tests de comparaison (2 dates : tests de U de Mann-Whitney, 3 dates = tests H de 
Kruskall-Wallis) sont indiqu�s dans la colonne p-value. Les diff�rences significatives sont indiqu�es en gras.
Table 4: δ13C vs. δ15N of consumers sampled in the harbour of Brest. TG = Trophic groups, FF = filter-feeders, DF = deposit-feeders, G = 
grazers, P = predators. The results of comparison tests (2 occurrences: Mann-Whitney U test, 3 occurences: Kruskal-Wallis H test) are indicated 
in the p-value column, statistically significant differences being bolded. 

Species TG δ15N   S.D. δ13C   S.D.
nov 2006 jan 2007 may 2007 p-value nov 2006 jan 2007 may 2007 p-value

PORIFERA
Halichondria panicea FF 5,8   0,55 -19,8   0,44
Haliclona sp. FF 7,6   0,59 -18,7   0,14
Phorbas plumosum FF 8,5   0,37 5,5   0,64 0,05 -17,5   0,07 -19,2   0,40 0,05
CNIDARIA
Dynamena pumila FF 9,2   0,00 -16,7   0,00
Urticina felina P 13,1   0,00 13,0   2,26 -15,8   0,00 -15,3   1,46
NEMERTEA
Lineus longissimus P 12,4   0,49 -16,4   0,27
SIPUNCULA
Golfingia vulgaris DF 10,7   0,88 -14,9   0,11
ANNELIDA
Harmothoe imbricata P 11,7   0,35 -15,8   0,48
Harmothoe impar P 12,2   0,09 -15,1   0,54
Harmothoe sp. P 11,3   1,72 -16,4   0,77
Lepidonotus clava P 12,7   0,02 12,0   0,57 0,08 -15,1   0,44 -15,5   0,16 0,25
Sthenelais boa P 12,7   0,19 -14,2   0,16
Arenicola marina DF 11,5   0,00 -14,5   0,00
Cirriformia tentaculata DF 9,8   0,10 -16,1   0,34
Eunice harrassi P 10,0   0,30 -16,2   0,77
Glycera tridactyla P 13,5   0,00 -16,1   0,00
Perinereis cultrifera P 11,3   0,36 9,4   1,01 0,03 -16,9   0,57 -17,7   1,30 0,18
Platynereis dumerilii DF 10,7   0,31 7,7   0,00 -16,3   0,16 -15,5   0,00
Eulalia viridis P 12,1   0,64 11,8   0,81 11,6   0,00 0,81 -16,9   0,42 -16,4   0,11 -16,7   0,00 0,38
Amphitrite groenlandica DF 12,1   0,00 -16,6   0,00
Amphitrite sp. DF 9,0   0,46 -16,7   0,62
Eupolymnia nebulosa DF 9,5   0,76 -16,9   0,40
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CRUSTACEA
Balanus perforatus FF 11,6   0,66 -17,6   0,06
Elminius modestus FF 10,1   0,20 11,1   0,00 -16,4   0,95 -17,0   0,00
Gammarus locusta DF 10,1   0,07 -16,2   0,10
Maera grossimana DF 9,2   0,07 -16,4   0,37
Melita hergensis DF 8,4   0,42 -17,1   0,31
Melita sp. DF 9,8   0,64 -17,1   0,31
Palaemon serratus P 12,1   0,42 -15,6   0,34
Athanas nitescens DF 10,4   0,42 8,9   0,00 -17,5   0,20 -17,6   0,00
Anapagurus hyndmanii DF 11,0   0,37 11,0   0,48 -14,7   0,56 -16,4   0,69
Galathea squamifera DF 10,1   0,33 -15,9   0,34
Galathea strigosa P 12,1   0,00 -16,2   0,00
Porcellana platycheles FF 10,0   0,24 8,8   0,25 9,6   0,28 0,01 -16,5   0,61 -16,8   0,61 -16,7   0,25 0,6
Pisidia longicornis FF 8,7   0,00 8,0   0,42 8,0   1,22 0,65 -16,1   0,00 -17,4   1,20 -17,6   0,10 0,3
Cancer pagurus P 12,5   0,39 11,7   0,00 13,7   0,27 0,12 -15,4   0,65 -17,7   0,00 -14,0   0,14 0,12
Necora puber P 12,9   0,99 11,3   0,30 12,9   1,15 0,02 -14,5   0,53 -15,9   0,36 -15,0   0,45 0,01
Liocarcinus pusillus P 12,0   0,00 -15,8   0,00
Carcinus maenas P 11,7   0,16 -15,1   0,35
Pilumnus hirtellus P 11,3   0,51 10,7   0,65 11,0   0,55 0,39 -15,4   0,45 -16,0   0,24 -15,6   0,86 0,28
Xantho pillipes P 11,0   0,59 -16,4   0,70
Xantho incisus P 10,9   0,00 10,9   0,44 10,3   0,00 0,34 -15,5   0,00 -14,6   0,46 -16,0   0,00 0,2
MOLLUSCA
Patella vulgata G 9,7   0,73 9,7   0,10 9,1   0,23 0,18 -16,7   0,28 -14,4   0,18 -16,1   0,62 0,01
Acanthochitona fascicularis G 10,0   1,07 -18,5   0,56
Haliotis tuberculata G 8,5   0,05 9,2   0,19 0,08 -16,2   0,54 -14,9   0,20 0,08
Diodora graeca P 12,1   0,00 12,0   0,67 -15,1   0,00 -17,5   1,52
Gibbula cineraria G 11,1   0,43 10,8   0,55 10,5   0,22 0,08 -15,2   0,32 -15,8   0,42 -14,4   0,23 0,01
Gibbula penanti G 10,9   0,43 9,9   0,00 -14,7   0,52 -14,4   0,00
Calliostoma zizyphinum P 12,0   0,27 12,2   0,19 11,7   0,55 0,28 -15,6   0,44 -16,1   0,31 -15,3   0,13 0,04
Jujubinus striatus G 11,1   0,72 -14,5   0,85
Littorina obtusata G 10,0   0,25 -13,5   0,56
Trivia monacha P 10,7   0,24 9,6   0,37 10,1   0,38 0,01 -16,6   1,00 -18,9   0,47 -17,6   1,33 0,02
Nassarius reticulatus P 12,4   0,39 12,7   0,33 0,18 -16,0   0,55 -14,3   0,32 0,03
Nassarius incrassatus P 11,7   0,26 11,3   0,16 10,3   0,17 0,01 -16,2   0,49 -15,5   0,34 -16,1   1,19 0,23
Berthella plumula P 11,5   0,28 10,6   0,31 0,08 -15,1   0,21 -17,5   0,27 0,08
Jorunna tomentosa P 11,2   0,00 -15,7   0,00
Anomia ephippium FF 7,7   0,20 8,1   0,00 7,4   0,34 0,21 -17,2   0,73 -18,7   0,00 -18,8   0,41 0,17
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Mytilus edulis FF 8,5   0,17 8,0   0,23 7,4   0,00 0,02 -16,1   0,39 -17,7   0,35 -17,3   0,00 0,02
Ostrea edulis FF 7,8   0,00 8,7   0,00 -16,8   0,00 -17,1   0,00
Chlamys varia FF 8,5   0,00 -16,4   0,10
BRYOZOA
Frustrellidra hispida FF 7,6   0,00 -17,0   0,00
ECINODERMATA
Asterina gibbosa P 10,9   0,05 11,9   0,15 -17,2   0,82 -17,6   1,48
CHORDATA
Sydnium sp. FF 6,9   0,00 -19,2   0,00
Ascidia mentula FF 7,9   0,53 6,7   0,00 -17,7   0,21 -19,9   0,00
Ascidiella aspersa FF 7,1   0,56 7,0   0,59 7,8   0,70 0,29 -17,7   0,28 -19,0   0,40 -19,7   0,34 0,01
Phallusia mamillata FF 6,3   1,73 -17,7   1,17
Styela clava FF 11,0   0,00 -17,2   0,00
Distomus variolosus FF 10,0   0,10 8,4   0,45 0,05 -19,2   0,41 -19,1   0,84 0,83
Botrylloides leachi FF 7,3   0,35 -19,3   0,48
Nerophis lumbriciformis P 10,4   0,00 -15,9   0,00
Lipophrys pholis P 13,5   0,21 -16,3   0,68
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Figure 15 : Classification ascendante hi�rarchique r�alis�e sur la base des δ13C et δ15N des esp�ces 
suspensivores �chantillonn�es dans le Port de Brest (A) en novembre 2006, (B) en janvier 2007, (C) 
en mai 2007.
Figure 15: Hierarchical clustering of δ13C and δ15N for filter feeders species sampled in the harbour 
of Brest in (A) November 2006 (B) in January 2007 and (C) in May 2007.
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VI- Discussion
VI.1- Food sources

The macroalgae sampled in this study are representative of the dominant species of the infralittoral 

fringe in French coastal waters (Castric-Fey et al. 1997). These species are well discriminated 

according to their δ13C, as previously observed in various rocky environments (Fredriksen 2003; Bode 

et al. 2006; Riera et al. 2009). The δ13C of marine algae is mainly related to their ability to use HCO3
-

rather than dissolved CO2 as carbon source during primary production (Raven et al. 2002). Macroalgae 

displaying low δ13C are thought to use dissolved CO2 as source of inorganic carbon, while δ13C close to 

-10 ‰ involve the use of HCO3
- as a major source of inorganic carbon. The temporal variation of 

macroalgae δ13C highlights a 13C-depletion in January. The source of 13C-depleted inorganic carbon 

may originate from the catchment, where C3 plants dominate. In fact, a strong flood event occurring 1 

month before the sampling in January 2007 (French Ministry for Ecology and Sustainable 

Development, 2007) could be responsible these temporal variations through a modification of the δ13C 

of the DIC pool incorporated by intertidal macroalgae, as already observed in the Charente River by 

Riera & Richard (1997).

The comparison of macroalgae δ15N with the measurements carried out simultaneously in a pristine 

environment of Northern Brittany (Batz Island) (Schaal et al. in press and unpubl. data), indicates 

consistent 15N enrichment for similar species in the Brest harbour (Table 5). This result suggests that 

anthropogenic nitrogen drained in the Bay of Brest by the tributaries influences by macroalgae growing 

locally, as already observed in other impacted coastal environments (McClelland and Valiela 1998). 

The δ15N observed here are however much lower than those observed by Riera et al. (2000) in the 

Westerschelde, which suggests a moderate impact of anthropogenic nitrogen in the harbour of Brest. 

The importance of the oscillating volume at each tide (40% of the Bay high tide water volume) (Le 

Pape et al. 1996) may greatly dilutes the nitrogen inputs, limiting thus the impact on local primary 

producers.

The stable isotope ratios measured for SOM are 13C-enriched compared to offshore POM (between 

-25 ‰ and -24 ‰) and to values typically obtained for riverine POM (e.g. between -32 ‰ and -26 ‰, 

Riera & Hubas 2003). High δ13C in coastal sediments are often associated to a high abundance of 

microphytobenthos, which typically displays δ13C close to -17 ‰ (Riera & Hubas 2003). However, the 

sediment analysed here was sampled under the rocks, which makes an important contribution of 

photosynthetic cells in the SOM pool very unlikely. The 13C-enriched values measured here reveal 

therefore the contribution of detritus from macroalgae to the pool of SOM.
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Table 5 : Comparaison des δ15N entre des esp�ces �chantillonn�es dans un environnement pr�serv� 

(Ile de Batz) et dans un environnement pollu� (pr�sente �tude).

Table 5: Comparison of δ15N between macroalgae sampled in a pristine environment (Batz Island) and 

a polluted environment (present study)

Species Date Batz Island Brest Harbour

Fucus serratus Autumn 2006 6,2   0,06 8   0,54

Himanthalia elongata Autumn 2006 6,7   0,20 9,5   0,38

Palmaria palmata Autumn 2006 6,0   0,09 8,3   0,48

Mastocarpus stellatus Autumn 2006 6,5   0,36 8,1   0,29

Fucus serratus Winter 2007 4,8   0,39 6,8   0,3

Mastocarpus stellatus Winter 2007 6,0   0,13 7,5   0,3

Fucus serratus Spring 2007 5,3   0,20 7   0,68

Himanthalia elongata Spring 2007 6,8   0,41 7,9   0,32

Palmaria palmata Spring 2007 5,5   0,24 6,3   0,29

Enteromorpha sp. Spring 2007 6,2   0,52 7,8   0,36

The composition of SPOM may be inferred from the isotopic signatures of its potential contributors 

(Maksymowska et al. 2000). This composition appears to be very variable in time, with a contribution 

of phytoplankton (OPOM) almost negligible, excepted in November (around 35 %). The remainder of 

the local pool of the SPOM is thus constituted of resuspended benthic-derived organic matter (up to 85 

% of the SPOM composition in May), as previously reported for coastal ecosystems (Bustamante and 

Branch 1996; Dunton 2001; Kaehler et al. 2006). Previous authors investigating the composition of 

coastal SPOM focused on the importance of detritus from macroalgae (especially brown algae). In our 

sampling site, the resuspended detritic organic matter pool likely originates largely from brown algae, 

due to their predominance in the rocky shores (pers. obs.). However, while macroalgae display high 

temporal variability, the SOM isotopic signature remains relatively unchanged seasonally, what 

suggests that SOM is constituted of a pool of detritus of various origins, without any clear dominance. 

The results also highlight a punctual contribution of epilithic biofilm to the SPOM, which joins the 

conclusions of Takai et al. (2004). 

VI..2- Importance of resource partitioning among filter-feeders 

The substantial 13C-enrichment displayed by filter-feeding species compared to OPOM is likely too 

important (up to 7 ‰) to be only due to a higher-than-average isotopic fractionation (Vander Zanden 

and Rasmussen 2001). This enrichment indicates that these species do not feed selectively on 

phytoplankton, which would have resulted in more 13C-depleted values. The similarity between the 

δ13C of filter-feeders and those of SPOM suggests strongly that filter-feeders assimilate the local pool 

of suspended organic matter, without selectivity on the phytoplanktonic component of this SPOM pool. 
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In spite of the temporal variability observed in the composition of SPOM, this trophic group appears 

able to feed on the different sources that compose the bulk of suspended organic matter. This 

observation joins the conclusions of Coma et al. (2001), who described filter-feeders as “ultimate 

opportunists”. This capacity to feed on a composite pool of suspended matter, characteristic of urban 

marine environments (Grall and Gl�marec 1997), may be responsible of the ecological success of filter-

feeders in such artificial habitats.

However, when regarding the variability within the filter-feeders group, a clear opposition can be 

evidenced between ascidians, that displayed the most 13C-depleted isotopic ratios, and crustaceans 

which were more 13C-enriched (Figure 15). This figure provides evidence of a preferential assimilation 

within the SPOM pool differing among taxa. For instance, the slight 13C-depletion observed for 

ascidians may reveal a preferential assimilation of phytoplankton, while the 13C-enrichment observed 

for crustaceans may reveal a higher contribution of 13C-enriched macroalgal detritus. 

Filter-feeders display also an important δ15N variability (between 4 ‰ and 5 ‰), which reveals an

important omnivory for several species. In particular, our results clearly indicate that barnacles (mean 

δ15N = 10.9 ‰) assimilate a large part of their diet from zooplankton, and have to be considered as 

secondary consumers rather than as primary consumers. These results suggest strongly a resource 

partitioning among filter-feeder species, as already observed in a ma�rl bed in the Bay of Brest (Grall et 

al. 2006).

VI.3- Food web structure

The isotopic pattern displayed by the whole food web remained unchanged seasonally, especially 

for the δ13C, because most of consumer’s stable isotope ratios did not vary significantly. Insofar the 

pure food sources display important seasonal variation, this strong seasonal stability suggests the 

dominance of mixed diets for consumers inhabiting this environment. However, the isotopic ratios of 

some species (e.g. Perinereis cultrifera, Necora puber, Trivia monacha) varied significantly, revealing 

more trophic specificity for these taxa. The temporal evolution of their stable isotope ratios could also 

be explained by factors other than diet, such as the lipid content or consumers reproductive cycle 

(Tieszen et al. 1983) although this hypothese appears unlikely since an effort was done to analyse only 

muscle tissues, whose lipid content is low (Pinnegar & Polunin 1999).

The δ13C range of consumers is often reported to be representative of the diversity of food sources 

supporting the food web (Layman et al. 2007). The seasonal stability of consumers’ δ13C range (around 

5.5 ‰) observed here suggests a relative temporal stability in the diversity of food sources at the base 

of the food web. This range is relatively similar to other studies recently carried out in rocky 

environments of North East Atlantic (Sar� et al. 2007; Riera et al. 2009; Steinarsdottir et al. 2009), what 



56

suggests also a spatial stability in the diversity of food sources fueling rocky shore associated food 

webs.

In this anthropized rocky shore, calculating trophic levels would be of low relevance due to the 

important variability in the δ15N of sources (δ15N range between 5 ‰ in January and 6 ‰ in November) 

as recently reported for an other intertidal rocky shore habitat (Riera et al. 2009). However, considering 

a mean trophic enrichment of about 3 ‰ at each trophic transfer and other studies in comparable 

habitats (Fredriksen 2003; Sar� et al. 2007; Riera et al. 2009; Steinarsdottir et al. 2009), our results 

suggest that this food web might contain at least 4 trophic levels. The identification of benthic top 

predators (arbitrarily defined as species displaying δ15N of 12 ‰ or more) revealed the presence of 

various taxa within this functional group. In addition, an important diversity in foraging behaviour can 

be observed among predators in this habitat. Polychaete (e.g. Lepidonotus clava, Sthenelais boas, 

Glycera tridactyla…) were found under the rocks and in the underlying sediment and may forage at the 

interface between this sediment and the surrounding boulders. Large crabs (e.g. Necora puber, Cancer 

pagurus) are found during emersion under the rocks but are highly mobile predators) likely able to 

forage in all the micro-habitats of the shore. Gastropods (e.g. Calliostoma zizyphinum, Diodora graeca) 

are more specialized on the surface of rocks, where they graze encrusting invertebrates (Ascidians, 

Sponges) (Graham 1988). Consequently, the diversity of microhabitats constituting this rocky shore is 

clearly associated with a functional diversity of predators. 

The δ13C and δ15N difference observed between filter-feeders and grazers points out the existence of 

at least two distinct major trophic pathways in this habitat. The first is based on detritus of various 

origins that are assimilated in different proportions by filter-feeders. The second is based on fresh food

sources (macroalgae, biofilms) consumed by grazers, resulting in more 13C-enriched values than filter-

feeders. This conclusion is in accordance with the findings of Riera et al. (2009), who described the co-

occurrence of various major trophic pathways in a single Ascophyllum nodosum habitat. In the present 

study, the large range of δ13C displayed by predators, which overlapped the δ13C distribution of filter-

feeders and grazers, may suggest that predators plays a role of coupling between these two trophic 

pathways, in accordance with the hypothesis of Rooney et al. (2006). From these authors, the coupling 

of distinct energy channels by high trophic level consumers contributed to the stability of the 

community against anthropogenic disturbances. 

Here, the large animal diversity together with the main food web features did not reveal any 

functional simplification related to the anthropogenic disturbances affecting this area. An annual survey 

carried out in soft-sediments close to the study site indicated that the AMBI index (Borja et al. 2000) 

decreased from values higher than 4 until 2000 to values lower than 2 since 2006 (Grall J., unpubl. 

data). This recent improvement of the ecological quality of this site together with the high diversity and 

functional complexity of the food web emphasizes the resilience capacities of intertidal rocky 

ecosystems. Our results suggest that this important stability of rocky shore communities faced 
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anthropogenic disturbances might be related to the trophic complexity of these habitats, including the 

coexistence of several trophic pathways, coupled through the presence of higher trophic levels.

VII- Conclusions

This study provides a strong basis for future studies aiming at elucidating trophic relationships 

within intertidal rocky habitats. Until now, most of studies dealing with the functioning of intertidal 

rocky shores focused on trophic interactions between macroalgae and grazers (Davies et al. 2008). The 

present survey, carried out in low intertidal rocky shore, can contrast with previous studies since the 

dominant fucoid (i.e. Fucus serratus) did not really represent a significant food source for associated 

consumers. Our results suggest that macroalgae characterizing rocky shores contribute to a pool of 

detritic suspended organic matter which represents the actual basis for the food web, via its 

consumption by a wide diversity of filter-feeders and deposit-feeders. This central trophic pathway 

should be more specifically considered for a thorough understanding of mechanisms underlying the 

functioning of rocky shore associated food webs.
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I- Contexte scientifique et r�sum�

La majorit� des �cosyst�mes rocheux de la frange infralittorale en Bretagne sont caract�ris�s par 

une canop�e de Laminaria digitata (Castric-Fey et al. 1997). Ces �cosyst�mes abritent une faune et une 

flore riches et diversifi�es. Les interactions liant ces diff�rentes esp�ces entre elles, et en particulier le 

r�le de Laminaria digitata comme facteur structurant le r�seau trophique, restent cependant encore 

assez mal comprises. De nombreuses �tudes ont recemment �t� men�es en Norv�ge sur l’organisation 

des communaut�s des for�ts de Laminaria hyperborea subtidales (e.g. Fredriksen 2003 ; Norderhaug et 

al. 2003 ; Christie et al. 2003). L’ensemble de ces �tudes a mis en �vidence la forte biodiversit� qui 

caract�rise ces habitats, en grande partie favoris�e par la complexit� morphologique de L. hyperborea,

pr�sence d’esp�ces sp�cifiquement associ�es aux crampons, stipes et frondes de cette algue (Christie et 

al. 1998 ; 2003 ; 2007 ; Norderhaug 2004). L’�tude de sources de nourriture exploit�es par les 

invert�br�s associ�s aux for�ts de L. hyperborea a mis en �vidence que cette algue ne semble pas 

repr�senter une source de nourriture majoritaire pour le r�seau trophique (Fredriksen 2003). La valeur 

nutritive de L. hyperborea, trop faible � l’�tat frais, ainsi que la secr�tion de m�tabolites secondaires, 

ont �t� avanc�s comme hypoth�ses pour expliquer cette faible consommation relative (Norderhaug et 

al. 2003). Cependant, si le fonctionnement trophique des zones � Laminaria hyperborea a �t� largement 

abord� au cours des derni�res ann�es, les recherches bibliographiques on montr� qu’� ce jour, aucune 

�tude ne s’est interess�e � l’�tude de la structure et le fonctionnement des r�seaux trophiques associ�s 

aux �cosyst�mes � Laminaria digitata.

La valeur nutritive d’une source de nourriture pour un consommateur d�pend non seulement de ses 

caract�ristiques biochimiques intrins�ques, mais �galement de l’interaction entre celles-ci et les 

capacit�s digestives et besoins nutritionnels du consommateur (Mayer et al. 1995). En fonction des 

esp�ces �tudi�es, diff�rents facteurs ont ainsi �t� propos�s comme �tant importants pour la 

d�termination de la qualit� d’une source de nourriture pour un consommateur. Norderhaug et al. (2006)

proposent ainsi que le rapport C/N d’une source de nourriture est le facteur d�terminant de la valeur 

nutritive de Laminaria hyperborea, et que la teneur en phlorotanins n’a que peu d’importance pour les 

amphipodes Ampithoe rubricata et Gammarus locusta. D’autres �tudes sugg�rent que la teneur en 

prot�ines d’une source de nourriture est le facteur le plus important (e.g. Bowen et al. 1995). Enfin, 

Gr�mare et al. (2002) observent dans le Golfe du Lion que la teneur en lipides du s�diment est le 

param�tre le mieux corr�l� aux abondances de m�iofaune et aux biomasses de n�matodes, ce qui 

sugg�re que son usage est adapt� en tant que descripteur de la valeur nutritive d’une source pour ces 

organismes. L’�tude combin�e du fonctionnement des r�seaux trophiques et de la composition 

biochimique des sources de nourriture potentielles semble donc n�cessaire afin de mieux pr�ciser les 

facteurs impliqu�s dans le choix alimentaire des invertebr�s benthiques. Ce couplage m�thodologique 
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repr�sente donc une approche prometteuse pour une meilleure compr�hension des m�canismes mis en 

jeu dans la r�gulation des communaut�s biologiques par les interactions trophiques.

Dans ce contexte, les objectifs de ce chapitre sont, d’une part, de caract�riser la structure et le 

fonctionnement du r�seau trophique associ� � un milieu rocheux � canop�e de Laminaria digitata, et 

d’autre part, de d�terminer la composition biochimique des principales macroalgues qui caract�risent ce 

milieu, ceci afin de d�terminer les �ventuelles interactions entre ces deux approches pour l’�tude des 

interactions trophiques en milieu naturel.

Quatre descripteurs de la composition biochimique, choisis parmi les plus couramment utilis�s dans 

la litt�rature, ont �t� mesur�s : la teneur en mati�re organique (TOM), les rapports C/N, la teneur en 

lipides totaux ainsi que la teneur en prot�ines totales. L’ensemble des r�sultats de ces dosages a �t� 

synth�tis� dans une analyse en composantes principales (ACP). Celle-ci montre une nette opposition 

selon l’axe 1, qui synth�tise la plus grande part de la variance totale, entre les algues vertes et rouges 

non calcifi�es d’une part, et les algues brunes d’autre part. Les premi�res sont caract�ris�es par des C/N 

faibles, de faibles teneurs en lipides et de fortes teneurs en prot�ines, alors que les algues brunes 

pr�sentent des teneurs en prot�ines plus faibles, et des C/N et teneurs en lipides �lev�es. Ces deux

groupes d’algues pr�sentent donc des caract�ristiques biochimiques oppos�es.

L’�tude de la structure du r�seau trophique met en �vidence sa stabilit� temporelle, de fa�on 

similaire aux r�sultats obtenus dans le milieu tr�s anthropis� du port de Brest. Les valeurs de δ15N des 

consommateurs indiquent que ce r�seau est constitu� de trois niveaux trophiques. De plus, les δ15N 

r�partis sur un continuum semblent indiquer que de nombreuses esp�ces de cet �cosyst�me 

consomment en r�alit� des sources appartenant � plusieurs niveaux trophiques, ce qui traduit un fort 

degr� d’omnivorie. Ceci est confirm� par le calcul des niveaux trophiques de diff�rents consommateurs, 

qui montre des niveaux trophiques �tal�s sur un continuum plut�t que centr�s sur des valeurs discr�tes. 

Les larges gammes de δ13C pr�sent�es par l’ensemble des consommateurs r�v�lent que le r�seau 

trophique est soutenu par une diversit� importante de sources de nourriture. Clairement, Laminaria 

digitata ne constitue pas la base unique, ou m�me majeure, du r�seau trophique qui lui est associ�.

Neuf esp�ces de brouteurs ont �t� collect�es, � deux dates de pr�l�vement. Leurs sources de 

nourriture ont pu �tre d�termin�es sur la base de leurs signatures isotopiques. Les principales sources 

assimil�es par ces brouteurs semblent �tre les algues rouges (Palmaria palmata, Mastocarpus stellatus) 

ainsi que les biofilms �pilithiques et �piphytiques. Une revue des donn�es bibliographiques disponibles 

indique que la composition des diatom�es et des cyanobact�ries, qui sont les principaux constituants de 

ces biofilms, est caract�ris�e par des teneurs en prot�ines �lev�es, � l’instar des valeurs mesur�es pour 

les algues rouges et vertes dans cette �tude (e.g. Brown et al. 1996 ; 1997). Les sources de nourriture 

exploit�es par les brouteurs de cet habitat semblent donc corr�l�es � des teneurs prot�iques �lev�es, 
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alors que les algues brunes, plut�t caract�ris�es par des teneurs en lipides �lev�es, ne semblent pas 

consomm�es � l’�tat frais. Ces r�sultats mettent donc clairement en �vidence l’importance de la teneur 

en prot�ines comme facteur d�terminant de la valeur nutritive d’une source pour les consommateurs 

inf�od�s aux for�ts de Laminaria digitata.

Les suspensivores pr�sentent aux deux dates d’�chantillonnage des enrichissements en 13C par 

rapport au phytoplancton c�tier, qui indiquent une consommation de mati�re d�riv�e de macroalgues, 

dont, en particulier, les Laminaires. Cette contribution a pu �tre estim�e par l’utilisation d’�quations de 

m�lange isotopique. Les r�sultats montrent que l’ensemble de ces consommateurs d�pend � hauteur 

d’au moins 35 % de d�tritus de Laminaires, avec une forte variabilit� intersp�cifique et saisonni�re. La 

contribution de d�tritus de Laminaires peut atteindre jusq’� plus de 80 % chez certaines esp�ces, 

comme le crustac� Anomoure Porcellana platycheles.

Nos r�sultats montrent que l’algue dominante de ces �cosyst�mes, Laminaria digitata, ne repr�sente 

donc pas la source de nourriture principale de ces �cosyst�mes, dont les r�seaux trophiques sont bas�s 

sur une grande diversit� de sources de nourriture. La principale voie par laquelle la production des 

Laminaires est transf�r�e dans le r�seau trophique appara�t �tre la voie d�tritique. Il convient de pr�ciser 

que les modalit�s pr�cises de l’utilisation de cette mati�re organique en d�composition demeurent 

encore un sujet d’�tude prometteur. Ces modalit�s d’utilisation (efficacit� d’absorption, s�lection post-

ingestive, taux d’assimilation…) par la faune locale sont, en revanche, nettement plus �tudi�es au 

niveau des syst�mes c�tiers bas�s sur les phan�rogames marines telles que les spartines, alors que 

paradoxalement celles-ci repr�sentent une nourriture plus r�fractaire que les macroalgues (Buchsbaum 

et al. 1991). 

Par ailleurs, le r�le de la valeur nutritive des sources de nourriture est mis en �vidence, du fait de la 

correspondance entre composition biochimique des sources et choix alimentaire des brouteurs. La 

valeur nutritive des sources de nourriture joue �galement un r�le dans l’assimilation de d�tritus de 

Laminaires par les suspensivores, car la d�composition des particules algales est associ�e � une 

augmentation de la valeur nutritive, du fait de la d�gradation des m�tabolites secondaires (Duggins & 

Eckman 1997 ; Norderhaug et al. 2003), et de l’enrichissement en azote via la colonisation microbienne 

du complexe d�tritique (T�nore 1983).

A notre connaissance, cette �tude est l’une des premi�res � mettre en relation, par une approche 

d’�cologie in situ, le fonctionnement du r�seau trophique avec la valeur nutritive des sources de 

nourriture. Cette approche combin�e, compl�mentaire avec les �tudes de choix alimentaire en 

conditions contr�l�es, repr�sente une perspective particuli�rement int�ressante permettant de replacer 

les r�sultats de ces �tudes dans une r�alit� de terrain. Ce point particulier repr�sente fr�quemment une 

faiblesse dans l’�tude des interactions trophiques en laboratoire.
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II- Abstract

This study aimed at characterizing the relationships between the food web’s structure and the 

nutritive value of basal food sources in a Northern Brittany (France) Laminaria digitata bed. Stable 

isotopes were used to identify the food sources consumed by benthic invertebrates, and the nutritive 

value of primary producers was assessed according to four descriptors (total organic matter, C/N ratio, 

proteins content, lipids content).

Although the food web appeared to be based on a wide diversity of food sources, only Rhodophyta 

(red algae) and biofilms (epilithic and epiphytic) were heavily consumed by grazers. In contrast, 

Phaeophyta (brown algae), which are dominant in this habitat, have no specialized grazer (with the 

exception of Helcion pellucidum, specialized grazer of Laminaria digitata). This selective consumption 

may be related to the higher protein content and lower C/N ratio of Rhodophyta and biofilms, in 

comparison with Phaeophyta. Fresh brown algae are thus of poor nutritive value, but processes 

associated with their degradation are likely to improve this nutritive value, leading in the assimilation of 

detritus by filter-feeders, revealed by high δ13C in these consumers. Our results suggest thus that the 

nutritive value of basal food sources may be an important factor involved in the structuration of kelp-

associated food webs.
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III- Introduction

Kelps form extensive beds around temperate and polar coasts in all the oceans of the world. Their 

importance for global biogeochemical cycles is recognised, since this kind of environment is considered 

to be one of the most productive of the world (Mann 1973). In European coastal areas, kelp beds are 

dominated by the genus Laminaria. In Brittany, kelp forests occur along rocky coasts from the mean 

low waters at spring tides to a depth of about 30 m (Arzel 1998). The three-dimensional structure 

created by these algae forms in a large variety of microhabitats, resulting in a high algal and animal 

diversity characterizing these environments (Christie et al. 2003). 

In spite of their ecological importance, few is known about the functioning of the food web 

associated to these habitats (but see Fredriksen 2003). Particularly, the major trophic resources of 

consumers inhabiting kelp beds remain unclear yet. Indeed, although kelps represent an important 

potential food supply for consumers inhabiting these environments, most of kelp species are 

characterised by low nitrogen content and the presence in their tissues of herbivore-deterrent secondary 

metabolites (Duggins & Eckman 1997; Norderhaug et al. 2003). These characteristics result in a low 

nutritive value of kelps, which prevents them to be intensively grazed, as previously observed for 

various grazers fed Laminaria hyperborea (Norderhaug et al. 2003). However, coevolution processes 

may result in an adaptation of these grazers to a low nutritive value food (Steinberg et al. 1995). In this 

way, there are several evidences of kelp consumption by various consumers such as sea urchins 

(Lawrence 1975) or gastropods (Fredriksen 2003; Norderhaug et al. 2003). Moreover, some studies 

have shown that kelps could be consumed through the detrital pathway by various consumers, such as 

amphipods (Norderhaug et al. 2003) or bivalves (Duggins & Eckman 1997). Microbial processes 

occurring during the degradation of kelp-derived organic matter are responsible of an enrichment in 

nitrogen of the detritus (Norderhaug et al. 2003), which makes these detrital complexes readily 

available for several consumers. The role of kelps as a food supply for consumers inhabiting kelp 

forests is thus still not clear. In addition, these habitats host a large diversity of understory algae. In 

Laminaria digitata beds, the dominant algae under the canopy-forming kelps are Fucus serratus and 

Himanthalia elongata for Phaeophyta, Mastocarpus stellatus, Chondrus crispus and Corallina elongata

for Rhodophyta, as described by Castric-Fey et al. (1997). Other species, such as the Rhodophyta 

Palmaria palmata, may be seasonally important (G. Schaal, pers. obs.). These understory algae are also 

likely to be exploited by grazers inhabiting kelp forests, as reported by Fredriksen (2003). The relative 

importance of kelps and understory algae as a basis for the food web is unclear yet.

Factors affecting the consumption of food sources in benthic invertebrates remain to date unclear. 

Several studies have investigated this issue through food choice laboratory experiments (Pavia et al. 

1999; Cruz-Rivera & Hay 2000; Karez et al. 2000). Although providing precious data on factors 
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susceptible to affect herbivores’ food choice, the conclusions of these studies appear sometime 

contradictory and difficult to extrapolate to natural conditions. For example, Pavia et al. (1999) found 

that the amphipod Gammarus locusta preferred to feed on Ascophyllum nodosum macroepiphytes rather 

than on the host, while Karez et al. (2000) found the contrary. Some studies suggested that herbivores 

consume preferentially the more nutritive food source (Cruz-Rivera & Hay 2000), while others found 

that herbivores prefer to consume a temporally perennial food source rather than a more nutritive, but 

seasonal one (Paine & Vadas 1969). Several mesograzers have been observed to choose low nutritive 

value seaweeds to avoid predation by omnivorous fishes (Hay et al. 1987). Finally, food choice 

experiment studies have contributed to a strong background in the knowledge of factors which affect 

herbivore’s consumption of food sources. However, generalising results from laboratory experiments to 

processes occurring in the wild is not straightforward, and a more thorough understanding of the 

relative importance of these factors in the consuption of coexisting sources requires necessarily field 

approaches. In European kelp forests, the important diversity of potential food sources (macroalgae, 

epiphytic and epilithic biofilms, suspended particulate organic matter) associated to the diversity of 

consumers makes these issues challenging and relevant.

In this context, stable isotopes provide promising insights. This method provides a time-integrated 

measure of really ingested food, and is thus complementary with food choice experiments. Due to the 

low carbon isotope fractionation occurring from a food source to its consumer, δ13C is often used to 

assess basal sources in food webs, while δ15N is an indicator of trophic level and food webs length, due 

to the higher trophic fractionation occurring at each trophic transfer (Peterson 1999). Numerous 

examples have highlighted that rocky shore’s macroalgae were efficiently discriminated by their δ13C 

and δ15N (Fredriksen 2003; Bode et al. 2006; Kang et al. 2008). Due to the possibility to clearly identify 

macroalgal food sources with stable isotopes, this method appears to be a powerful tool for the study of 

rocky shores’ food webs.

The present study aimed thus at (1) describing the general features of the food web in a Laminaria 

digitata forest (2) identifying the main herbivores and their food sources (3) assessing the nutritive 

value of the food sources potentially available for the consumers inhabiting this habitat and (4) linking 

the biochemical characteristics of primary producers to their utilisation in the food web.

IV- Material and Methods
IV.1- Study site

Sampling was carried out in a granite boulder field of Western Batz Island (Brittany, France) 

(Figure 16). Although the intertidal shore is mainly unvegetated, a dense Laminaria digitata forest 

occurs from the mean low water spring tides. This site is characterized by a high hydrodynamism 

exposure, due to water motion and the intensity of tide currents along the northern coast of Brittany 
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(Castel et al. 1997). The English Channel, where is located our sampling site, is a megatidal sea. The 

maximal tidal amplitude at Roscoff is higher than 9 m. Due to the absence of city close to this study site 

and the high hydrodynamic exposure, this site can be considered as totally preserved from 

anthropogenic perturbations. 

Figure 16: Situation du site d’�tude en Manche Ocidentale

Figure 16 : Localization of the sampling site in the Western English Channel

IV.2- Samples processing

Sampling was carried out during spring tides in October 2006 and May 2007. At each sampling 

date, the most representative food sources (i.e. algae, epiphytic and epilithic biofilms, suspended 

particulate organic matter (SPOM) and the most abundant consumers were sampled by hand. In May 

2007, detrital drifted macroalgae were also opportunistically sampled floating on the surface of the 

water at the study site. The water sample was carried out more than 5 km offshore in order to avoid the 

presence of macrophytes detritus in the water column, and to obtain an isotopic signature of a SPOM 

mainly dominated by phytoplankton. Zooplankton was sampled using a plankton net (mesh 200�m). 

Rocks and algae were gently scrapped with a thin brush to collect epiphytic and epilithic biofilms, and 

then cautiously resuspended in filtered (0.45 �m) seawater. 

Once back to the laboratory, algae were cleaned of their eventual epiphytes, briefly acidified (HCl, 

1N), rinsed with distilled water, and dried (48h, 60�C). They were then ground into a fine and 

homogenous powder and stored frozen (-20�C) until subsequent analysis. Animals were kept alive 

overnight to allow the evacuation of their stomach content. They were then killed by freezing and 

stored frozen until subsequent analysis. The fleshes were then extracted from their shell (molluscs) or 
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their cuticle (crustaceans), briefly acidified (HCl, 1N) to remove any carbonates debris, rinsed with 

distilled water and then processed as previously described for algae. SPOM was obtained by filtering 

until clogging seawater on a precombusted (520�C, 3h) GF/F filter. The filter was then quickly 

acidified, rinsed with distilled water, dried (24h, 60�C) and stored frozen until isotopic analysis. 

Epiphytic and epilithic biofilms samples were pre-filtered on a 63�m mesh to remove meiofaunal 

organisms and large detritus, and then processed as described for SPOM. 

IV.3- Biochemical characterisation of food sources

Several biochemical analyses were conducted to estimate the respective nutritive value of food 

sources. Algae were freeze dried and ground into a fine and homogenous powder using a mortar and a 

pestle. All measurements were realized on triplicates. Total organic matter content (TOM) was 

measured by weight loss after combustion (5h, 520�C) in a muffle furnace. Organic carbon and 

nitrogen contents were measured using a Flash EA CN analyser. Total lipids contents were measured 

colorimetrically according to the Barnes and Blackstock (1973) procedure. Protein content was 

obtained according to Kjeldahl’s method (AOAC 1990), using a N-prot conversion factor of 6.25. 

Although we acknowledge that this factor may vary according to the species considered (Louren�o et 

al. 2002), the variations induced by this variability are likely too weak to contradict our conclusions.

IV.4- Stable isotope measurements

Carbon and nitrogen isotope ratios were determined using a Flash EA CN analyser coupled with a 

Finnigan Delta Plus mass spectrometer, via a Finnigan Con-Flo III interface. Data are expressed in the 

standard δ unit.

δX = [(Rsample /Rreference ) – 1] x 103

With R = 13C/12C for carbon and 15N/14N for nitrogen. 

These abundances were calculated in relation to the certified reference materials Vienna Pee 

Dee Belemnite-limestone (V-PDB) and atmospheric dinitrogen (at-air). The VPDB and at-air scales 

were achieved using in-house protein standards, calibrated against NBS-19 and IAEA N3 reference 

materials. The standard deviation of repeated measurements of δ13C and δ15N values of a laboratory 

standard was 0.10 ‰ versus V-PDB and 0.05 ‰ versus at-air, respectively
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IV.5- Trophic levels estimation

The trophic level of each species was calculated on the basis of their mean δ15N, which has been 

proved to be a valuable indicator of trophic position (Post et al. 2000). We considered a mean trophic 

isotopic fractionation of 3.4 ‰ between a food source and its consumer (DeNiro & Epstein 1978). The 

following formula was used for the calculation of trophic levels (TL):

TLi = [(δ15Ni - δ15NG)/3.4] + 2

Where:

TLi = trophic level of species i

δ15Ni = mean δ15N of species i

δ15NG = mean δ15N of grazers

3.4 = mean trophic enrichment occurring from primary consumers

Grazers were chosen for the basis of TL calculations because they displayed very close and low 

δ15N values, consistent with a primary consumer status. Moreover, the formula used in this study has 

the advantage to be independent of the trophic fractionation occurring between primary producers and 

primary consumers. This fractionation coefficient is known to be more variable than those occurring in 

upper TL (Vander Zanden & Rasmussen 2001).

V- Results
V.1- Biochemical composition of macroalgae

The results of the biochemical characterisation of potential food sources are presented Table 6. Five 

of the ten macroalgae species considered were present both in October and in May (Mastocarpus 

stellatus, Palmaria palmata, Laminaria digitata, Himanthalia elongata, Fucus serratus), four were 

present only in October (Chondrus crispus, Corallina elongata, Lithotamnion incrustans, Cladophora 

rupestris) and one was present only in may (Laurencia pinnatifida). The total organic matter content 

(TOM) displayed low variation among algae (between 65% and 85%), excepted for the calcareous 

algae, Corallina elongata and Lithotamnion incrustans, whose organic content was very low (around 

15% of the total dry weight). 
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Table 6: Caract�ristiques biochimiques (  �cart-type) des algues rouges, brunes et vertes �chantillonn�es 

en octobre 2006 et mai 2007 � l’Ile de Batz.

Table 6 : Biochemical characteristics (  S.D.) of Rhodophyta, Phaeophyta and Chlorophyta sampled in 

october 2006 and may 2007 in Batz Island

Species October 2006 May 2007 October 2006 May 2007 October 2006 May 2007 October 2006 May 2007
Chondrus crispus 75,6 (1,4) 11,1 (0,4) 17,7 (1,5) 9 (1,6)
Mastocarpus stellatus 74,9 (1) 81,9 (0,7) 10,4 (0,8) 9,2 (1,1) 18,8 (2,2) 23,5 (4,3) 20,9 (2,2) 12,8 (1,3)
Palmaria palmata 85,7 (2,1) 73 (3,6) 11,3 (0) 9,3 (0,4) 21,4 (2,7) 29,8 (1,2) 22 (2) 16,6 (1,9)
Corallina elongata 16,9 (0,5) 7,1 (0,4) 30,9 (2,5) 18,6 (0,8)
Lithothamnion incrustans 14,1 (2,9) 15,5 (0,7) 6,9 (0,8) 11,1 (1,8)
Laurencia pinnatifida 77,9 (4,6) 8 (0,1) 30 (2,7) 45,6 (3,6)
Laminaria digitata 73 (0,6) 71,1 (3,5) 20,7 (0,5) 22,5 (1,8) 10,2 (2) 9,3 (0,6) 59,6 (3,2) 48,3 (8,9)
Himanthalia elongata 69,8 (1,2) 65,9 (1,3) 15,2 (0,2) 13 (0,5) 15,8 (4,7) 66,2 (4,7) 63,6 (2,7)
Fucus serratus 76,8 (0,9) 77,6 (2,1) 20,6 (1,2) 16,4 (2,8) 11,9 (1,1) 15,5 (2,4) 179,4 (15,8)
Cladophora rupestris 62,6 (1,7) 8,7 (0,3) 29,2 (1,4) 48 (0,6)

TOM (%) C/N proteins (% DW) lipids (mg.g-1)

The C/N ratio was more discriminating among the different species, being higher in brown algae 

than in green and red algae (Mann-Whitney (MW) test, p<0.001). In the same way, brown algae were 

less protein-rich than green and red algae (MW test, p<0.001), excepted the encrusting algae 

Lithotamnion incrustans, whose protein content was low (6.9 % of dry weight). The opposite pattern 

was observed concerning the total lipid content, with brown algae being more rich than green and red 

algae (MW test, p<0.001). 

The temporal variations did not show any clear trend, most of the variation being not statistically 

significant. Indeed, only two species displayed significant variation. Firstly, the TOM of Mastocarpus 

stellatus rose from 74.9 % to 81.9 % (MW test, p=0.049), while its lipid content decreased from 20.9 

mg.g-1 to 12.8 mg.g-1 (MW test, p=0.049). Secondly, the temporal variation of the nutritive 

characteristics of Palmaria palmata decreased significantly for the TOM, C/N ratio and lipid content 

(MW test, p=0.049), while its protein content rose from October 2006 to May 2007 (MW test, 

p=0.049). 

A principal component analysis (PCA) was carried out to synthesize the informations provided by 

the nutritional evaluation of macroalgae (Figure 17). Data were standardized prior to analysis to 

account for differences in the units of the descriptors (TOM, C/N ratios, lipids content, proteins 

content). This ordination synthesizes 82 % of the total variance on the two first factorial axes. Red and 

green algae are clearly opposed to brown algae on the first axis (55 % total variance), which is mainly 

explained by nitrogen-related descriptors (i.e. C/N ratio, protein content), and calcified versus non-

calcified algae on the second axis (27 % total variance). The TOM content is the main factor 

contributing to the second axis.
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Figure 17: Analyse en composantes principales (ACP) r�alis�e sur la base des caract�ristiques biochimiques 
normalis�es des sources de nourriture. A = Individus B = Variables. Les regroupements de points correspondent 
(I) aux algues rouges et vertes non-calcifi�es, (II) aux algues brunes et (III) aux algues rouges calcifi�es. Ccris = 
Chondrus crispus, Mstell = Mastocarpus stellatus, Ppal = Palmaria palmata, Celo = Corallina elongata, Linc = 
Lithothamnion incrsutans, Lpin = Laurencia pinnatifida, Ldig = Laminaria digitata, Helo = Himanthalia 
elongata, Fser = Fucus serratus, Crup = Cladophora rupestris
Figure 17: Principal component analysis (PCA) realized on standardized biochemical characteristics of food 
sources. A: individuals B: variables. Groups of points represent I: red and green non-calcified algae, II: brown 
algae, III: calcified red algae. Ccris = Chondrus crispus, Mstell = Mastocarpus stellatus, Ppal = Palmaria 
palmata, Celo = Corallina elongata, Linc = Lithothamnion incrsutans, Lpin = Laurencia pinnatifida, Ldig = 
Laminaria digitata, Helo = Himanthalia elongata, Fser = Fucus serratus, Crup = Cladophora rupestris

V.2- δ13C and δ15N of food sources

The results of the isotopic characterisation of the potential food sources are presented Table 7. In 

both October and May, food sources were largely more discriminated by δ13C than by δ15N (δ13C range 

= 8.8 ‰ and 12 ‰ and δ15N range = 1.3 ‰ and 2.7 ‰ for October and May, respectively). The δ15N of 

food sources ranged from 4.3 ‰ (SPOM) to 7.3 ‰ (Cladophora rupestris). SPOM was the more 13C-

depleted source and displayed unchanged δ13C value of about -24 ‰, while its δ15N value decreased 

from 6.4 ‰ in October to 4.3 ‰ in May. Among algae, the more 13C-depleted were red algae 

(Chondrus crispus, Mastocarpus stellatus), while the more 13C-enriched were brown algae (Laminaria 

digitata, Himanthalia elongata). In particular, Laminaria digitata was the most 13C-enriched food 

sources in May (-12.3 ‰) and in October (-15.2 ‰) together with Palmaria palmata (-15.1 ‰ in 

October and -16.5 ‰ in May). The δ13C of L. digitata in October was in the same range than this 

reported by Raven et al. (2002). In both October 2006 and May 2007, epilithic and epiphytic biofilms 

displayed δ13C intermediate between red algae and Laminaria digitata (-18.7 ‰ and -21.2 ‰ for 

epilithic biofilms in October and May, respectively, and -18.1 ‰ and -19.5 ‰ for epiphytes in October 

and May, respectively). δ15N temporal variations for the sources considered were below 1 ‰, excepted 

for SPOM (15N-depletion of 2.1 ‰). δ13C temporal variations were much more important, up to 3.3 ‰



74

(Mastocarpus stellatus), excepted for SPOM (13C-depletion of 0.4 ‰). No difference was observed 

between fresh algae and detritus for the three species (Palmaria palmata, Fucus serratus, Himanthalia 

elongata) analyzed (MW tests, p > 0.05) (Table 8).

Table 7: δ13C et δ15N (moyenne   �cart-type) des sources de nourriture potentielles et des consommateurs 
�chantillonn�s en octobre 2006 et mai 2007 � l’Ile de Batz. n = nombre d’�chantillons analys�s.
Table 7: δ13C and δ15N (overall mean   S.D.) of potential food sources and consumers sampled in October 2006 
and May 2007 in Batz Island. n = sample size.

October 2006 May 2007

Code Species δ15N (‰) δ13C (‰) n δ15N (‰) δ13C (‰) n

Sources

SPOM SPOM 6.4   0.22 -23.9   0.32 3 4.3   0.29 -24.3   0.93 2

SOM SOM 6   0 -19.5   0 1

El Epilithon 6.2   0 -18.7   0 1 6.5   0 -21.2   0 1

Ep Epiphytes 6.6   0.18 -18.1   0.14 3 7   0 -19.5   0 1

Ent Enteromorpha sp. 6.2   0.52 -17.7   0.52 3

Cr Cladophora rupestris 7.3   0.27 -19.4   0.53 3

Ce Corallina elongata 6.9   0.21 -20.3   0.59 3

Cc Chondrus crispus 6.2   0.17 -23.2   1.09 3

Ms Mastocarpus stellatus 6.5   0.36 -22.3   0.62 3 6.6   0.18 -19.1   1.29 3

Pp Palmaria palmata 6   0.09 -15.1   0.71 3 5.5   0.24 -16.5   0.91 3

Lp Laurencia pinnatifida 6.2   0.56 -14.5   0.29 3

Fs Fucus serratus 6.2   0.06 -19.1   0.88 3 5.3   0.2 -17.1   0.34 3

He Himanthalia elongata 6.7   0.20 -16.9   0.51 3 6.8   0.41 -13.9   0.6 3

Ld Laminaria digitata 7   0.08 -15.2   0.25 3 6.6   0.81 -12.3   0.01 3

Consumers

Porifera

1 Halichondria panicea 9.2   0.35 -18.8   0.35 3 7.3   0.10 -18.6   0.19 3

2 Hymeniacidon sanguinea 9.2   0.24 -19.4   0.45 4 5.9   0.65 -19.9   0.93 3

3 Pachymatisma johnstonia 9.4   0.28 -17.2   0.33 3

Cnidaria

4 Anemonia viridis 9.9   0 -17.4   0 1

5 Urticina felina 12   0.49 -16.4   0.21 3

6 Bunodactis verrucosa 11   0 -18   0 1

Annelida

7 Sabella pavonina 5.3   0 -18   0 1

8 Amphiglenia mediterranea 7.4   0.26 -18.2   0.47 3

9 Amphitrite gracilis 8.3   0.04 -17   0.22 2

10 Platynereis dumerilii 8.1   0.05 -19.7   0.22 2 8   0.43 -18   0.67 3

11 Harmothoe sp. 11   0.10 -18.1   0.35 2

12 Perinereis cultrifera 9.9   1.55 -18.1   1.45 3 8.7   0.89 -18.9   1.883 3

13 Syllis hyalina 9.9   0.56 -17.6   0.06 3
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Crustacea

14 Elminius modestus 8.2   0.3 -18   0.65 3

15 Chthamalus montagui 9.4   0.02 -18.3   0.56 3

16 Balanus perforatus 9.9   0.21 -19.9   0.76 2 10.7   0.42 -18.1   0.83 3

17 Gammarus locusta 7.3   0.31 -16   0.50 5

18 Ampithoe ramondi 5.3   0.04 -17.9   0.13 3

19 Elasmopus rapax 8.4   0.08 -17.6   0.23 4

20 Paragnathia formica 10.6   0 -17.1   0 1

21 Dynamene bidentata 7.6   0.65 -20.1   1 4

22 Idotea pelagica 6.6   0.63 -20.1   1.29 4

23 Pisidia longicornis 8.2   0.24 -18.7   0.04 3 6.2   0.55 -18.4   0.09 3

24 Porcellana platycheles 8.8   0.10 -16.1   0.35 6 8.4   0.19 -18.41   0.63 3

25 Galathea squamifera 8.1   0.12 -17.1   0.28 1 7.6   0 -18.3   0 1

26 Anapagurus hyndmanni 6.6   0 -18   0 1

27 Pagurus bernhardus 9.7   0.55 -16.6   0.35 2 10.1   0.26 -17   0.56 3

28 Xantho pilipes 9.3   0 -17.8   0 1 9.4   0.29 -17.4   0.51 2

29 Xantho incisus 8.3   0.09 -17.1   0.18 2 8.8   0.39 -16.6   0.54 3

30 Cancer pagurus 12.4   0.45 -15.2   0.23 3

31 Pilumnus hirtellus 9.5   0.67 -17.4   0.33 2 9.7   0.4 -17.2   0.45 6

32 Liocarcinus arcuatus 9.9   0 -17.5   0 1

33 Necora puber 10.5   0.06 15.3   0.14 2

Mollusca

34 Leptochiton cancellatus 10.7   0 -18.3   0 1

35 Acanthochitona crinitus 10.2   0.73 -17.4   1.29 2

36 Patella vulgata 8   0.32 -17.7   1.45 5 8.8   0.34 -18.1   0.58 3

37 Helcion pellucidum 8.3   0.20 -14.1   1.51 5 7.6   0.86 -13.6   0.72 3

38 Haliotis tuberculata 7.1   0.05 -20.4   0.03 2

39 Gibbula pennanti 8.7   1.02 -16.8   0.39 4 8.8   0.22 -16.5   0.7 6

40 Gibbula cineraria 8.4   0.26 -16.2   0.39 6 9.1   0.64 -16   0.29 5

41 Calliostoma zizyphinum 11.2   0.28 -16.7   0.38 7 11.2   0.57 -16.3   0.05 3

42 Littorinids juveniles 7.1   0.39 -17.9   0.66 3

43 Nassarius incrassatus 10.6   0.26 -16.5   0.05 2

44 Nucella lapillus 11.1   0.45 -16.6   0.63 6

45 Ocenebra erinacea 10.1   0.16 -17.2   0.35 6 10.4   0.45 -17.2   0.33 6

46 Trivia monacha 9.7   0.35 -17.9   0.79 4

47 Mytilus edulis 6.1   0.32 -17.8   0.10 3

Bryozoa

48 Electra pilosa 6.3   0 -18.9   0 1

49 Flustrellidra hispida 6.6   0.11 -19.4   0.77 2

50 Schizoporella sp. 6.7   0.23 -16.5   0 2

Echinodermata

51 Asterina gibbosa 11.8   0.32 -18   1.54 3

52 Henricia sanguinolenta 11.7   0.03 -14.2   0.44 3
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53 Ophiotrix fragilis 7.3   0.96 -18.8   0.84 2

Chordata

54 Botryllus schlosseri 7.3   0.79 -18.3   0.42 2 6.4   0.46 -18.7   0.22 3

55 Aplidium pallidum 8.3   0 -19.5   0 1

56 Didemnum spp. 6.5   0.51 -19.8   0.32 3

57 Dendrodoa grossularia 8.3   0.35 -19.6   0.08 3

58 Lepadogaster lepadogaster 11.6   0.24 -16   0.08 4

59 Zooplankton 8.2   0 -19.9   0 1 8.2   0.03 -19.8   0.65 3

Table 8: Comparaison des δ13C et δ15N (  �cart-type) entre macroalgues fra�ches et d�tritus pour trois 
esp�ces �chantillonn�es en mai 2007.
Table 8: Comparison of δ13C vs δ15N (  S.D.) between fresh and detrital macroalgae for three species 
sampled in May 2007

Species fresh detritus fresh detritus
Palmaria palmata -16,5   0,91 -16,9   2,84 5,5   0,24 7,5   1,44

Himanthalia elongata -13,9   0,6 -13,7   0,21 6,8   0,41 5,6   1,16
Fucus serratus -17,1   0,34 -16,8   1,28 5,3   0,20 5,5   0,88

δ13C δ15N

V.3- δ13C and δ15N of consumers

A total of 58 species was sampled for October and May (29 in October, 48 in May). Each species 

was assigned to a trophic group (filter-feeders, deposit-feeders, grazers, carnivores) according to the 

bibliography (Table 9). 

Among these species, nine were reported to be grazer species, whereas most of them were reported 

to be predators (22 species) or filter-feeders (19 species).The δ13C and δ15N measured for these 

consumers are presented Table 7 and Figure 18. The range of δ13C displayed by the consumers was 

similar for the two dates (6.3 ‰ in October vs. 6.5 ‰ in May), while the range of δ15N increased 

slightly from October (5.4 ‰) to May (7.1 ‰). The trophic level estimations of each consumer are 

presented Table 9. From these calculations, among the 58 species, only 4 (Asterina gibbosa, Urticina 

felina, Henricia sanguinolenta, Cancer pagurus) displayed TL at least equal to 3, which indicated a 

strictly carnivorous diet. Most of the consumers displayed TL comprised between 2 and 3, which 

indicated a dominance of omnivory within this food web. 

Grazers displayed a wide variety of δ13C values, including Helcion pellucidum, which was the more 
13C-enriched consumer both in October and May. At the opposite, the isopod Idotea pelagica and the 

abalone Haliotis tuberculata were the more 13C-depleted grazers in October and in May, respectively. 

Contrarily to grazers, filter-feeders and predators presented more heterogeneous δ15N values (Figure 

19). On the contrary, deposit-feeders displayed isotopic ratios similar to grazers, with a wide δ13C range 

and a restricted δ15N range.
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Figure 18: δ13C et δ15N (  �cart-type) des sources potentielles de nourriture et des consommateurs �chantillonn�s 
en Octobre 2006 et Mai 2007. Les l�gendes pour les diff�rents consommateurs sont indiqu�es dans la Table 7.
Sources: SPOM = Suspended Particulate Organic Matter, SOM = Sedimented Organic Matter, El = Epilithic 
biofilm, Ep = Epiphytic biofilm, Cr = Cladophora rupestris, Ent = Enteromorpha sp., Cc = Chondrus crispus, 
Ms = Mastocarpus stellatus, Pp = Palmaria palmata, Lp = Laurencia pinnatifida, Ce = Corallina elongata, Fs = 
Fucus serratus, He = Himanthalia elongata, Ld = Laminaria digitata.
Figure 18: δ13C and δ15N (  S.D.) of potential food sources and consumers sampled in October 2006 and May 
2007. Legends for consumers are given in table 7. Sources: SPOM = Suspended Particulate Organic Matter, 
SOM = Sedimented Organic Matter, El = Epilithic biofilm, Ep = Epiphytic biofilm, Cr = Cladophora rupestris, 
Ent = Enteromorpha sp., Cc = Chondrus crispus, Ms = Mastocarpus stellatus, Pp = Palmaria palmata, Lp = 
Laurencia pinnatifida, Ce = Corallina elongata, Fs = Fucus serratus, He = Himanthalia elongata, Ld = 
Laminaria digitata.

Figure 19: δ13C and δ15N (  �cart-type) des diff�rents groupes trophiques r�colt�s � l’Ile de Batz en 
Octobre 2006 et Mai 2007. Les l�gendes des sources sont les m�mes que dans la Figure 18
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Figure 19: δ13C and δ15N (  S.D.) of filter-feeders, deposit-feeders, grazers and carnivores sampled in 
October 2006 and May 2007. Sources legends are the same than in Figure 18

Table 9: Niveaux trophiques calcul�s pour les filtreurs (F), d�posivores (DF) et carnivores (P) 
�chantillonn�s en octobre 2006 et mai 2007.
Table 9: Trophic levels calculated for filter-feeders (F), deposit-feeders (DF) and carnivores (C) 
sampled in October 2006 and May 2007.

Species feeding m ode O ctober 2006 M ay 2007
Sabella pavonina F - 1.1
M ytilus edulis F - 1.3
D idem num spp . F - 1.4
Electra pilosa F 1.5 -
Schizoporella sp . F - 1.5
Flustrellidra hispida F 1.6 -
O phiotrix fragilis F - 1.7
Botryllus schlosseri F 1.8 1.4
Elminius m odestus F - 1.9
Pisidia longicornis F 2 1.3
D endrodoa grossularia F - 2
Applidium pallisum F 2.1 -
Porcellana platycheles F 2.2 2
H ym eniacidon sanguinea F 2.3 1.2
H alichondria panicea F 2.3 1.7
Chthamalus m ontagui F - 2.3
Pachim atism a johnstonia F - 2.3
Balanus perforatus F 2.5 2.7
Ampithoe ram ondi D F - 1
Anapagurus hyndm anni D F - 1.4
D ynamene bidentata D F - 1.7
G am m arus locusta D F 1.8 -
Amphitritie gracilis D F - 1.9
Elasm opus rapax D F - 2
G alathea squam ifera D F 2 1.7
Platynereis dumerilii D F 2 1.8
Xantho incisus C 2.1 2.1
Xantho pilipes C 2.3 2.3
Pilum nus hirtellus C 2.4 2.3
Syllis hyalina C - 2.4
Trivia monacha C 2.5 -
Pagurus bernhardus C 2.5 2.5
Anem onia viridis C 2.5 -
Perinereis cultrifera C 2.5 2.1
Liocarcinus arcuatus C 2.5 -
Necora puber C - 2.6
Nassarius incrassatus C - 2.6
Paragnathia form ica C - 2.6
O cenebra erinacea C 2.6 2.6
Bunodactis verrucosa C - 2.7
H arm othoe sp . C 2.8 -
Nucella lapillus C - 2.8
Calliostom a zizyphinum C 2.9 2.8
Lepadogaster lepadogaster C - 2.9
Asterina gibbosa C - 3
U rticina felina C - 3
H enricia sanguinolenta C 3.1 -
Cancer pagurus C - 3.1

Trophic levels

Based on these results, the contribution of macroalgae-derived organic matter to the diet of filter-

feeders was assessed using a two-source mixing model on the basis of δ13C values. The two end-

members used for this calculation were (1) phytoplanktonic-dominated SPOM and (2) macroalgae. 
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Since the isotopic value of the pool of macroalgal detritus is unknown, we considered two possibilities 

to estimate the contribution of such detritus to the diet of filter-feeders: (1) the pool of macroalgal 

detritus is only constituted of kelp detritus (2) this pool is constituted of constituted of a mix of all co-

occurring macroalgae, in equal proportions. The results (Table 10) show that even considering the 

lowest estimation, filter-feeders derive at least 30 % of their diet from macroalgae-derived organic 

matter. 

The δ13C and δ15N temporal variation between October and May was non-significant for most of the 

consumers sampled (MW test, p>0.05 for the different species). However, a significant δ15N decrease 

was observed for filter-feeders (MW test, p=0.002).

Table 10: Contribution (en %) des d�tritus de macroalgues au r�gimes des filtreurs �chantillonn�s en Octobre 
2006 et Mai 2007. Les intervalles pr�sent�s correspondent aux calculs r�alis�s dans deux configuration, (1)en 
consid�rant un pool de d�tritus uniquement compos� de d�tritus de Laminaires (2) en consid�rant une 
contribution �gale de toutes les macroalgues au compartiment d�tritique
Table 10: Contribution of macroalgae-derived organic matter (%) to the diet of filter feeders sampled in October 
2006 and May 2007. These contributions are calculated based on two configurations, (1) considering a pool of 
suspended detritus only constituted of kelp detritus (2) considering a pool of detritus constituted of a mix of all 
co-occurring macroalgae.

Species October 2006 May 2007
(1) (2) (1) (2)

Halichondria panicea 47 - 82 39 - 56
Hymeniacidon sanguinea 40 - 70 29 - 41
Pachimatisma johnstonia 51 - 73
Sabella pavonina 45 - 64
Elminius modestus 44 - 63
Chthamalus montagui 42 - 60
Balanus perforatus 35 - 60 43 - 62
Pisidia longicornis 48 - 83 41 - 58
Porcellana platycheles 78 - 100 41 - 58
Mytilus edulis 46 - 66
Electra pilosa 46 - 80
Schizoporella sp. 57 - 82
Flustrellidra hispida 41 - 71
Ophiotrix fragilis 37 - 53
Didemnum spp. 30 - 42
Applidium pallidum 39 - 69
Botryllus schlosseri 53 - 92 38 - 55
Dendrodoa grossularia 31 - 44

Macroalgal contribution (% of diet)
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VI- Discussion
VI.1- Nutritional value of food sources

The results observed for the different co-occurring algae are contrasted according to the different 

descriptors of the nutritive value considered. This highlights the necessity of considering several 

descriptors for studying the nutritive value of food sources. Here, four of the most commonly used 

descriptors were used.

The TOM reflects the relative proportions of the organic fraction, likely to provide essential 

nutrients to consumers, and the mineral fraction, indigestible although providing essential minerals 

(Rup�rez 2002). Here, only two species differed strongly from the other (the calcified red algae 

Lithothamnion incrustans and Corallina elongata). Their very low organic content is likely to be 

responsible of a poor nutritive value. Hence, a consumer feeding on these algae will have an energetic 

cost more elevated than when feeding on non-calcified algae.

The C/N ratio is one of the most commonly used descriptors of food source nutritive value. For 

Norwegian amphipods inhabiting Laminaria hyperborea forests, this ratio has been observed to be 

important for the suitability of kelps as food source (Norderhaug et al. 2003; 2006). A limit value of 17 

is usually adopted as the limit over which a food source is not nutritive enough to meet the nutritional 

requirement of a consumer (Russel-Hunter 1970). Indeed, if N is not abundant enough in a food source, 

the imbalance between the N content of alga and grazers causes carbon to be less efficiently used by the 

consumer, resulting in a lower nutritive value (Sterner & Hessen 1994). From our results, it appears 

clearly that brown algae display too high C/N ratios to be considered as highly nutritive food sources. 

Indeed, Laminaria digitata has the highest C/N ratio of the macroalgae considered both in October 

(20.7) and May (22.5), and Fucus serratus and Himanthalia elongata have also C/N ratios ranging from 

15.2 to 20.6. On the contrary, red and green algae display values around 10, which is consistent with a 

higher nutritive value of these algae. 

The protein content of food sources has been observed to be one of the most important 

characteristics of the nutritive value (Bowen et al. 1995). Indeed, consumers derive most of their 

nitrogen from dietary proteins, which are composed of several essential amino-acids that invertebrates 

are incapable to synthesize de novo. In the present kelp forest, the protein contents of macroalgae are in 

accordance with those observed in the literature, the brown algae being less protein-rich than red and 

green algae (Fleurence 1999). In particular, two of the most abundant understory red algae (i.e. 

Mastocarpus stellatus, Palmaria palmata) are among the more nutritive food sources concerning 

proteins. 

Our total lipid content measurements are in agreement with those previously observed (Fleurence et 

al. 1994; Herbreteau et al. 1997), indicating that brown algae are most enriched in lipids than red and 

green algae. Notably, Fucus serratus exhibited much higher total lipid content than measured by these 
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authors. This discrepancy may be the result of the seasonal variation in the lipid content of algae but 

may also result from the presence of lipid-rich reproductive organs on the thalli of algae.

The PCA realized on the different descriptors of the nutritive value of food sources differentiates 

three groups of algae (Figure 17). The first axis (55 % of total variance) is representative of nitrogen-

related descriptors (C/N, protein content). According to this axis, total lipids are negatively correlated 

to proteins, and red algae are opposed to brown algae. C/N, protein content and total lipid content have 

all been reported to be paramount in determining the nutritive value of food sources (Bowen et al. 1995; 

Gr�mare et al. 2003; Norderhaug et al. 2006). Consequently, based on these chemical descriptors, it 

appears difficult to attribute a more or less elevated nutritive value to one of these two groups. Indeed, a 

given food source can be of acceptable nutritive value for a consumer, while it may be unable to 

support the growth of others (Norderhaug et al. 2003). The nutritive value of a food source really 

undergone by consumers can thus only be inferred from its consumption or not by consumers. 

VI.2- δ13C and δ15N of food sources

In both October 2006 and May 2007, the potential food sources displayed close δ15N values, while 

their δ13C values were distributed over a wide range. This pattern seems to be the most commonly 

observed among co-occurring macroalgae in temperate coastal environments (Fredriksen 2003; Bode et 

al. 2006; Kang et al. 2008). In fact, several factors can influence the δ13C of algae, such as the fixation 

of HCO3
- rather than dissolved CO2 or the use of inorganic carbon of different origins (reviewed in 

Raven et al. 2002). It results in the wide range of δ13C displayed by marine algae. On the contrary, 

although factors affecting nitrogen isotope discrimination in algae are fewly studied (but see Pennock et 

al. 1996), this discrimination appears here to vary fewly among these co-occurring macroalgae. The 

δ15N observed here for macroalgae are relatively low, as compared to those observed in areas submitted 

to anthropogenic loading (Camusso et al. 1998; McClelland et al. 1997; Riera et al. 2000). These values 

are in accordance with the absence of anthropogenic nitrogen sources in this site, which would have 

resulted in 15N-enrichment in primary producers (McClelland et al. 1997). 

The pattern of δ13C observed here among algae appears consistent in the time, with red algae such 

as Mastocarpus stellatus or Chondrus crispus being the more 13C-depleted, while brown algae (i.e. 

Himanthalia elongata, Laminaria digitata) are the most0 13C-enriched among the co-occurring algae. 

This result is in accordance with the observations of Fredriksen (2003) in a Laminaria hyperborea

forest. This author found a group of red algae departing from the others through their 13C enrichment, 

while kelps were the more 13C-depleted among co-occurring algae. 

The δ13C observed for Laminaria digitata is comparable in October to the δ13C of -15.49 ‰ 

reported by Raven et al. (2002). The temporal variation in the δ13C of this kelp (13C enrichment in May 

compared to October) may result from its growth cycle, which is known to be strongly seasonal 
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(Schaffelke & L�ning 1993). Indeed, the sampling of May corresponds to the end of the growth period 

of Laminaria digitata (P�rez 1969). The tissues analyzed are thus mainly newly formed tissues, which 

have been observed to be more 13C-depleted than old tissues (Fredriksen 2003). The temporal variation 

observed here highlights the importance of the growth cycle of algae in their isotopic ratios. Since the 

isotopic signature of kelp frond is known to be variable within a single individual (Fredriksen 2003), 

we analysed both basal and distal parts of the kelps fronds, in order to estimate the variability occurring 

within individuals. In contrast to the previously cited study, the intra-individual δ13C variability 

observed here was relatively low for Laminaria digitata.

The δ13C of SPOM was around -24 ‰ both in October and in May, which is close to values 

previously measured in the same site (Riera & Hubas 2003) and around the French Atlantic coast (Riera 

& Richard 1996; Grall et al. 2006; Dubois et al. 2007b). Due to the sampling of SPOM, this value 

seems to be associated to a phytoplankton-dominated SPOM. In addition, the presence of detritus from 

macroalgae in the water column has been reported in the literature to be associated with a 13C-

enrichment of SPOM (Kaehler et al. 2000).

VI.3- Food web structure of the Laminaria digitata forest

The food web of this habitat was relatively stable in time (Figure 18). In October 2006 and May 

2007, the range of δ13C displayed by the consumers was large as compared to the range of δ15N. These 

important δ13C ranges for sources and consumers clearly suggest that consumers inhabiting this 

ecosystem exploit a diversity of food sources rather than a unique one, as it has been recently observed 

in other subtidal environments (Grall et al. 2006; Carlier et al. 2007a; Le Loc’h et al. 2008). 

Consequently, this habitat likely contains a diversity of major trophic pathways, which seems to be a 

characteristic of natural and artificial rocky shore (Fredriksen 2003; Bode et al. 2006; Kang et al. 2008; 

Schaal et al. 2008).

Due to the large nitrogen trophic fractionation occurring between a consumer and its food source, 

δ15N has often been used for the determination of consumers’ trophic levels (Post et al. 2000). In the 

present study, trophic groups reported to be mainly primary consumers (i.e. grazers, deposit-feeders) 

displayed close and low δ15N (Figure 19), which is consistent with a strict primary consumer status. 

The range of δ15N displayed by grazers in May 2007 was slightly higher due to the presence of two 

chitons whose δ15N was higher than other grazers. These low and homogeneous δ15N makes grazers 

and deposit-feeders suitable for the establishment of trophic levels (Table 4). The trophic levels scale 

points out the shortness of this benthic food web, since top predators only displayed a TL of 3.1, which 

reveals a first order predator level. This is comparable to other recent findings in comparable rocky 

environments (Fredriksen 2003; Kang et al. 2008), but shorter than what can be observed in other 

marine ecosystems (see Vander Zanden & Fetzer 2007). As a consequence, most of species reported in 



83

the literature to be predators are considered as omnivores in this ecosystem because displaying TL 

between 2 and 3. The strong degree of omnivory in the Laminaria digitata habitat is consistent with the 

conclusions of Thompson et al. (2007). Based on a review of 10 marine ecosystems, these authors 

concluded that above the TL 2, food webs are characterized by a “tangled web of omnivores”, which 

likely plays a role in the resilience capacities of ecosystems against perturbations.

VI.4- Trophic resources of filter-feeders

In the present study, considering a mean δ13C trophic fractioning of 1 ‰, the theoretical food source 

of filter-feeders is 13C-enriched of at least 4 ‰ as compared with SPOM. This indicates the use of other 

sources than phytoplankton. Indeed, it seems unlikely that phytoplankton from the study site differed 

significantly from phytoplankton sampled 5 km offshore, considering the motion of water masses due 

to tide currents in the English Channel (Castel et al. 1997). Filter-feeders assimilate thus a 13C-enriched 

fraction of the local SPOM. Considering the stable isotope values of macroalgae and the extent of kelp 

beds along the Northern Coast of Brittany (Arzel 1998), this fraction corresponds likely to detritus 

derived from macroalgae. The modification of macroalgae isotopic signature during decomposition is 

not a clearly identified pattern. However, previous experimental studies indicated that the δ13C of 

macroalgae does not vary significantly during decomposition (Stephenson et al. 1986; Fellerhof et al. 

2003; Mach�s et al. 2006). The δ13C of the three species of drifted macroalgae (i.e. Palmaria palmata, 

Himanthalia elongtata, Fucus serratus) sampled in May supports this hypothesis, since it does not 

differ significantly from those of fresh algae (Table 8). Moreover, in a rocky intertidal site close to our 

sampling area, and characterized by an important algal canopy, SPOM exhibited a δ13C of -15.1 ‰

(Goll�ty 2008), which supports the importance of macroalgal detritus in the water surrounding rocky 

shores.

The use of detritus derived from macroalgae was previously reported in the southeastern Atlantic 

(Bustamante and Branch, 1996) and for Mytilus spp. living near kelp beds (Duggins et al., 1989). The 

origin of these detritus is variable, but kelps are likely to be the main contributor to this pool of 

suspended detritus because Laminaria digitata is largely dominant on the study site. Moreover, an 

important amount of dissolved and particulate organic matter is released by kelps during their growth 

(Mann 1972). However, considering the diversity and abundance of other co-occurring macroalgae, it 

seems very unlikely that only Laminaria digitata contributes to the pool of suspended macroalgae-

derived detritus. Thus, to obtain a more realistic estimation of the contribution of macroalgae to the diet 

of filter-feeders, we calculated a range of contribution based on two configurations, (1) considering a 

pool of suspended detritus only constituted of kelp detritus (2) considering a pool of detritus constituted 

of a mix of all co-occurring macroalgae which likely contribute to the detritic organic matter pool 

available to filter feeders. From these estimations, the filter-feeders derive at least between 35 % and 50 
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% of their diet from macroalgal-derived organic matter (Table 10). These results are in accordance with 

those previously reported by Kaehler et al. (2006), who found that the filter-feeder brachiopod 

Magellania kerguelenensis assimilated 41 % of kelp-derived organic matter. In addition, Fredriksen 

(2003) reported that most of the filter-feeders inhabiting a Laminaria hyperborea forest derived around 

50% of the carbon from kelp-derived organic matter. It should be noted that these authors based their 

estimations of kelp contribution considering a pool a detritus only constituted of kelp-derived detritus, 

which makes it difficult to compare with the higher limits of our range. Nevertheless, our results 

suggest that previous estimations underestimate the trophic importance of macroalgal carbon in the diet 

of coastal filter-feeders. Hence, the present results point out the ability of filter feeders inhabiting 

Laminaria digitata forests to significantly derive their food source from macroalgae-derived detritus. 

The degradation of kelp detritus has been shown to be associated with a nitrogen-enrichment and a 

loss of herbivore-deterrent phenolic compounds (Norderhaug et al. 2003). This results in a nutritive 

enrichment of the detritus leading to its assimilability by filter-feeders. Considering the fact that a great 

part of the diversity in kelp forest is represented by filter-feeding species, it appears thus that a great 

part of Laminaria digitata primary production is transferred in the food web through the detrital 

pathway. Since this trophic pathway necessitates the resuspension in the water column of kelp detritus, 

advective transfers of organic matter are thus favoured and these environments are likely to be widely 

implicated in sustaining trophically adjacent environments (Bustamante & Branch 1996; Kaehler et al. 

2006), as it has been recently observed by Vanderklift & Wernberg (2008).

Contrarily to grazers and deposit-feeders, filter-feeders displayed a wide range of δ15N, which 

suggests a differential assimilation of more or less 15N-enriched components of SPOM. The highest TL 

filter-feeder (Balanus perforatus) displayed a TL of 2.7, which suggests that most of the barnacles’ diet 

is constituted of animal items. The lowest TL of filter-feeders were mainly occupied by bryozoans, 

which appears thus to be strictly primary consumers. The resource appears thus to be partitioned among 

filter-feeders, as already observed in maerl communities (Grall et al. 2006). Our results do not allow us 

to detect if this resource partitioning is related to an assimilation of different size classes of detritus or 

to the use of detritus of different origins.

VI.5- Trophic resources of grazers

The range of δ13C displayed by grazers is comparable to those displayed by the food sources, which 

indicates that there is no privileged unique source for grazers in this environment. This suggests rather a 

resource partitioning among grazers, which do not base their diet on the quantitatively dominant source 

(Laminaria digitata). Interestingly, in this study the 13C-enrichment observed for L. digitata as 

compared to other primary producers provides an opportunity to assess the role of the dominant alga as 

support for the associated food web.
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Contrarily to their wide δ13C range, the range of δ15N displayed by grazers was much narrow, which 

is consistent with a primary consumer trophic status. This can appear contradictory with the 

conclusions of Camus et al. (2008). These authors found more than 40% of animal items in the gut of 

the 29 herbivore species inhabiting a Chilean rocky shore. Our results suggest that invertebrates 

ingested by grazers are not significantly assimilated in the tissues of these consumers.

Considering a mean δ15N trophic enrichment of 2.5 ‰ between primary producers and their 

consumers, the δ15N of several grazers (Helcion pellucidum, Haliotis tuberculata, Patella vulgata) 

corresponds to the value of a food source whose δ15N is lower than the lowest δ15N observed for the 

food sources (Figure 18). In fact, consumers feeding on nitrogen-poor sources often display lower-than-

average nitrogen trophic fractionation due to a lower discrimination between isotopes (Adams & 

Sterner 2000). Considering the C/N ratios displayed by most of food sources, whose C/N is higher than 

10, this may be the reason of the low δ15N values observed for some grazers. Such lower than average 

trophic fractionation seems to be common in rocky environments where algae are an important food 

source, since a proximity between the δ15N of grazers and their respective algal food sources has 

already been observed (Lepoint et al. 2000; Pinnegar & Polunin 2000; Fredriksen 2003). Consequently, 

due to 1) the high variability induced by these low algal nitrogen contents in the trophic fractionation of 

nitrogen, and 2) the low δ15N range observed in food sources, we considered only δ13C values to infer 

the food sources of grazers. 

In this habitat, Helcion pellucidum is the only species directly specialized on the consumption of 

Laminaria digitata (Figure 18). H. pellucidum is a highly specialized gastropod, which is found 

exclusively on L. digitata, excepted for juveniles also often found in Mastocarpus stellatus and 

Chondrus crispus (G.Schaal pers. obs.). This specialisation may have allowed adaptations in this 

species relative to the low nitrogen and protein content of its food source, as it was previously described 

for sea urchins by Steinberg et al. (1995). In contrast, other grazers are too 13C-depleted to base most of 

their diet on kelps. This relative absence of consumption of living L. digitata may be related to its low 

protein content and its high C/N ratio, making this alga a food source difficult to use directly by most 

invertebrates.

The δ13C of the two top-shells (Gibbula penanti, Gibbula cineraria), close to the δ13C of epiphytic 

biofilms both in October and May, suggests that epiphytes are their privileged food source. This is 

consistent with their rhipidoglossan radula, which is not considered to allow them feeding on algae, but 

rather brushing microorganisms living on the thalli of algae (Steneck & Watling 1982). However, these 

two grazers are slightly 13C-enriched relative to the epiphytes, which implies the consumption of carbon 

derived from a more 13C-enriched source. It can be hypothesised that these grazers assimilate a fraction 

of their carbon from Laminaria digitata, on the frond of which they were collected. Since top-shells 

appear to be unable to feed on leathery macrophytes such as kelps, the assimilation of kelp-derived 

matter may be through the mediation of microorganisms assimilating DOC from kelps. This would 
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imply that kelp production is also transferred in the local food web through the consumption of their 

dissolved exudates. This consumption of DOC from macroalgae has already been observed for filter-

feeders (Alber & Valiela 1995) but, to our knowledge, it is the first time that this is suggested for 

grazers.

The δ13C of the limpet Patella vulgata is consistent with the consumption of epilithic biofilms, 

already reported to be their main food source (Hawkins et al. 1989). Since Gibbula penanti, Gibbula 

cineraria and Patella vulgata are among the most abundant species of this habitat (G.S. pers. obs.), the 

epilithic and epiphytic biofilms appears thus to be a privileged resource for communities associated to 

this kelp bed. For technical reasons, we were unable to sample enough of these sources the perform 

biochemical assays to quantify their nutritive value. Biofilms are constituted of living microalgae and 

bacteria embedded in a matrix of polysaccharides (Hawkins et al. 1989). Previous studies investigating 

the nutritive value of bacteria and microalgae have reported high protein content and lipid content 

similar to those measured for red algae in the present study (Brown et al. 1996; 1997). 

The 13C-depletion of the abalone Haliotis tuberculata suggests the assimilation of Chondrus crispus

and/or Mastocarpus stellatus, which are the only sources whose δ13C is likely to explain such depletion. 

However, other sources are assimilated by Haliotis tuberculata, as revealed by the 13C-enrichment 

compared to the algae previously cited. For example, Palmaria palmata is likely to be also consumed, 

which is confirmed by field observations of abalones grazing on this alga. The isopod Idotea pelagica

displays a δ13C which suggests a diet mostly based on Mastocarpus stellatus, where this isopod can be 

regularly found in this area. The significant utilisation of these 3 red algae (Mastocarpus stellatus, 

Chondrus crispus, Palmaria palmata) is coherent with their high nutritive value, with respect to the 

C/N ratio and protein content.

Except the case of Helcion pellucidum, this study point out that Laminaria digitata kelps and more 

generally brown algae are poorly consumed directly by grazers. On the contrary, our results indicate a 

more readily utilisation of red algae in spite of their much lower abundance. Epilithic and epiphytic 

biofilms, which are likely to display a nutritive composition close to red algae, are also observed to be 

highly consumed. Hence, the consumption of the different coexisting algae seems in accordance with 

the nutritive value associated to these sources (as evaluated through chemical assays), which indicated a 

clear opposition between brown algae and other species, in relation with nitrogen-related biochemical 

descriptors (C/N ratio, protein content) (Figure 17). The total lipid content appears thus to be of less

importance than C/N and protein content for the food choice of consumers studied here. These results 

show thus that the nutritive value of food sources is likely to be an important factor affecting the 

structure of the food web in kelp forests communities.
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VII- Conclusions

This study is to our knowledge the first to assess simultaneously the structure and functioning of the 

whole food web together with the nutritive value of food sources. The results of the present study are 

sensibly different to what was previously described for the extensively studied northeastern Pacific kelp 

forests habitat, were the giant kelp Macrocystis pyrifera supports most of the food web associated with 

this habitat (Graham 2004). Here, the dominant kelp (i.e. Laminaria digitata) does not contribute 

preferentially to the diet of grazers, although its trophic contribution via the detrital pathway for filter-

feeders appears important. This food web appears rather to be based on a diversity of food sources.

The use of a combined approach provided new perspectives, suggesting that the respective nutritive 

value of food sources may be an important factor controlling the diversity of food sources used in a 

food web. This concordance between these two parallel approaches suggests that assessing the nutritive 

value of food sources is of particular relevance when studying food webs. Our results suggest thus that 

the nutritive value of food sources may be an important factor involved in the structuration of European 

kelp forests communities.

Unfortunately, in the present study we did not consider phenols as decriptors of nutritive value, as 

previously done by several authors (Granado & Caballero 2001; Norderhaug et al. 2003). Phenols are 

the main secondary metabolites of brown algae, and have been reported to deter herbivores (Granado & 

Caballero 2001). Several other molecules have also been reported to act as deterrents, such as 

halogenated compounds, terpenoids and acetogenins (Hay & Fenical 1988). Although the secondary 

metabolite content is often not related to food choice in coastal invertebrates (Steinberg et al. 1995), a 

more thorough approach based on these compounds in co-occurring macroalgae represents 0a 

promising way to address food web issues in kelp forests ecosystems.
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I- Contexte g�n�ral et r�sum�

Les �cosyst�mes � canop�e de macroalgues, et en particulier les for�ts de Laminaires, sont 

caract�ris�s par une grande diversit� de sources de nourriture, dont la composition biochimique semble 

jouer un r�le important dans les choix alimentaires des consommateurs (cf chapitre III). Plusieurs 

�tudes ont montr� que cette composition �tait susceptible de varier d’un site � l’autre. Par exemple, en 

Mer Baltique, la teneur en azote de Fucus vesiculosus peut varier du simple au double pour des 

individus pr�lev�s � une dizaine de kilom�tres de distance (Hemmi & Jormalainen 2004). Le long de la 

c�te Nord-Est du Pacifique, Van Alstyne et al. (1999) ont �galement montr� pour diff�rentes esp�ces 

des variations de la teneur en polyph�nols � diff�rentes �chelles spatiales, pouvant aller jusqu’� un 

ordre de grandeur pour l’algue brune Hedophyllum sessile. Par ailleurs, l’hydrodynamisme est 

�galement connu pour affecter le fonctionnement des r�seaux trophiques, en particulier par la remise en 

suspension de d�tritus, qui peut favoriser les �changes de mati�re entre habitats adjacents (Kang et al. 

2008 ; Schaal et al. 2008). La variabilit� spatiale affectant ces facteurs sugg�re fortement que les 

r�seaux trophiques associ�s aux milieux rocheux sont �galement susceptibles de pr�senter des 

variations spatiales. La prise en compte de cette variabilit� est n�cessaire � l’�tablissement de bilans 

globaux de flux au sein des �cosyst�mes c�tiers et entre les diff�rents �cosyst�mes.

Dans certains �cosyst�mes c�tiers, comme les lagunes c�ti�res, des variations spatiales du 

fonctionnement des r�seaux trophiques ont �t� mises en �vidence, et reli�es � diff�rents facteurs, 

comme l’intensit� des apports continentaux, l’influence marine ou encore la nature du producteur 

primaire dominant (Carlier et al. 2007b ; Kanaya et al. 2007). En milieu rocheux, Bode et al. (2006) ont 

montr�, le long des c�tes de Galice, des variations de l’influence relative du phytoplancton et des 

macroalgues dans le r�gime de diff�rents consommateurs benthiques, en relation avec la pr�sence d’un 

upwelling. A l’exeption de cette �tude, les connaissances relatives � la variabilit� spatiale du 

fonctionnement des r�seaux trophiques associ�s aux �cosyst�mes littoraux rocheux sont encore tr�s 

rares. 

L’objectif de ce chapitre �tait d’�tudier les variations de l’importance trophique de Laminaria 

digitata pour son r�seau trophique associ� dans deux sites soumis � des conditions �cologiques 

contrast�es. Les deux principales voies de transfert de cette algue dans le r�seau trophique, sous forme 

d�tritique et sous forme fra�che via le broutage direct, ont �t� �tudi�es. 

Deux sites � canop�e de Laminaria digitata ont �t� ainsi �tudi�s simultan�ment au mois de F�vrier 

2007. Le site Toull an Zarpant, d�j� pr�sent� dans le chapitre III, est caract�ris� par un mode expos�. 

L’autre site, Ar Pourven, site atelier du programme ANR ECOKELP, est caract�ris� par des conditions 

plus abrit�es, du fait de sa localisation � l’int�rieur de la Baie de Morlaix. Le r�seau trophique est 
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caract�ris� � l’aide des isotopes stables, et la composition biochimique de Laminaria digitata mesur�e 

dans les deux cas.

La valeur nutritive de Laminaria digitata diff�re fortement entre ces deux sites, en particulier sur la 

base des teneurs en prot�ines, qui repr�sentent 19.4 % du poinds sec � Ar Pourven, et seulement 11.2 % 

� Toull an Zarpant. Le sch�ma inverse est retrouv� pour les teneurs en lipides, plus �lev�es � Toull an 

Zarpant qu’� Ar Pourven. Ces r�sultats confirment la nature variable de la composition biochimique des 

algues en fonction des conditions locales, en accord avec les �tudes pr�c�demment cit�es. 

Le r�seau trophique ne semble pas pr�senter de diff�rences majeures d’un point de vue structural. 

Les sources et les consommateurs se r�partissent sur des gammes de δ13C similaires, ce qui indique que 

la diversit� de sources soutenant le r�seau trophique ne diff�re pas de mani�re importante entre les deux 

milieux. La nette distinction entre les δ15N des consommateurs primaires et des pr�dateurs sugg�re que 

le degr� d’omnivorie est moins important que pr�c�d�ment observ� pour le site Toull an Zarpant en 

ocotbre et en mai. 

L’�tude de la structure du r�seau trophique ne sugg�re pas diff�rence marqu�e entre les deux sites, 

en particulier au niveau du nombre de niveaux trophiques. En revanche, l’�tude des herbivores r�v�le 

que leurs sources de nourriture ne sont pas toutes les m�mes entre Ar Pourven et Toull an Zarpant. Pour 

le site de Toull an Zarpant, les r�sultats sont en accord avec les conclusions du chapitre III, et montrent 

que seuls Helcion pellucidum et, dans une moindre mesure, Gibbula cineraria, d�pendent de Laminaria 

digitata pour leur allimentation. En revanche, le r�le de cette algue comme source de nourriture pour 

les brouteurs appara�t plus important � Ar Pourven, o� cinq des sept esp�ces appartenant � ce groupe 

trophique en d�pendent (Helcion pellucidum var. pellucudim et var. laevis, Gibbula cineraria, Gibbula 

umbilicalis, Acanthochitona fascicularis). Il apparait donc que le r�le de L. digitata comme source de 

nourriture pour les brouteurs est variable � l’�chelle r�gionale en fonction de l’environnement 

consid�r�. La diff�rence observ�e dans les niveaux de consommation de L. digitata par les brouteurs 

co�ncide avec les plus fortes teneurs en azote et en prot�ines � Ar Pourven. Ces r�sultats confirment 

donc ceux pr�c�dement acquis sur le site Toull an Zarpant (cf chapitre III) pour le r�le de la teneur en 

azote et en prot�ines des sources de nourriture dans le fonctionnement des r�seaux trophiques. La 

composition biochimique de ces sources est donc susceptible d’affecter les r�seaux trophiques �

l’�chelle locale, comme pr�sent� dans le chapitre III, mais est �galement un facteur important � prendre 

en compte pour des sites localis�s � quelques kilom�tres de distance

La contribution des d�tritus issus de la d�gradation de L. digitata � la nourriture des filtreurs des 

deux habitats a �t� estim�e � l’aide du mod�le de m�lange Isosource. Les r�sultats mettent en �vidence 

que ces organismes d�pendent de ces d�tritus en moyenne 15 % de plus � Ar Pourven qu’� Toull an 

Zarpant. Ces r�sultats sont � mettre en relation avec les diff�rences dans le mode d’exposition entre ces 

deux sites. Il a en effet �t� montr� que les d�tritus de Laminaires doivent �tre d�grad�s par les 

microorganismes avant de devenir une source de nourriture assimilable par les suspensivores (Duggins 
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& Eckman 1997). Nos r�sultats sugg�rent ainsi que dans les milieux expos�s, l’exportation imm�diate 

des d�tritus de Laminaires limite leur disponibilit� pour les consommateurs locaux. A l’inverse, les 

d�tritus produits dans les milieux abrit�s sont d�grad�s localement et peuvent devenir une source de 

nourriture plus importante pour les consommateurs locaux.

La production des Laminaires est transf�r�e dans les r�seaux trophiques via deux principales voies : 

(1) la consommation de d�tritus (micro et macro-d�tritus) par les suspensivores et les d�posivores, (2) 

la consommation � l’�tat frais par les brouteurs. Cette �tude est, � notre connaissance, l’une des 

premi�res � montrer clairement que ces deux voies sont affect�es par les processus locaux. La 

diff�rence de mode d’exposition entre les deux sites semble, ici, �tre le facteur principal expliquant la 

variabilit� observ�e. Ce facteur semble agir sur la disponibilit� en d�tritus via un export accru dans les 

zones expos�es, et moins important dans les zones abrit�es, ce qui permet une r�tention suffisament 

importante pour permettre la d�gradation microbienne des d�tritus, processus n�cessaire � l’assimilation 

de ces d�tritus par les suspensivores. Le r�le du mode d’exposition sur la consommation par les 

brouteurs semble li� � son effet sur la composition biochimique des macroalgues, d’o� un effet direct 

sur la diversit� des esp�ces capables de consommer Laminaria digitata. Cette �tude r�v�le donc, � 

l’instar de certains autres �cosyst�mes c�tiers, que les milieux c�tiers rocheux se caract�risent par une 

forte variabilit� spatiale du fonctionnement de leurs r�seaux trophiques. La prise en compte de cette 

variabilit� spatiale et des facteurs sous-jacents qui la g�n�rent, sera une n�cessit� pour une 

compr�hension approfondie des interactions trophiques, encore peu connues dans ces �cosyst�mes.
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II- Abstract

This study aimed at establishing the trophic significance of the kelp Laminaria digitata for

consumers inhabiting two rocky shores of Northern Brittany (France) displaying contrasted ecological 

conditions. The general trophic structure did not vary between these two sites, with a wide diversity of 

filter-feeders and predators, and only 14% of the species sampled belonging to the grazers’ trophic 

group. The diversity of food sources fueling the food web appeared also similar. The food webs 

comprised four trophic levels and the prevalence of omnivory appeared relatively low compared to 

previous studies in the same area. Conversely, to the food web structure, which did not differ, the 

biochemical composition of L. digitata differed between the two sites, and was correlated to a larger 

diversity of grazers feeding on this kelp in sheltered conditions. This indicated that the spatial 

variability occurring in the nutritive value of L. digitata is likely to deeply affect the functioning of 

kelp-associated food webs. The contribution of L. digitata-derived organic matter to the diet of filter-

feeders inhabiting these two environments was assessed using the mixing model Isosource, which 

showed the higher contribution of kelp matter in sheltered conditions. These results highlight the spatial 

variability that may occur in the functioning of kelp-associated food webs. Moreover, this suggests that 

hydrodynamics is likely to control the availability of kelp-derived organic matter to local filter-feeders, 

probably through an increase of detritus export in exposed areas.
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III- Introduction

The study of macroalgae-based ecosystems has provided recently increasing evidences that food 

webs associated to these environments are mostly based on the consumption of detritus rather than on 

direct grazing of fresh algae (Fredriksen 2003; Norderhaug et al. 2003; Riera et al. 2009; Schaal et al. 

2008; Schaal et al. in press). Kelps low nutritive value and high polyphenolic content prevents them 

from extensive grazing (Norderhaug et al. 2003). Most of kelp production remains thus ungrazed until 

decomposition of senescent individuals. Yet in these environments, the main source of algal detritus is 

not the decomposition of senescent individuals, but rather matter originating from the erosion of the 

distal extremity of healthy individuals, which represent a continuous and abundant source of kelp-

derived organic matter (Khailov & Burlakova 1969; Mann 1982).

Several studies have highlighted the improvement of algal nutritive value associated to 

decomposition processes (Duggins & Eckman 1997; Norderhaug et al. 2003). The formation around the 

detritus of a microbial layer enriches the detritic complex in nitrogen and degrades refractory structural 

polymeric compounds (Newell 1965). Once released in the water column and decomposed, kelp 

detritus become therefore readily available to various trophic groups of consumers inhabiting kelp 

forests and adjacent environments (Bustamante & Branch 1996; Kaehler et al. 2006). In particular, 

kelp-derived detritus have been reported to represent an important food source for filter-feeders during 

low phytoplanktonic production periods (Duggins et al. 1989). This food source has been estimated to 

represent until 41 % of the diet for the brachiopod Magellania kerguelenensis (Kaehler et al. 2006) and 

55 % for the bivalve Hiatella arctica (Fredriksen 2003).

Kaehler et al. (2006) have shown that the trophic significance of kelp-derived organic matter for 

filterers decreased when the distance to the closest kelp bed increased. This is to our knowledge the 

only study that addressed the issue of spatial variability in benthic consumers trophic reliance on kelp-

derived organic matter. For instance, the role played by local exposure mode, which has been reported 

to strongly affect coastal food webs (Bustamante & Branch 1996; Kang et al. 2008; Schaal et al. 2008), 

in the availability of kelp-derived organic matter to local consumers, remains largely understudied.

In this context, the aims of the present study were to assess the variability occurring in the trophic 

significance of the kelp Laminaria digitata (Lamour.) between two sites displaying contrasted 

ecological conditions 1) in structuring the associated food web 2) in providing food subsidies for the 

different trophic guilds.
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IV- Material and methods
IV.1- Sampling sites

Two sampling sites were chosen in Northern Brittany for this study (Figure 20). The “Toull an 

Zarpant” site is located at the Western end of Batz Island, and characterized by an important wave 

exposure, due to dominant eastward winds. This site is a large granite boulder field where Laminaria 

digitata are particularly abundant under low water marks. Other important primary producers in this 

area are understory brown (e.g. Fucus serratus) and red (e.g. Mastocarpus stellatus, Palmaria palmata) 

algae.

“Ar Pourven” is located 5 km at the south east from Batz Island, in the inner Bay of Morlaix, and is 

thus protected from waves induced by the dominant winds. This site is also a granite bed including 

some boulders deposits, and the main macroalgae are the same than in Batz Island.

IV.2- Samples processing

The sampling was carried out during spring tides in February 2007. The main consumers (including 

filter-feeders, deposit-feeders, grazers and predators) and the most abundant macroalgae were sampled 

during low tide. Epilithic and epiphytic biofilms were sampled by gently scrapping the substrate with a 

thin brush, and then resuspended in prefiltered (0.45 �m) seawater. During the same tide cycle, a water 

sample (5 L) was conducted more than five kilometres offshore to measure the isotopic ratios of a 

suspended organic matter dominated by phytoplankton.

Once back to the laboratory, consumers were starved overnight in filtered (0.45 �m) seawater to 

allow gut emptying, and killed by freezing. They were then extracted from their cuticle (crustaceans) or 

shell (molluscs), quickly acidified (HCl, 1 N) to remove any carbonates, rinsed with distilled water, and 

dried (48 h, 60 �C). Macroalgae were cleaned of any visible macroepiphytes, quickly acidified (HCl, 1 

N), rinsed with distilled water and dried (48 h, 60 �C). The water sample and resuspended biofilms 

were filtered on precombusted (520 �C, 4h) GF/F filters. The filters were then acidified (HCl, 1 N) until 

the effervescence stopped, rinsed with distilled water and dried (24 h, 60 �C). All samples were ground 

into a fine and homogeneous powder using a mortar and a pestle and weighed in tin capsules before 

isotopic analysis.
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Figure 20: Localisation des deux sites d’�tude en Baie de Morlaix (Manche Occidentale). Du fait des vents 
dominants de secteur ouest, le site de l’Ile de Batz est caract�ris� par un mode d’exposition expos�, alors que le 
site Ar Pourven est situ� en conditions plus abrit�es.
Figure 20: Localizations of the two sampling areas in the Bay of Morlaix (Western English Channel). Due to the 
dominant eastward winds, Batz Island is characterized by exposed conditions, while Ar Pourven is in more 
sheltered conditions.

IV.3- Isotopic analysis

Carbon and nitrogen isotope ratios were determined using a Flash EA CN analyser coupled with a 

Finnigan Delta Plus mass spectrometer, via a Finnigan Con-Flo III interface. Data are expressed in the 

standard δ unit.

δX = [(Rsample /Rreference ) – 1] x 103

With R = 13C/12C for carbon and 15N/14N for nitrogen. 

These abundances were calculated in relation to the certified reference materials Vienna Pee Dee 

Belemnite-limestone (V-PDB) and atmospheric dinitrogen (at-air). The VPDB and at-air scaling were

achieved using in-house protein standards that have been calibrated against NBS-19 and IAEA N3 

reference materials. The standard deviation of repeated measurements of δ13C and δ15N values of a 

laboratory standard was 0.10 ‰ versus V-PDB and 0.05 ‰ versus at-air, respectively.
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IV.4- Biochemical characterization of Laminaria digitata

The biochemical composition of Laminaria digitata, considered as indicative of nutritive value, was 

compared between the two sites according to four biochemical descriptors (Total organic matter, C/N 

ratios, total lipid content, protein content). All measurements were realized on triplicates. The total 

organic matter (TOM, in % of dry weight (DW)) was obtained by weight loss after total combustion in 

muffle furnace (520 �C, 6 h). The C/N ratios were obtained using a Flash EA CN analyzer. The total 

lipid content was obtained colorimetrically according to the Barnes & Blackstock (1973) method. The 

protein content was measured using the Lowry method (Lowry et al. 1951), as slightly modified by 

Rice (1982).

IV.5- Data analysis

The contribution of Laminaria digitata to the filter-feeders diet was calculated using the Isosource 

isotopic routine (Phillips & Gregg 2003). Three end-members were chosen as potential food sources: 

Suspended particulate organic matter (SPOM), detritus from Laminaria digitata (kelp detritus were 

assumed to display the same isotopic signature than fresh kelps), and detritus from other macroalgae 

(considered as the arithmetic mean of all co-occurring macroalgae). Fractionation coefficients between 

sources and primary consumers were chosen according to Vander Zanden & Rasmussen (2001) at 1 ‰ 

for carbon and 2.5 ‰ for nitrogen. A standard 0.5 ‰ tolerance threshold was used for most species. 

However, some species displayed too 15N-depleted values to make Isosource modelling possible. As 

nitrogen isotopic fractionation is recognized to be highly variable, we decided for these species to 

gradually increase the tolerance value, until enough feasible solutions yielded for statistical comparison 

of outputs (Table 11). The tolerance was therefore voluntarily chosen higher than the 0.1 – 0.2 ‰ 

recommended by Phillips & Gregg (2003) to incorporate isotopic measurements errors. Our broad 

tolerance values integrate these different uncertainty sources, such as intraspecific variability of trophic 

resource, isotopic fractionation or inherent variability (Barnes et al. 2008). 

The totality of feasible contributions was compared for the same species between the two sites 

using non-parametric Mann-Whitney U tests, since most outputs did not satisfy the conditions of 

normality.

V- Results
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The two sites were characterized by an important Laminaria digitata cover and comparable algal 

communities, including the typical Laminaria digitata – Fucus serratus – Mastocarpus stellatus –

Corallina elongata assemblage (from canopy-forming to turf-forming species) (Castric-Fey et al. 

1997). Among these four dominant species, only Mastocarpus stellatus isotopic ratios differed 

significantly between these two sites (Mann-Whitney U test, p < 0.05). Other primary producers did not 

differ between the two sites (Table 12). Moreover, the global δ13C range displayed by primary 

producers was similar between the two sites (δ13C of primary producers comprised between - 4 ‰ and -

16.9 ‰ in Batz Island, and between -23.6 ‰ and -16.8 ‰ in Ar Pourven). The δ15N variability 

exhibited by primary producers was much lower than for δ13C, both interspecifically and 

intraspecifically (Figure 21).

Table 11: Valeurs de tol�rance isotopique utilis�e pour les calculs de contribution des sources � l’aide du mod�le 
Isosource., et nombre total de solution possibles obtenu pour les 9 suspensivores �chantillonn�s simultan�ment 
sur les sites Toull an Zarpant et Ar Pourven.
Table 11 : Mass-balance tolerance used for Isosource computations, and total number of feasible solutions found 
for 9 filter-feeders sampled simultaneously in Toull an Zarpant and Ar Pourven.

Toull an Zarpant Ar Pourven
Species Tolerance feasible solutions Tolerance feasible solutions
Grantia compressa 1,2 1043 1,2 69
Halichondria panicea 0,5 1612 1 278
Hymeniacidon sanguinea 0,5 821 0,5 490
Stylostichon plumosum 2,7 2926 0,5 1257
Nicolea venustula 0,5 621 0,5 127
Porcellana platycheles 0,5 520 0,8 239
Flustrellidra hispida 2 1649 0,8 139
Electra pilosa 1,8 1995 1,5 610
Applidium pallidum 0,8 711 0,5 907

Table 12: Comparaison des rapports isotopiques (  �cart-type) mesur�s pour les producteurs primaires 
�chantillonn�s dans les deux sites d’�tude. Des tests non param�triques de Mann-Whitney ont �t� r�alis�s afin de 
comparer les donn�es acquises dans les deux sites dans le cas o� le nombre de r�plicats �tait suffisant.
Table 12: Comparison of stable isotope ratios (  S.D.) measured for primary producers sampled both in Batz 
Island and Ar Pourven. Non-parametric Mann-Whitney tests were performed to compare the values when 
enough replicates were available. n.c. = non calculated. p = p-value

δ13C δ15N
Batz Island Ar Pourven p Batz Island Ar Pourven p

SPOM - 24 (0) - 22.3 (0) n.c. 6.3 (0) 5.2 (0) n.c.
Epiphytes - 18.3 (0) - 19.2 (0) n.c. 5.4 (0) 6.6 (0) n.c.
Epilithon - 20.2 (0) - 19.4 (0) n.c. 6 (0) 6.6 (0) n.c.
Corallina elongata - 23.4 (0.8) - 23.6 (0.4) >0.05 6.4 (0.5) 8 (0.4) <0.05
Mastocarpus stellatus- 22.7 (1.5) - 20.5 (0.3) <0.05 6 (0.1) 7.2 (0.3) <0.05
Fucus serratus - 20.5 (0.3) - 21 (1.6) >0.05 4.8 (0.4) 5.8 (1.6) >0.05
Laminaria digitata - 16.9 (0.5) - 17.4 (1.4) >0.05 5.7 (0.5) 5.7 (1.1) >0.05

Table 13: Comparaison de la composition biochimique de Laminaria digitata �chantillonn�e simultan�ment � 
l’Ile de Batz et � Ar Pourven.
Table 13: Comparison of the biochemical composition of Laminaria digitata sampled simultaneously in Batz 
Island and Ar Pourven.
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Batz Island Ar Pourven
TOM (% DW) 72   1.1 62.3   1.3
C/N 19.3   0.2 9.9   2.2
Total lipids (mg.g-1) 18.2   2.5 11.3   3.1
Proteins (% DW) 11.2   0.6 19.4   3.6

Figure 21: δ13C vs. δ15N moyens des sources potentielles de nourriture (■), filtreurs (Δ), d�posivores (◊), 
brouteurs () et pr�dateurs (○) �chantillonn�s � l’Ile de Batz (A) et � Ar Pourven (B). Les barres gris�es 
verticales repr�sentent les gammes de δ15N sur lesquelles se r�partissent les diff�rents niveaux trophiques.
Figure 21 mean δ13C vs. δ15N (  S.D.) biplots of potential food sources (■), filter-feeders (Δ), deposit-feeders (◊), 
grazers () and predators (○) sampled in Batz Island (A) and in Ar Pourven (B). Vertical grey bars represent the 
δ15N extend encompassed by primary consumers (PC) and predators (P).Cc = Chondrus crispus, Ce = Corallina 
elongata, Cr = Cladophora rupestris, El = Epilithic biofilm, Eφ = Epiphytes, Dc = Dilsea carnosa, Fs = Fucus 
serratus, Ld = Laminaria digitata, Ms = Mastocarpus stellatus, Op = Osmundea pinnatifida, Pp = Palmaria 
palmata, SPOM = Suspended particulate organic matter.
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Figure 22: Distribution of feasible contributions of Laminaria digitata to the diet of various filter-feeding 
invertebrates sampled both in Batz Island and Ar Pourven, calculated using IsoSource. The mean contribution (  
S.D.) is indicated for each site, and represented by the arrows. The results of the statistical tests comparing the 
contribution of L. digitata in the two environments are indicated for each graph (Mann-Whitney U test).
Figure 22: Distribution des contributions possibles de Laminaria digitata au r�gime des diff�rents filtreurs 
pr�sents � Ar Pourven (gris clair) et � l’Ile de Batz (gris sombre), calcul�es � l’aide du mod�le Isosource. La 
contribution moyenne (  �cart-type) est indiqu�e dans les deux sites et repr�sent�e par les fl�ches. Les r�sultats 
des tests statistiques comparant la contribution de L. digitata dans les deux sites sont �galement indiqu�s sur le 
graphe (Mann-Whitney U test).

The biochemical composition of Laminaria digitata varied strongly between these two sites (Table 

13). The TOM was 72 %   1.1 in Batz Island vs. 62.3 %   1.3 in Ar Pourven. Individuals sampled in 

Ar Pourven exhibited higher protein content (19.4 % DW   3.6) and lower C/N ratios (9.9 % DW   

2.2) than those from exposed conditions. In turn, kelps sampled in Batz Island were richer in total lipids 

than those from Ar Pourven (18.2 mg.g-1   2.5 vs. 11.3 mg.g-1   3.1 for Batz Island and Ar Pourven, 

respectively).

Fifty-six consumers were sampled on the two sites, 12 of them being specific to Batz Island, 22 

specific to Ar Pourven, and 22 present both in Toull an Zarpant and in Ar Pourven (Table 14). Filter-

feeders were the most diversified trophic group (24 species), while grazers comprised only 8 species. 

The number of species found was slightly higher in Ar Pourven than in Toull an Zarpant, mostly due to 

the higher diversity of filter feeders (20 sp. in Ar Pourven vs. 15 sp. in Batz Island) and predators (14 

spp. in Ar Pourven vs. 8 spp. in Batz Island) in Ar Pourven. Contrarily to what was observed for 

sources, consumers’ δ13C and δ15N ranges were similar (e.g. 5.1 ‰ and 6.1 ‰ for δ13C and δ15N ranges, 

respectively, in Batz Island) (figure 12). 

The δ13C range in Ar Pourven was higher (i.e. 10 ‰) than in Toull an Zarpant, due to the highly 
13C-depleted value displayed by the isopod Idotea granulosa (δ13C = -23.7 ‰). Among trophic groups, 
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grazers were those displaying the widest δ13C range (4.9 ‰ in Batz Island and 10 ‰ in Ar Pourven). In 

Ar Pourven, 5 species (Helcion pellucidum var. pellucidum, Helcion pellucidum var. laevis, Gibbula 

cineraria, Gibbula pennanti, Acanthochitona fascicularis) clustered and differed from the other through 

their 13C-enrichment (between -15 ‰ and -13.7 ‰). Predators displayed 15N-enriched values, and their 

δ15N did not overlap those of lower trophic levels species, which confirms this trophic status. The 

highest δ15N were the anemone Urticina felina in Toull an Zarpant (δ15N = 11.8 ‰) and the velvet 

swimming crab Necora puber in Ar Pourven (δ15N = 12.9 ‰).

The mean contribution of kelp-derived organic matter to the diet of filter-feeders ranged in Toull an 

Zarpant from 22 % (Applidium pallidum) to 71 % (Porcellana platycheles) and in Ar Pourven from 31 

% (Applidium pallidum) to 90 % (Nicolea venustula) (figure 22). For the majority of species common 

to the two study sites (excepted the calcareous sponge Grantia compressa), the contribution of kelp-

derived organic matter was clearly higher in Ar Pourven than in Batz Island. The mean contribution of 

Laminaria digitata to the diet of filter-feeders was at mean 15 % higher in Ar Pourven than in Toull an 

Zarpant for species displaying significant differences.

Table 14: Liste des esp�ces �chantillonn�es � l’Ile de Batz et � Ar Pourven. Pour chaque esp�ce est indiqu�e un 
groupe trophique bas� sur les donn�es disponibles dans la litt�rature. (F) filtreurs (G) brouteurs (DF) d�posivores
(P) pr�dateurs.
Table 14: List of species sampled in Batz Island, Ar Pourven and both. For each species, an indicative trophic 
group, based on bibliographic survey, is given. (F) filter-feeders (G) grazers (DF) deposit-feeders (P) predators.
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Species TG
PORIFERA
Grantia compressa FF 7,1 � 0,00 7,3 � 0,00 -18,0 � 0,00 -18,1 � 0,29
Halichondria panicea FF 9,0 � 0,34 7,8 � 0,73 -19,1 � 0,51 -17,9 � 0,62
Stylostichon plumosum FF 5,7 � 0,37 9,0 � 0,53 -18,1 � 0,11 -18,4 � 0,12
Hymeniacidon sanguinea FF 8,5 � 0,05 8,4 � 1,44 -18,3 � 0,71 -18,5 � 0,69
CNIDARIA
Amphisbetia operculata FF 5,9 � 0,00 -18,1 � 0,00
Urticina felina P 11,8 � 0,00 12,2 � 0,41 -17,3 � 0,00 -16,8 � 0,23
ANNELIDA
Sabella pavonina FF 8,1 � 0,11 -16,8 � 0,09
Nicolea venustula FF 8,4 � 0,25 9,4 � 0,32 -17,7 � 0,33 -17,0 � 0,56
Platynereis dumerilii DF 8,3 � 1,10 -17,1 � 0,21
Perinereis cultrifera P 10,6 � 0,92 10,8 � 0,00 -16,0 � 0,52 -16,0 � 0,00
Marphysa sanguinea P 11,5 � 0,00 -17,2 � 0,00
Lepidonotus clava P 11,5 � 0,00 -16,4 � 0,00
Harmothoe sp. P 10,6 � 0,00 10,3 � 0,34 -16,7 � 0,00 -15,9 � 0,54
CRUSTACEA
Elasmopus rapax DF 8,8 � 0,40 -20,0 � 1,73
Melita sp. DF 8,0 � 0,00 -18,2 � 0,00
Gammarus locusta DF 6,5 � 1,26 -18,7 � 0,57
Jassa falcata FF 6,2 � 1,08 -18,0 � 0,23
Idotea granulosa G 5,8 � 0,65 8,3 � 0,00 -21,1 � 1,13 -23,7 � 0,00
Dynamene bidentata DF 6,3 � 0,00 7,1 � 0,00 -18,6 � 0,00 -16,7 � 0,00
Porcellana platycheles FF 7,9 � 0,17 9,2 � 0,13 -17,4 � 0,34 -17,2 � 0,75
Pisidia longicornis FF 8,1 � 0,47 -17,4 � 0,17
Galathea squamifera DF 9,0 � 0,13 -16,2 � 0,57
Athanas nitescens DF 9,3 � 0,00 -17,0 � 0,00
Anapagurus hyndmanni DF 8,9 � 0,00 -17,8 � 0,00
Cancer pagurus P 11,8 � 1,62 -16,0 � 0,58
Xantho pillipes P 11,1 � 0,08 -15,7 � 0,31
Pilumnus hirtellus P 9,5 � 0,38 10,3 � 0,47 -17,5 � 0,65 -17,5 � 0,82
Necora puber P 12,9 � 0,46 -15,7 � 1,17
MOLLUSCA
Acanthochitona fascicularis G 11,0 � 0,00 -15,0 � 0,00
Patella aspera G 8,5 � 0,18 -18,0 � 1,23
Patella vulgata G 8,8 � 0,00 8,7 � 0,29 -17,2 � 0,00 -19,2 � 0,43
Haliotis tuberculata G 7,0 � 0,18 -20,3 � 0,06
Helcion pellucidum G 7,3 � 0,19 9,0 � 0,56 -16,3 � 0,16 -14,8 � 0,71
Helcion pellucidum var. laevis 9,5 � 0,00 -13,7 � 0,00
Gibbula cineraria G 7,8 � 0,23 9,2 � 0,77 -16,2 � 0,51 -14,9 � 0,38
Gibbula pennanti G 9,6 � 0,46 -14,8 � 1,14
Calliostoma zizyphinum P 10,9 � 0,40 11,5 � 0,30 -16,7 � 0,41 -16,5 � 0,38
Nassarius incrassatus P 10,7 � 0,23 -16,7 � 0,30
Nucella lapillus P 11,1 � 0,38 -17,2 � 0,25
Ocenebra erinacea P 10,0 � 0,41 10,6 � 0,28 -16,8 � 0,02 -16,9 � 0,20
Trivia arctica P 10,5 � 0,67 -18,4 � 0,78
Trivia monacha P 9,4 � 0,00 -18,5 � 0,00
Anomia ephippium FF 8,0 � 0,24 -17,7 � 0,21
Mytilus edulis FF 7,5 � 0,00 -18,2 � 0,00
Musculus marmoratus FF 7,4 � 0,00 -17,7 � 0,00
BRYOZOA
Schizzoporella sp. FF 7,4 � 0,00 -18,2 � 0,00
Electra pilosa FF 6,6 � 0,17 7,3 � 0,14 -17,7 � 0,13 -17,9 � 0,16
Flustrellidra hispida FF 6,3 � 0,05 7,9 � 0,02 -18,6 � 0,06 -18,1 � 0,10
ECHINODERMATA
Cucumaria sp. FF 9,1 � 0,00 -17,1 � 0,00
Ophiothrix fragilis FF 8,8 � 0,00 -17,4 � 0,00
CHORDATA
Didemnum candidum FF 6,9 � 0,57 8,3 � 0,67 -19,3 � 0,63 -15,8 � 1,55
Didemnum maculosum FF 8,8 � 0,29 8,7 � 0,32 -17,7 � 1,49 -18,5 � 0,48
Applidium pallidum FF 7,5 � 0,24 8,3 � 0,00 -19,5 � 0,46 -19,6 � 0,00
Sydnium sp. FF 7,6 � 0,12 -18,6 � 0,76
Botryllus schlosseri FF 7,5 � 0,00 -18,6 � 0,00
Distomus variolosus FF 7,6 � 0,44 -19,8 � 0,31
Lepadogaster lepadogaster P 11,7 � 0,18 -16,7 � 0,27

Ar Pourven
δ13C

Batz Island Ar Pourven
δ15N

Batz Island
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VI- Discussion
VI.1- Food web structure

An accurate comparison of food web structure between two ecosystems on the basis of consumers’ 

stable isotope signatures often requires the establishment of isotopic baselines accounting for 

differences in the isotopic signatures of primary producers (Post 2002). However, in the present study it 

was not necessary due to the close δ15N displayed by primary producers in the two sites (Table 12). 

Indeed, even for species whose stable isotope ratios varied among these two sites (e.g. Mastocarpus 

stellatus), the difference did never exceed 2 ‰. Moreover, the global δ13C and δ15N ranges displayed 

by primary producers were similar and the dominant primary producer (i.e. the kelp Laminaria digitata) 

was the most 13C-enriched of all co-occurring macroalgae both in Batz Island and in Ar Pourven. This 

resulted in very similar isotopic patterns for primary producers in these two environments.

The comparison of food web structure between these two ecosystems did not reveal any marked 

difference. The δ13C range was slightly higher in Ar Pourven than in Batz Island, but mostly due to an 

outlier species (the 13C-depleted Idotea granulosa), therefore suggesting that the diversity of basal food 

sources fueling the food web is similar in the two habitats.

The δ15N ranges displayed by consumers in the two environments (about 6 ‰) correspond to a food 

web length of about 4 trophic levels (up to second order predators), which is consistent with other 

studies carried out in rocky environments (Fredriksen 2003; Kang et al. 2008; Riera et al. 2009). 

However, contrarily to what had previously been observed for other sampling seasons in Batz Island 

(Schaal et al. in press), no δ15N overlapping between predators and primary consumers was observed 

(Figure 2), as previously reported on a local rocky shore (Riera et al. 2009). This might correspond to a 

lower prevalence of omnivory in this food web. This important feature of natural food webs appears 

thus to be highly variable temporally in Laminaria digitata associated communities.

In these two environments, filter-feeders and predators were the most diversified trophic groups, 

while only 8 grazer species were sampled This can appear surprising considering the huge algal 

biomass characterizing these environments. However, these results are consistent with those previously 

acquired in Batz Island, which suggested that the low nutritive value of most macroalgae explained the 

low diversity of co-occurring grazers (Schaal et al. in press). Most of macroalgal biomass is therefore 

released in the water column and decomposed, fuelling a composite pool of suspended organic matter 

that feed the wide diversity of filter-feeders that characterize kelp forests and adjacent environments 

(Duggins & Eckman 1994; Bustamante & Branch 1996; Fredriksen 2003; Schaal et al. in press).
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VI.2- Direct consumption of Laminaria digitata by grazers

The nutritive value of fresh Laminaria digitata varied strongly between the two sites, individual 

from the inner Bay of Morlaix being more protein-rich, while individual from the exposed site were 

characterized by more important lipid contents (Table 13). This spatial variability might be related to 

different nutrient statuses in the two areas studied. Although in the present study we did not measure 

nutrients in seawater, it has already been observed that different concentrations can lead to different 

biochemical compositions of macroalgae (Gagn� et al. 1982), through a modification of energetic 

storage in macroalgal cells. Although Western English Channel waters are generally considered 

homogeneous due to strong tidal mixing (Pingree et al. 1985) the discharge of large amounts of 

nutrients by the two main tributaries, the Penz� River and the River of Morlaix, might cause local 

differences in nutrient content which could explain the differences observed here. An other explanation 

for the differences observed in the biochemical composition of algae could be the higher exposure to 

waves of algae growing in Toull an Zarpant, which is more exposed than Ar Pourven, which might 

affect the nutrients allocation within macroalgal tissues.

The identification of grazers food sources in the two habitats revealed some important differences in 

Laminaria digitata trophic role. In Toull an Zarpant, this trophic role appeared minor, only two species 

(i.e. Helcion pellucidum and Gibbula cineraria) exhibiting δ13C consistent with a diet based on L. 

digitata. Conversely, a cluster of five grazers departed from the others in Ar Pourven through their 13C-

enrichment, indicating the higher importance of L. digitata for grazers in Ar Pourven. In accordance 

with the variability of L. digitata biochemical content, the trophic role of this alga appears thus also 

highly spatially variable, being more important as the protein content of L. digitata is high and the C/N 

ratio is low. The nutritive value of a food source depends both on its own biochemical characteristics 

and on the digestive capacities of its consumer (Mayer et al. 1995). For instance, depending on the 

consumer studied, several descriptors have been reported to determine the nutritive value of a food 

source, such as C/N ratios (Norderhaug et al. 2006), protein content (Bowen et al. 1995) or lipid content 

(Gr�mare et al. 2003). Our results support the idea that nitrogen-related descriptors (i.e. C/N ratio, 

protein content) are paramount in determining the nutritive value of a food source (Schaal et al. in 

press). A limit C/N ratio of 17 is usually adopted as the limit over which a food source is not nutritive 

enough to meet the nutritional requirement of a consumer (Russel-Hunter 1970). Although our results 

show that this value is not universal, since some species (Helcion pellucidum, Gibbula cineraria) are 

able to feed on a food source whose C/N ratio is higher than 20, we clearly show that a higher number 

of consumers is able to feed on Laminaria digitata when its C/N ratio is low. This parameter, which is 

easy to measure in stable isotope studies, appears therefore to be a useful descriptor of nutritive value in 

food web studies dealing with macroalgal food source.
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Our results suggest that, although having quite similar structure, food sources which constitute the 

base of the food webs can be modified locally in response to variations of macroalgae nutritive value. 

From this study, the higher number of consumers species directly feeding on Laminaria digitata is not 

due to diet shifts compared to Toull an Zarpant, but mostly related to the presence of other grazer 

species (Gibbula pennanti, Acanthochitona fascicularis, Helcion pellucidum var. laevis) in Ar Pourven. 

This might indicate that a higher nutritive value of basal food sources can support a higher diversity 

within some trophic guilds in the food web. Finally, our results emphasize the need to consider food 

sources biochemical composition in food web studies, for a thorough understanding of factors 

underlying food web functioning. 

VI.3- Consumption of kelp detritus by filter-feeders

The sampling of water for SPOM isotopic characterization was carried out about five kilometres 

offshore, to minimize the importance of macroalgal detritus in the pool of suspended organic matter, 

and to have an estimation of the “pure” phytoplankton isotopic signature (Schaal et al. 2008). Although 

the presence of algal detritus offshore cannot been excluded due to intense water mixing in the 

macrotidal Western English Channel, the δ13C of SPOM, around -23 ‰, is similar to those typically 

obtained for phytoplankton-dominated SPOM in the North East Atlantic and English Channel (Riera & 

Richard 1996; Grall et al. 2006; Dubois et al. 2007b; Le Loc'h et al. 2008). This measure can thus be 

assimilated as representative of phytoplankton isotopic signature. 

The diet of filter-feeders inhabiting kelp forests and adjacent environments is known to be largely 

based on kelp detritus (Bustamante & Branch 1996; Duggins & Eckman 1994; Fredriksen 2003; Schaal 

et al. in press). Although it was not possible to measure the stable isotopes of such detritus, we used the 

isotopic ratios of kelp fronds as a proxy for kelp detritus (Fredriksen 2003). Indeed, although the δ15N 

of macroalgae is known to be highly affected by decomposition processes, most of authors reported 

small or no variation of δ13C (e.g. Stephenson et al. 1986; Fenton & Ritz 1988). Here, the potential food 

sources for filter-feeders differ mostly according to their δ13C (δ13C range around 7 ‰ in the two areas 

while δ15N range did not exceed 2 ‰). Consequently, even considering an unusually high δ15N 

fractionation during kelp degradation, the results of IsoSource modelling would not be greatly affected. 

Moreover, the tolerance threshold used for IsoSource modelling was rather important (i.e. at least 0.5 

‰) to cope with the variability of isotopic fractionation, both during decomposition of algae and during 

the assimilation of detritus by filter-feeders.

Other co-occurring macroalgae are also likely to contribute to the pool of suspended organic matter, 

but their importance with regard to kelp detritus is still largely unknown. Previous studies investigating 

the trophic role of kelp detritus to the diet of benthic consumers did not consider their contribution to 

the global pool of detritus (Bustamante & Branch 1996; Kaehler et al. 2006; Fredriksen 2003), probably 
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due to the quantitative dominance of kelps in these environments and the release of large amounts of 

particulate and dissolved organic matter during growth by these algae (Khailov & Burlakova 1969; 

Mann 1982). However, these detritus are also present in the water column, and have to be considered as 

a potential food source for filter-feeders. Moreover, excluding them from end-members in isotopic 

mixing models can lead to artificial over- or underestimation of kelp contribution.

In the present study, due to the distinct δ13C displayed by phytoplankton-dominated SPOM, 

Laminaria digitata and other macroalgae, it was possible to quantify the contribution of each 

component of the local pool of suspended organic matter to the diet of filter-feeders, using the 

IsoSource routine (Phillips & Gregg 2003). Here, considering the filter-feeding species sampled both in 

Batz Island and in Ar Pourven, the mean contribution of kelp-detritus ranged from 22 % (Applidium 

pallidum) to 71 % of the diet (Porcellana platycheles) in Toull an Zarpant, and from 31 % (Applidium 

pallidum) to 90 % (Nicolea venustula) in Ar Pourven. Previous estimations of the trophic role of kelps 

for benthic filter-feeders fell around 50 % (Fredriksen 2003; Kaehler et al. 2006). Our results suggest 

that the kelp contribution to filter-feeders is more variable, revealing a high trophic plasticity within this 

trophic group. Moreover, our results highlight the spatial variability of the trophic dependence of 

benthic filter-feeders toward kelp-derived organic matter. Indeed, seven of the nine filterer species 

analyzed exhibited a more heavily trophic dependence on kelp-derived organic matter in Ar Pourven 

than in Toull an Zarpant (mean contribution 15 % higher). The lowest contribution of kelp detritus to 

filter-feeders in Toull an Zarpant might be related to the higher exposure mode of this area. Indeed, 

increased hydrodynamics might lead to an increase of detritus export, resulting in a decreased 

availability of this food source to local filter-feeders. This joins the conclusions of Bode et al. (2006), 

who reported a higher dependence of filter-feeders on macroalgae-derived organic matter in sheltered 

conditions. Moreover, as fresh kelp detritus have been reported to be a lower nutritive source than aged 

ones (Duggins & Eckman 1997), sheltered areas are more likely to retains detritic particles long enough 

to make them readily available to local consumers. Our results suggest therefore an important role of 

the exposure mode in driving the spatial variability of filter-feeders diet.

VII- Conclusions

Processes driving the availability of kelp-derived organic matter to benthic consumers are still far to 

be fully understood. The present study is, to our knowledge, among the first to compare simultaneously 

in two different areas the structure and functioning of the food web and benthic consumer’s trophic 

reliance toward kelp-derived organic matter (but see Kaehler et al. 2006). It is well recognized that 

kelps are transferred in benthic food webs through two main trophic pathways: (1) direct grazing of 

living plants by grazers and (2) consumption of kelp-derived organic matter by filter-feeders and 
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deposit-feeders. Our results indicate that local processes can strongly influence these two trophic 

pathways, leading in an important spatial variability. On the one hand, the grazing of kelps appears to 

be largely controlled by plants’ nutritive value, which may vary at small spatial scale in response to 

various nutrient statuses. On the other hand, our results suggest that other factors, such as different 

exposure modes, can also affect the consumption of kelp detritus by filter-feeders. These factors and the 

spatial variability that they generate should be seriously considered before generalising patterns 

observed in food web studies.
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I- Contexte g�n�ral et r�sum�

Les r�sultats du chapitre pr�c�dent montrent que certains facteurs agissant � l’�chelle locale peuvent 

affecter les diff�rentes voies reliant les principaux producteurs primaires aux diff�rents �chelons des 

r�seaux trophiques. Ces conclusions mettent en exergue la n�cessit� de consid�rer la variabilit� spatiale 

susceptible de caract�riser le fonctionnement des r�seaux trophiques. En effet, le fonctionnement des 

r�seaux trophiques peut varier � diff�rentes �chelles spatiales : � l’�chelle r�gionale, par exemple en 

relation avec la pr�sence de fronts hydrologiques ou de structure d’upwelling (Bode et al. 2006 ; 

Mallela & Harrod 2008), ou � l’�chelle locale, en fonction du mode d’exposition � l’hydrodynamisme 

des diff�rents milieux (cf chapitre IV). En revanche, jusqu’� tr�s r�cemment, aucune �tude ne s’est 

int�ress�e � la possibilit� d’une variabilit� de la ressource trophique � micro-�chelle. Identifier les 

�chelles spatiales pertinentes dans la variabilit� du fonctionnement des �cosyst�mes est pourtant une 

n�cessit� afin d’identifier les processus cl� qui contr�lent ce fonctionnement (Levin 1992).

Dans un �cosyst�me de mangrove en Tha�lande, Kon et al. (2007) ont r�cemment mis en �vidence 

que la nourriture de certains consommateurs, comme le bivalve Laternula truncata, pouvait varier en 

fonction du microhabitat (i.e. for�t, clairi�re, chenaux) exploit�, remettant ainsi en cause la possibilit� 

de g�n�raliser les r�sultats issus d’�tudes ne prenant pas en compte cette �chelle d’approche. 

Cependant, � notre connaissance, aucune n’�tude ne s’est encore interess�e, en particulier en milieu 

c�tier rocheux, � l’existence d’une variabilit� spatiale des r�seaux trophiques � des �chelles encore plus 

fines, de l’ordre du m�tre au centim�tre

Les estrans rocheux sont des �cosyst�mes caract�ris�s par une forte complexit� topographique, et la 

pr�sence de nombreux microhabitats (failles, cavit�s sous les rochers, s�diment pi�g� entre les blocs…). 

Cette structure de l’habitat est l’un des facteurs permettant la forte biodiversit� qui caract�rise ces 

�cosyst�mes (McGuiness & Underwood 1986). De r�cents travaux men�s sur diff�rents estrans de la 

pointe bretonne ont mis en �vidence les principales caract�ristiques de la structure des communaut�s 

associ�es � ces �cosyst�mes (Le Hir 2002 ; Le Hir & Hily 2005). En particulier, en travaillant � 

l’�chelle des microhabitats sur la macrofaune vagile, ces auteurs mettent en �vidence une nette 

divergence entre les communaut�s associ�es � la surface des blocs, et celles associ�es aux cavit�s 

situ�es sous ceux-ci. A l’instar des �cosyst�mes de mangroves, la microstructure de l’habitat semble 

donc �galement jouer un r�le dans l’organisation des communaut�s. 

Dans ce contexte, l’objectif de ce dernier chapitre �tait de v�rifier si la la structure � micro-�chelle 

des communaut�s de champs de blocs, telle que d�crite par Le Hir & Hily (2005), �tait associ�e � une 

variabilit� � micro-�chelle de son fonctionnement trophique, en consid�rant les deux principales entit�s 

mises en �vidence par ces auteurs, la surface des blocs et les zones prot�g�es situ�es sous ces blocs.

Les pr�l�vements ont �t� conduits sur les deux sites � canop�e de Laminaria digitata, Toull an 

Zarpant et Ar Pourven, et � plusieurs dates, afin de v�rifier la stabilit� spatio-temporelle des r�sultats 
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obtenus. Deux microhabitats ont �t� d�finis a priori, sur la base des travaux de Le Hir & Hily (2005) : 

(1) les surface rocheuses ouvertes, en contact direct avec l’eau libre (2) les surfaces rocheuses 

prot�g�es, situ�es dans les cavit�es localis�es entre les blocs rocheux et le substrat rocheux.

L’�tude s’est tout d’abord focalis�e sur les �ponges Hymeniacidon sanguinea et Halichondria 

panicea, qui sont deux esp�ces caract�ristiques des estrans rocheux en Bretagne. Pour les deux sites et 

les deux dates consid�r�es, les r�sultats mettent en �vidence une tendance similaire pour ces deux 

esp�ces. Les individus pr�lev�s sous les rochers sont ainsi toujours significativement enrichis en 15N 

par rapport � ceux pr�lev�s en surface. La stabilit� spatio-temporelle de ce r�sultat sugg�re que cette 

diff�rence n’est pas due � une diff�rence de fractionnement entre les �ponges en fonction de leur 

localisation sur les blocs. Au contraire, nos r�sultats indiquent que les consommateurs localis�s sous les 

blocs assimilent une source dans un �tat de d�gradation plus avanc� que ceux situ�s en surface des 

blocs. La d�gradation des d�tritus, impliquant notamment la colonisation bact�rienne du complexe 

d�tritique, a en effet �t� observ�e comme augmentant le δ15N du complexe ainsi form�. Cette hypoth�se 

implique ainsi que les cavit�s situ�es sous les blocs rocheux seraient des zones d’intense activit� 

bact�rienne du fait d’un hydrodynamisme r�duit impliquant une r�tention accrue des particules 

d�tritiques. Elle est �galement renforc�e par le fait que cette diff�rence est la plus marqu�e pour les 

�ponges, qui filtrent pr�f�rentiellement les particules de petite taille (i.e. <10 �m), qui correspondent � 

la taille typique des bact�ries (Rolff 2000), alors que les filtreurs retenant les plus grosse particules 

pr�sentent un enrichissement en 15N sous les rochers moins marqu�.

A l’�chelle de l’ensemble des filtreurs, on constate �galement en f�vrier une nette s�gr�gation entre 

les deux microhabitats, ce qui semble confirmer l’hypoth�se d’une h�t�rog�n�it� spatiale de la mati�re 

organique en suspension, impliquant une forte proportion de bact�ries sous les rochers. Cependant, la 

diff�rence est moins marqu�e au mois de novembre, et inexistante au mois d’ao�t, ce qui pourrait 

indiquer une saisonnalit� du partitionnement de la ressource trophique entre ces deux microhabitats.

En consid�rant l’ensemble des consommateurs de trois groupes trophiques (filtreurs, brouteurs, 

pr�dateurs), une corr�lation n�gative significative est mise en �vidence entre le δ15N des esp�ces et la 

diff�rence de δ15N entre les deux microhabitats. Le δ15N �tant fr�quemment utilis� en tant que proxy 

pour le niveau trophique, ce r�sultat sugg�re une corr�lation n�gative entre le niveau trophique des 

individus et le partitionnement de la ressource entre les deux microhabitats. Les esp�ces de faible δ15N 

pr�sentent ainsi des signatures isotopiques distinctes entre les deux microhabitats du fait de leurs 

capacit�s de mobilit� r�duites, alors que les esp�ces pr�sentant les δ15N les plus �lev�s, correspondant � 

un statut trophique de pr�dateur, sont nettement plus mobiles. Leur signature isotopique ne refl�te par 

cons�quent pas l’utilisation d’un habitat trophique particulier car ces organismes ne se s�dentarisent pas 

vis-�-vis des diff�rents microhabitats qui constituent les estrans rocheux.

Cette �tude est � notre connaissance l’une des premi�res � mettre en relation la structure � micro-

�chelle de l’habitat avec le fonctionnement trophique des communaut�s qui y sont associ�es. Elle met 
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en �vidence la n�cessit� de consid�rer l’h�t�rog�n�it� de l’habitat et ses cons�quences sur le 

fonctionnement de l’�cosyst�me dans l’�tablissement de bilans globaux de flux au sein des 

�cosyst�mes. En particulier, le r�le des cavit�s situ�es sous les rochers dans le contr�le du rapport 

consommation locale/exportation des d�tritus de macroalgues reste encore � d�terminer. Enfin, cette 

�tude r�v�le l’importance que peut prendre la variabilit� de la ressource trophique pour certains 

invert�br�s benthiques dans les habitats hautement h�t�rog�nes que sont les estrans rocheux. Cette

variabilit� semble de nature � modifier les bilans globaux de flux de mati�re au sein et entre les 

�cosyst�mes c�tiers. Sa prise en compte dans les futures �tudes portant sur la structure et le 

fonctionnement des r�seaux trophiqes associ�s aux �cosyst�mes c�tiers devrait permettre d’affiner la 

compr�hension des m�canismes impliqu�s dans leur r�gulation.
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II- Abstract

Up to date, most studies dealing with trophic interactions on littoral rocky ecosystems only 

considered spatial variability from local to regional scale. Here, we investigate, using carbon and 

nitrogen stable isotopes, the relationship between habitat structure and the trophic resource variability 

of kelp forest-inhabiting invertebrates. According to their position on boulders (on the top or 

underneath), the sponges Halichondria panicea and Hymeniacidon sanguinea, among the most 

common consumers on european shores, displayed distinct isotopic ratios, suggesting that their diet is 

likely to be variable at spatial scale from centimeters to decimeters. The general resource partitioning 

among suspensivores, revealed by higher δ15N on the top than underneath the rocks, strongly suggests 

that suspended organic matter in these two different microhabitats differs by increased bacterial activity 

under the rocks. A general trend toward decreasing resource partitioning between the two microhabitats 

when increasing trophic level was also observed, suggesting a paramount role of mobility patterns in 

maintainting this difference. Finally, our results emphasize the need to consider spatial variability on its 

whole possible extent before generalizing patterns in empirical and theoretical food web studies.
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III- Introduction

The spatial variability of food web functioning in marine environments has been studied during the 

ten last years at different spatial scales, from regional (e.g. Mallela & Harrod 2008; Hill & McQuaid 

2009) to local (e.g. Jennings et al. 1997; Carlier et al. 2009). The variability observed has been related 

to various factors affecting spatial scales, such as resource availability (Kanaya et al. 2007), 

anthropogenic disturbance (Mallela & Harrod 2008) or various hydrodynamics exposure (Bode et al. 

2006; Schaal et al. in press b). Only recently, Kon et al. (2007) addressed issues of food web variability 

in a Western Thailand mangrove and observed for several consumers, such as the bivalve Laternula 

truncata, that their trophic resource was likely to vary at a smaller spatial scale, between the different 

microhabitats composing the mangrove (i.e. tidal creeks, forest, forest gaps). This result raises 

important questions about the validity of patterns obtained from empirical studies which often do not 

consider spatial variability on the whole range of its possible extent. In particular, microscale (i.e. at a 

scale of centimeters to meters) variability of trophic resource and food web functioning has, to our 

knowledge, still never been studied in marine environments.

Identifying relevant spatial scales is a major concern in ecology (Levin 1992). In highly 

heterogeneous habitats, the pattern observed at a given spatial scale may in fact result of the 

combination of several patterns driven by factors acting at a smaller spatial scale. Our perception of the 

main processes driving the patterns observed in the nature is thus strongly dependant of the observation 

scale chosen for a study (Levin 1992; Bishop et al. 2002).

Intertidal boulders fields are highly heterogeneous habitats constituted of boulders strewn on 

sediment, on bedrock or on other boulders. These environments are composed by a multiplicity of 

microhabitats, which lead to a high biodiversity (McGuiness and Underwood 1986; Hily & Jean 1997; 

Takada 1999; Le Hir & Hily 2005). In particular, Le Hir & Hily (2005) emphasized the differences 

between the communities associated to various microhabitats of a Mol�ne Island (Western Brittany, 

France) boulder field. These authors stressed the relevant scales underlying community structure, and 

pointed out the differences between communities associated with the surface and the underside of 

rocks. The structure and functioning of food webs associated to these environments has recently raised 

increasing concern (see Fredriksen 2003; Riera et al. 2004; Bode et al. 2006; Sar� et al. 2007; Schaal et 

al. 2008; Riera et al. 2009; Steinarsd¦ttir et al. 2009; Schaal et al. in press b). All these authors have 

stressed the coexistence of various trophic pathways, based either on fresh or on detritic matter. 

However, the role of habitat structure as a basis to sustain food web patterns observed in coastal rocky 

ecosystems remains still unclear. The important role played by microhabitats in structuring the 

community suggests that they are also likely to play a role for the food web in these ecosystems.
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IV- Material and methods
IV.1- Study sites, sampling and samples processing

This study has been carried out on two contrasted sites of Northern Brittany. Most of the data 

presented in the present study were acquired at Ar Pourven. This site is located in the inner Bay of 

Morlaix (Northern Brittany, France) and is constituted of a granite boulder field with a high cover of 

the kelp Laminaria digitata, and the presence of a typical Fucus serratus - Mastocarpus stellatus -

Corallina elongata understorey algal assemblage. In order to test for the spatial consistency of 

microscale patterns observed on this first site, some measurements were carried out at the Western end 

of Batz Island, about five kilometres far from Ar Pourven. This second study site is a boulder field 

characterized by similar algal assemblages, but very exposed hydrodynamic conditions. 

All samplings were carried out during spring tides, in February, August and November 2007 in Ar 

Pourven, and in February only in Batz Island. Individuals collected on the top of boulders were 

distinguished and analyzed separately from those sampled under the rocks. Animals analyzed for stable 

isotopes were 1) the most abundant filter-feeders and 2) all other species present simultaneously at the 

surface and underneath the boulders. Once back to the laboratory, animals were starved overnight for 

gut emptying and killed by freezing. They were extracted from their shell (molluscs) or cuticle 

(crustaceans), and the flesh was quickly acidified (HCl, 1 N) to remove any carbonated debris. The 

duration of acidification (less than one minute) was insufficient to cause significant alteration of 

samples δ15N. The flesh was rinsed with distilled water and dried (60 �C, 48 h). When possible, only 

muscle was analyzed, but small animals were analyzed entirely. Dried samples were ground into a fine 

and homogeneous powder using a mortar and a pestle and weighed in tin capsules for isotopic analysis.

IV.3- Stable isotope measurements

Carbon and nitrogen isotope ratios were determined using a Flash EA CN analyser coupled with a 

Finnigan Delta Plus mass spectrometer, via a Finnigan Con-Flo III interface. Data are expressed in the 

standard δ unit.

δX = [(Rsample /Rreference ) – 1] x 103

With R = 13C/12C for carbon and 15N/14N for nitrogen. 

These abundances were calculated in relation to the certified reference materials Vienna Pee 

Dee Belemnite-limestone (V-PDB) and atmospheric dinitrogen (at-air). The VPDB and at-air scaling 

were achieved using in-house protein standards that have been calibrated against NBS-19 and IAEA N3 
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reference materials. The standard deviation of repeated measurements of δ13C and δ15N values of a 

laboratory standard was 0.10 ‰ versus V-PDB and 0.05 ‰ versus at-air, respectively.

V- Results

Filter-feeders stable isotope ratios measured in Ar Pourven remained relatively unchanged 

seasonally (δ13C comprised between -20 ‰ and -16 ‰, δ15N comprised between 6 ‰ and 10 ‰). 

Considering the whole filter-feeding community sampled in each microhabitat, the pattern obtained for 

the two microhabitats in February differed markedly from August and November (Figure 23). In 

February, all filter-feeders found underneath the rocks displayed higher δ15N than those from the top 

(between 8 ‰ and 9.7 ‰ for samples form the underneath, and between 7.2 ‰ and 8 ‰ for samples 

from the top). However, this pattern was not observed in August and less marked in November than in 

February, dur to strong δ15N overlapping between suspensivores from the two microhabitats. No clear 

distinction was observed between the δ13C of filter-feeders of the two microhabitats. 

A focus was done on two sponges, Halichondria panicea and Hymeniacidon sanguinea, which are 

among the most abundant consumers of rocky environments on Northern Atlantic shores (Riera et al. 

2009), and specifically on these two sites (personnal observation). Halichondria panicea was compared 

at two different dates for the same sampling site, and Hymeniacidon sanguinea was compared at two 

different sites for the same sampling date (Figure 24). Whatever the species/site/date considered, the 

pattern was the same, individuals from underneath boulders being significantly 15N-enriched compared 

to those from the boulders surface (Mann-Whitney U tests, p < 0.05). The difference between the two 

microhabitats ranged from 1.1 ‰ (Halichondria panicea, February, Ar Pourven) to 2.5 ‰ 

(Hymeniacidon sanguinea, February, Ar Pourven). For the same species, the δ13C did not differ 

between the two microhabitats.

At each sampling occasion, all species present simultaneously on the top and underneath the rocks, 

whetever their trophic group (i.e. filter-feeders, grazers, predators), were also analysed. A relationship 

has been established linking for each species the δ15N difference between the two microhabitats 

(considered as a proxy for resource partitioning) and the δ15N (considered as a proxy for trophic level) 

(y = -0.3079x + 3.1765; R� = 0.433; p<0.05) (Figure 25).
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Figure 23: δ13C vs δ15N des filtreurs r�colt�s (A) en F�vrier (B) en A�ut et (C) en 
Novembre � Ar Pourven. (○) individus pr�lev�s en surface des blocs (●) individus pr�lev�s 
sous les blocs. Les barres d’erreur repr�sentent les �carts-types.
Figure 23: δ13C vs δ15N biplots of filter-feeders sampled (A) in February (B) in August and 
(C) in November. (○) individuals sampled at the top of boulders (●) individuals sampled 
under the boulders. Error bars are S.D.
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Figure 24: comparaison des δ15N (  �cart-type) mesur�s pour les �ponges Halichondria 
panicea et Hymeniacidon sanguinea en surface (gris clair) et sous les rochers (gris sombre) 
� deux diff�rents sites, Ar Pourven et Ile de Batz.
Figure 24: Comparison of δ15N (  S.D.) measured for species sampled simultaneously both 
at the top and under the boulders for the two sponges, Halichondria panicea and 
Hymeniacidon sanguinea, at two different sampling sites, Ar Pourven and Batz Island.
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Figure 25: Relation entre le δ15N mesur� � la surface des rochers et la diff�rence de δ15N
entre les deux microhabitats pour l’ensemble des esp�ces pr�lev�es, tous groupes 
trophiques et sites confondus.
Figure 25: Relationship between the δ15N measured on boulders top and the difference 
between the top and underneath the rocks for all trophic groups and all sites confounded.

VI- Discussion

Our results point out the relationship between fine habitat structure and community trophic 

organization. This study is to our knowledge the first to highlight food web variability occuring for 

several benthic species at a centimeter scale in coastal rocky environments. 

Sponges are key consumers in several ecosystems, and have a paramount functional role, owing to 

the important volumes filtered by these organisms (Bell 2008). In coastal ecosystems, these organisms 

feed within a composite pool of suspended organic matter. In macroalgae-dominated ecosystems, this 

pool is largely dominated by algal detritus, which are likely to constitute a substantial part of filter-

feeders diet (Bustamante & Branch 1996; Schaal et al. in press a). Here, the δ15N of the two species 

studied (i.e. Hymeniacidon sanguinea, Halichondria panicea) was significantly higher for individuals 

found under the rocks than for those from the top (Figure 24). Although animals fed the same food 

source can sometime display different isotopic signatures due to various fractionation during 

assimilation (Vanderklift & Ponsard 2003), the spatial (sheltered Ar Pourven vs. exposed Batz Island) 

and temporal (February vs. August) stability of this difference strongly suggests that sponges do not 

rely on the same trophic resource according to their position on boulders.

Most studies dealing with the evolution of algae isotopic ratios during degradation reported 15N 

enrichment but few or no evolution of δ13C (Stephenson et al. 1986; Schaal et al. in press a). The 15N-

enrichment occuring during degradation is likely to vary substantially among macroalgae (Hill & 

McQuaid 2009), making it difficult to assess detritus stable isotope signature on the sole basis of fresh 

plants. A possible explanation of the 15N enrichment found underneath the rocks would be that sponges 

in this microhabitat assimilate detritus from other algae. However, this would imply that detritus 

derived from other algae constituting the pool of suspended matter under the rocks differ from those in 

open waters, which is unlikely. The δ15N difference suggests therefore that sponges under the rocks 

consume a more decomposed detritic food source than those found on the top. 

The presence of highly degraded detritus could arise from higher particle retention under the rocks 

due to decreased water motion and water retention during low tide. Macroalgae’s detritus produced on 
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boulder fields are trapped in the numerous cavities under the rocks and mineralized by bacteria, leading 

in a 15N-enrichment due to bacteria 14N preferential mineralization (Thornton and McManus 1994). 

This 15N-enriched food source is tranferred in the upper levels of food webs through its consumption by 

filter-feeders. Accordingly, the cavities underneath the rocks would be hotspots of bacterial activity, 

playing a crucial role in the fate of algal detritus on rocky shores. Some additional measurement, such 

as bacterial production and aminopeptidase activity in the water underneath the rocks would provide 

promising insights to validate or invalidate this hypothesis

We found a similar pattern for most of the different co-occurring filter-feeders, although less 

marked than for sponges (Figure 25). The suspended particles retained by suspensivores vary according 

to their feeding apparatus. Among this trophic group, sponges are known to retain the most efficiently 

small (< 10 �m) particles (Thomassen & Riisg¨rd 1995). Preferential assimilation of this size class, 

which is typical size of bacteria (Rolff 2000), would explain why the difference observed is more 

pronounced for sponges than for other suspensivores, which select preferential larger particles.

The relatively wide δ13C and δ15N ranges displayed by the whole suspensivores community reveal 

the ability of benthic suspensivores to differentially assimilate the different components of suspended 

organic matter, in accordance with previous studies (e.g. Decottignies et al. 2007; Schaal et al. 2008). In 

February, suspensivores from boulders top clearly differed from found under the rocks, through their 
15N enrichment (Figure 23). This indicates that individuals underneath the rocks and on their surface do

not use the same trophic habitat, and thus that food source availability differs between the two 

microhabitats. Resource partitioning exists therefore at the whole community scale. The global 15N-

enrichment supports the idea that underneath boulders water is characterised by the abundance of 

detritus-decomposing bacteria, and highlights the role of habitat structure on the trophic functioning of 

rocky communities.

This pattern was less clear in August and in November, due to partial isotopic overlap between 

suspensivores of the two microhabitats (Figure 23). The 15N difference was yet still significant for the 

sponges. This indicates some seasonality of resource partitioning, maybe related to temporality of food 

source availability. For instance, in the Western English Channel, February is characterised by the 

lowest phytoplankton abundances (Not et al. 2004), which might induce the need for alternative food 

source for filter-feeders inhabiting underneath boulders.

Considering all species found simultaneously in the two microhabitat, a significant relationship was 

observed between their δ15N and the difference between the top and underneath of rocks (Figure 25). 

The use of δ15N as trophic level indicator has been proposed to be relevant in Laminaria digitata beds, 

due to δ15N homogeneity of basal food sources (Schaal et al. in press a). The correlation observed here 

suggests therefore a negative relationship between resource partitioning and consumers trophic level. 

Species mobility is likely to play a crucial role in the maintenance of this pattern, inducing higher 
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microhabitat specialisation for low mobility species, and more spatial homogeneity for highly mobile 

and high trophic level species (e.g. the gastropods Nucella lapillus and Ocenebra erinacea). This 

pattern is strengthened by suspensivores’ selective capacities toward small sized particles, likely to be 

the most 15N-enriched. According to this relationship low trophic level species closely reflect their 

feeding habitat, while predators, by foraging at a wider spatial scale, display homogeneous stable 

isotope signature in all microhabitats composing boulder fields.

VII- Conclusion

This study highlights the importance of trophic resource microscale variability in the global 

functioning of rocky ecosystems. Our results suggest that future studies aiming at elucidating trophic 

interactions in highly heterogeneous habitats such as boulder fields should consider spatial variability 

on its whole possible range, from microscale to regional scale.

Our results suggest a paramount functional role of microhabitats in both the structure and 

functioning of boulder fields associated communities. Le Hir & Hily (2005), working on the sessile 

fauna of boulder fields, observed that communities inhabiting the underside of boulders differed from 

those inhabiting the top of boulders, resulting in increased global biodiversity for these habitats. Our 

results suggest that the diversity of microhabitas also increases the diversity of trophic niches available 

to sessile consumers.

This study illustrates the relationship between habitat structure and ecosystem functioning, by 

proposing that the degradation of algal detritus in boulder fields is partly controlled by hotspots of 

bacterial activity underneath the rocks. In providing areas of favourized bacterial activity, these 

microhabitats therefore also play a role in the regulation of the ecosystem export - local consumption 

balance. 
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L’objectif de mon travail de th�se �tait de caract�riser la structure et le fonctionnement des r�seaux 

trophiques associ�s aux �cosyst�mes rocheux de la frange infralittorale en Bretagne. Trois sites ont �t� 

choisis comme repr�sentatifs de ces milieux en Bretagne. Deux �taient caract�ris�s par une canop�e � 

Laminaria digitata, l’un dans un mode d’exposition expos� (Toull an Zarpant) et l’autre dans un mode 

plus abrit� (Ar Pourven). Le troisi�me site d’�tude a �t� choisi car fortement modifi� par l’activit� 

humaine, � proximit� imm�diate du port de Brest, et ne comportait pas de canop�e � L. digitata. 

La frange infralittorale est situ�e � l’interface entre l’�tage m�diolittoral et l’�tage infralittoral. Ces 

milieux ne sont �merg�s qu’� l’occasion des vives eaux de co�fficients sup�rieurs � 90. Les difficult�s 

d’�chantillonnage associ�es � cette localisation sur l’estran (temps disponible pour l’�chantillonnage � 

l’�mersion tr�s court, difficult� de mettre en place une strat�gie d’�chantillonnage r�guli�re) rendent les 

�tudes d’�cologie dans ces milieux assez rares, en comparaison de celles relatives � la zone 

m�diolittorale, tant en substrats durs que meubles.

I- Compositions isotopiques des sources

Les diff�rentes mesures isotopiques r�alis�es sur les trois sites d’�tude ont permis de mettre en 

�vidence un certain nombre de points communs entre les diff�rentes sources potentielles de nourriture. 

Au sein d’un m�me site d’�tude, les diff�rents producteurs primaires sont majoritairement caract�ris�s 

par des valeurs de δ15N voisines. Par exemple, pour les deux sites � canop�e de Laminaria digitata, les 

valeurs des producteurs primaires sont comprises entre 4,3 ‰ et 8,7 ‰, alors que les δ13C des m�mes 

organismes varient entre -34,1 ‰ et -12,2 ‰. Ces faibles gammes de variation des producteurs 

primaires sur le δ15N semblent n�anmoins fr�quentes dans les milieux rocheux en conditions 

pr�serv�es, car des gammes similaires ont pu �tre retrouv�es dans le m�diolittoral (Sar� et al. 2007 ; 

Riera et al. 2009) aussi bien que dans des for�ts de Laminaria hyperborea infralittorales (Fredriksen 

2003). Dans le port de Brest, bien que les δ15N des producteurs primaires soient plus �lev�es qu’aux 

deux autres sites, on constate �galement une variabilit� isotopique plus importante pour le δ13C que 

pour le δ15N.

Les facteurs affectant le fractionnement isotopique de l’azote par les algues entre l’assimilation 

de mati�re min�rale et la synth�se de mati�re organique sont encore mal connus (Pennock et al. 1996). 

Cependant, la similarit� des δ15N des macroalgues dans les diff�rents environnements sugg�re que le 

principal facteur expliquant cette valeur est le δ15N de la source d’azote inorganique assimil�e (NO3
-, 

NH4
+), et que les facteurs intrins�ques, susceptibles de varier entre les diff�rentes esp�ces, n’affectent 

que secondairement la valeur de δ15N.

A la diff�rence du δ15N, les valeurs de δ13C des producteurs primaires se r�partissent sur de tr�s 

larges gammes (plus de 20 ‰). De nombreuses �tudes ont port�es sur les facteurs affectant le δ13C des 

producteurs primaires (e.g. Raven et al. 1995 ; 2002). La source de carbone min�ral utilis�e, CO2
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dissous ou HCO3
-, est la principale source de variation entre producteurs primaires. Les algues 

assimilant des carbonates pr�sentent ainsi des δ13C assez �lev�s (autour de -15 ‰) alors que celles 

assimillant le CO2 dissous pr�sentent des valeurs plus faibles, souvent inf�rieures � -30 ‰ (Raven et al. 

2002). De telles valeurs sont particuli�rement fr�quentes chez les algues rouges. D’autres facteurs, 

comme la voie m�tabolique utilis�e pour la photosynth�se (C3, C4 ou CAM), la morphologie de l’algue 

en question, ou encore l’hydrodynamisme, sont �galement susceptibles d’affecter le δ13C.

La mati�re organique en suspension pr�lev�e au large, ainsi que les valeurs utilis�es dans le cadre 

de l’�tude dans le port de Brest, issues d’une publication ant�rieure (Lorrain et al. 2002), pr�sentent des 

valeurs conformes aux mesures pr�c�demment publi�es pour des zones � dominance marine le long de 

la fa�ade Manche-Atlantique fran�aise (Riera & Richard 1996 ; Bardonnet & Riera 2005 ; Le Loc’h et 

al. 2008), avec des δ13C compris entre -24 ‰ et -20 ‰. Ces valeurs sont r�v�latrices d’une mati�re en 

suspension domin�e par le phytoplancton. Au contraire, la mati�re organique en suspension pr�sente 

sur les sites d’�tude est particuli�rement h�t�rog�ne, et comprend une part d�tritique importante, ainsi 

que d’autres composantes, telles que du s�diment remis en suspension. L’estimation de la part du 

phytoplancton (r�alis�e � Brest) montre que celle-ci n’atteint que 35 % du total de la mati�re en 

suspension durant les p�riodes d’efflorescences en rade de Brest, et est n�gligeable le reste de l’ann�e. 

Au cours de cette th�se, des pr�l�vements ont donc �t� r�alis�s au large afin d’estimer la signature 

isotopique du phytoplancton � pur �, n�cessaire � la d�termination de la part de chacune des sources 

dans le r�gime des diff�rents consommateurs �tudi�s.

La diff�renciation isotopique des sources basales de nourriture, en particulier par le δ13C est un 

pr�ambule n�cessaire � toute �tude isotopique visant � d�terminer leur importance relative dans le 

r�gime de consommateurs (Peterson & Fry 1987). Les δ13C mesur�s pour les diff�rentes macroalgues 

durant cette th�se se r�partissent sur une large gamme (de -34,1 ‰ � 12,2 ‰), correspondant � la 

gamme de valeurs commun�ment observ�es � l’�chelle mondiale (Raven et al. 2002) ainsi qu’� celle de 

la Bretagne (Dauby 1998). Les valeurs les plus faibles sont majoritairement repr�sent�es par les algues 

rouges (Lomentaria articulata, -33,1 ‰ en janvier dans le port de Brest, et -34,1 ‰ en f�vrier � Ar 

Pourven). A l’inverse, les algues les plus enrichies en 13C sont majoritairement les algues brunes 

(Laminaria digitata, Himanthalia elongata), avec des valeurs voisines de -15 ‰. En particulier, 

l’enrichissement marqu� en 13C de Laminaria digitata, non pr�visible a priori, distingue cette algue des 

autres sources potentielles de nourriture, ce qui a permi, dans le cas des sites Ar Pourven et Toull an 

Zarpant, de d�terminer dans quelle mesure l’ensemble du r�seau trophique utilise cette algue comme 

base trophique.
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II- Composition biochimique des macroalgues

L’un des objectifs �tait de coupler l’approche classique de description globale de la structure et du 

fonctionnement du r�seau trophique avec une caract�risation biochimique de la valeur nutritive des 

macroalgues. Dans ce cadre, l’id�e principale de cette partie de l’�tude n’�tait pas une description fine 

de la composition biochimique des diff�rentes algues, dont l’�tude a auparavant fait l’objet de 

nombreuses publications (e.g. Fleurence et al. 1994 ; Fleurence 1999 ; Dawczynski et al. 2007), mais 

l’utilisation d’un certain nombre de descripteurs simples, repr�sentatifs des principales composantes 

susceptibles d’affecter la valeur nutritive des algues.

II.1- Mati�re organique totale

La teneur en mati�re organique (TOM) distingue la fraction min�rale des algues, indigestible bien 

que procurant un certain nombre de min�raux n�cessaires, de la fraction organique qui contient 

l’ensemble des nutriments qu’assimilent les consommateurs (Rup�rez 2002). Les diff�rentes mesures 

r�alis�es indiquent que la TOM varie entre 70 % et 90 % de la masse totale, en accord avec les mesures 

pr�c�dement publi�es (Rup�rez 2002). Seules les algues calcifi�es (Lithophyllum incrustans, Corallina 

elongata) se d�marquent par des TOM voisines de 20 %, r�v�latrices de la teneur en calcaire de ces 

algues. 

II.2- Lipides totaux

Les lipides ont un r�le structural et fonctionnel essentiel dans les membranes cellulaires des 

diff�rents organismes, et sont par cons�quent n�cessaires � la croissance et � la reproduction des 

diff�rents organismes (Arts 1999). La teneur en lipides d’une source de nourriture peut rev�tir une 

importance consid�rable dans la d�termination de sa valeur nutritive. En effet, certains acides gras, les 

acides gras essentiels, ne peuvent �tre synth�tis�s de novo par les consommateurs, qui doivent par 

cons�quent les obtenir par leur alimentation. Il a par exemple �t� montr� que la teneur en lipides des 

s�diments �tait fortement corr�l�e � l’abondance et la biomasse de m�iofaune dans le Golfe du Lion, ce 

qui sugg�re un r�le important de ces compos�s dans la d�termination de la valeur nutritive de ces 

sources de nourriture pour ces consommateurs (Gr�mare et al. 2003). Les teneurs en lipides totaux 

mesur�es dans cette th�se pour les diff�rentes macroalgues varient fortement d’une algue � l’autre (de 

4,9 mg.g-1 � 192,4 mg.g-1), ainsi qu’au cours de la saison (entre 18,2 mg.g-1 et 59,6 mg.g-1 pour 

Laminaria digitata au site Toull an Zarpant), mais restent dans les gammes de valeurs pr�c�demment 

relev�es pour des algues (Fleurence et al. 1994 ; McDermid & Stuercke 2002). Les teneurs en lipides 

les plus fortes sont trouv�es chez Fucus serratus et Ulva sp., alors que les principales algues rouges se 
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distinguent par des teneurs particuli�rement faibles, comprises entre 4,9 mg.g-1 et 22 mg.g-1. Les valeurs 

des principales macroalgues, moyenn�es sur tous les sites et dates d’�chantillonnages sont pr�sent�es 

dans la Figure 26.

Figure 26 : Distribution des teneurs en lipides totaux mesur�es pour les principales macroalgues 
caract�ristiques de la frange infralittorale en Bretagne, pour l’ensemble des sites et des dates 
d’�chantillonnages. Les barres color�es indiquent la classe � laquelle appartient chaque algue. Rouge :
Rhodophyta, Brun : Phaeophyta, Vert : Chlorophyta

II.3- Rapports carbone/azote (C/N)

Le rapport carbone/azote d’une source de nourriture est l’un des descripteurs de valeur nutritive les 

plus utilis�s en �cologie. L’azote est habituellement consid�r� comme un �l�ment limitant dans la 

nutrition des animaux (Sterner & Hessen 1994), et son abondance relative dans une source par rapport 

au carbone est d�terminante pour caract�riser la valeur nutritive. En effet, une trop forte teneur en 

carbone dans une source est susceptible d’affecter l’ � assimilabilit� � de l’azote pour un consommateur 

(Sterner & Hessen 1994). On consid�re g�n�ralement qu’au dessus d’un rapport C/N de 17, une source 

de nourriture ne contient pas assez d’azote pour soutenir la croissance d’un consommateur (Russel-

Hunter 1970). L’ensemble des r�sultats met en �vidence des valeurs nettement plus �lev�es chez les 

algues brunes que chez les algues rouges (Figure 27). En particulier, la majorit� des mesur�es r�alis�e 

sur Laminaria digitata r�v�lent des valeurs sup�rieures � 20, r�v�latrices d’une teneur particuli�rement 

faible en azote. Seules les mesur�es r�alis�es � Ar Pourven en F�vrier et en Novembre 2007 pr�sentent 

des valeurs inf�rieures au seuil de 17 (respectivement 9,9 et 14,8).
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Figure 27 : Distribution des rapports carbone/azote mesur�s pour les principales macroalgues 
caract�ristiques de la frange infralittorale en Bretagne, pour l’ensemble des sites et des dates 
d’�chantillonnage. Les barres color�es indiquent la classe � laquelle appartient chaque algue. Rouge : 
Rhodophyta, Brun : Phaeophyta, Vert : Chlorophyta

II.4- Prot�ines totales

Les teneurs en prot�ines montrent, en accord avec plusieurs �tudes ant�rieures (Fleurence 1999 ; 

Dawczynski et al. 2007), une tendance similaire � celle observ�e pour les C/N, les algues rouges 

pr�sentant les valeurs les plus �lev�es, et les algues brunes les plus faibles. Cette similarit� s’explique 

par le fait que les prot�ines repr�sentent les principaux compos�s azot�s dans les algues (Dawczynski et 

al. 2007), ce qui conf�re � ces deux descripteurs une certaine redondance. Ces deux descripteurs ont 

cependant �t� consid�r�s car les rapports C/N prennent �galement en compte les compos�s azot�s non 

prot�iques, tels que les acides nucl�iques et les pigments, dont la concentration est susceptible de varier 

de mani�re significative entre les diff�rentes algues (Dawczynski et al. 2007).

L’int�gralit� des mesures biochimiques r�alis�es dans le cadre de cette th�se met donc en �vidence 

une nette opposition au niveau de la composition entre les algues brunes et les algues rouges. Pour des 

raisons techniques, le pr�l�vement des biofilms �pilithiques et �piphytiques en vue de dosages 

biochimiques n’a pas �t� possible. Une revue des donn�es disponibles dans la litt�rature r�v�le 

cependant que les bact�ries et les diatom�es, qui en sont les principaux constituants, sont caract�ris�es 

par de fortes teneurs prot�iques, similaires � celles retrouv�es chez les algues rouges (Brown et al. 
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1996 ; 1997). Sur le plan biochimique, ces sources de nourriture semblent donc plus proches des algues 

rouges que des algues brunes.

II.5- Variabilit� spatiale de la composition biochimique des sources

La variabilit� spatiale de la composition des macroalgues est particuli�rement marqu�e pour 

Laminaria digitata, dont les rapports C/N sont nettement plus faibles � Ar Pourven qu’� Toull an 

Zarpant (cf Chapitre IV). Il existe � ce jour encore relativement peu d’�tudes portant sur la variabilit� 

spatiale de la valeur nutritive des macroalgues (mais voir Gagn� et al. 1982). Cependant, il a pu �tre 

montr� au Canada pour Laminaria longicruris que la concentration en nutriments azot�s dans l’eau de 

mer pouvait modifier le stockage de r�serves chez ces algues de mani�re variable entre diff�rents 

milieux (Gagn� et al. 1982). Bien que la Manche Occidentale soit une mer macrotidale dont les masses 

d’eau sont bien m�lang�es (Pingree et al. 1985), la proximit� de l’estuaire de la Penz�, qui d�charge 

d’importantes quantit�s d’azote en Baie de Morlaix pourrait �tre l’une des causes des diff�rences 

observ�es dans la composition biochimique de L. digitata entre Ar Pourven et Toull an Zarpant. Le r�le 

du stress li� � l’environnement hydrodynamique dans le m�tabolisme des algues ne peut cependant pas 

�tre totalement exclu, et pourrait repr�senter une hypoth�se alternative expliquant les diff�rences 

observ�es entre ces deux sites.

III- Ecologie trophique des brouteurs de la frange infralittorale
III.1- Diversit� des brouteurs de la frange infralittorale

Sur l’ensemble des campagnes d’�chantillonnage conduites, 18 esp�ces de brouteurs ont �t� 

collect�es (Table 15). Il est � noter que cette liste ne contient pas l’ensemble des animaux susceptibles 

de consommer des algues, car certains consommateurs �chantillonn�s n’ont pas �t� consid�r�es comme 

brouteurs, mais sont n�anmoins capables d’en consommer occasionnellement (par exemple, le crabe 

Xantho incisus ou les amphipodes Gammarus locusta et Jassa falcata) (Karez e al. 2000 ; Norderhaug 

et al. 2003).
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Table 15 : Liste des brouteurs et microbrouteurs �chantilonn�s

19/02/2007 31/08/2007 26/11/2007 10/10/2006 21/02/2007 18/05/2007 09/11/2006 23/01/2007 15/05/2007
Idotea granulosa Isopoda X X
Idotea pelagica Isopoda X
Callochiton septemvalvis Polyplacophora X X
Leptochiton cancellatus Polyplacophora X
Leptochiton asellus Polyplacophora X
Acanthochitona fascicularis Polyplacophora X
Acanthochitona crinitus Polyplacophora X
Aplysia fasciata Gastropoda X
Patella vulgata Gastropoda X X X X X X X X X
Patella aspera Gastropoda X
Haliotis tuberculata Gastropoda X X X
Helcion pellucidum Gastropoda X X X X X X
Tectura tessulata Gastropoda X
Gibbula pennanti Gastropoda X X X X X X X
Gibbula cineraria Gastropoda X X X X X X X X X
Jujubinus striatus Gastropoda X
Tricolia pullus Gastropoda X
Littorina obtusata Gastropoda X

6 8 6 5 6 7 4 2 4

ClasseEsp�ce

5

Ar Pourven Toull an Zarpant Port de Brest

Nombre de brouteurs par date
Nombre total de brouteurs pour le site 11 10

Les milieux rocheux de bas niveau sont caract�ris�s par de fortes biomasses algales, qui 

repr�sentent une source potentielle de nourriture consid�rable pour les esp�ces associ�es. Dans ce 

contexte, le nombre d’esp�ces de brouteurs collect�es peut sembler relativement faible en comparaison 

des 50 suspensivores et des 55 pr�dateurs collect�s simultan�ment. Des r�sultats similaires obtenus 

dans la m�me zone g�ographique par Le Hir (2002) sugg�rent qu’une telle structure trophique, 

impliquant une dominance des suspensivores et des pr�dateurs en termes de richesse sp�cifique, est 

cependant fr�quente en milieu rocheux. Ces r�sultats doivent toutefois �tre pond�r�s par l’absence 

d’�chantillonnage quantitatif dans notre �tude. En effet, les esp�ces appartenant au groupe des 

brouteurs apparaissent comme parmi les plus abondantes de ces milieux (observation personnelle) et 

sont repr�sent�es par des organismes � forte biomasse individuelle (en particulier les gast�ropodes 

Patella vulgata, Gibbula cineraria et Gibbula pennanti). L’importance fonctionelle jou�e par ce groupe 

trophique dans ces �cosyst�mes peut par cons�quent ne pas �tre aussi faible que sugg�r�e par la 

richesse sp�cifique.

Parmi les brouteurs, une proportion importante est repr�sent�e par des racleurs, a priori plus � 

m�me de consommer les biofilms �pilithiques et/ou �piphytiques que les macroalgues elles-m�mes. En 

particulier, les gast�ropodes Trochid�s (Gibbula spp., Jujubinus striatus) sont caract�ris�s par une 

radula de type rhipidoglosse, dont la faible min�ralisation est plut�t adapt�e � la consommation de 

mat�riel superficiel, et ne permet pas de consommer les tissus des algues saines (Steneck & Watling 

1982). De m�me, la radula docoglosse des Patellid�s (Patella spp., Helcion pellucidum) semble plut�t 

adapt�e au raclage de substrats durs, comme les rochers, qu’� la consommation de macroalgues 

(Steneck & Watling 1982). La classification fonctionnelle des gast�ropodes herbivores sur la base des 

crit�res morphologiques de la radula doit toutefois �tre pond�r�e par un certain nombre d’observations 

de terrain. Il a ainsi �t� montr� que Patella vulgata �tait capable de se nourrir sur les frondes 
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d’Ascophyllum nodosum, allant parfois m�me jusqu’� provoquer son �radication locale (Davies et al. 

2007).

III.2- Identification des sources de nourriture des brouteurs

Les r�sultats isotopiques obtenus nous permettent d’�mettre un certain nombre d’hypoth�ses 

concernant les sources de nourriture consomm�es par les brouteurs de la frange infralittorale en 

Bretagne. La d�termination des sources de nourriture des herbivores sur la base des rapports 

isotopiques dans des �cosyst�mes � forte diversit� de sources potentielles de nourriture est cependant 

compliqu�e par certains facteurs :

- Du fait de la grande diversit� de sources de nourriture, plusieurs d’entre elles 

pr�sentent fr�quemment des rapports isotopiques proches, rendant difficile 

l’identification de celles r�ellement consomm�es � l’aide du seul tra�age isotopique 

naturel. Cependant, l’acquisition de donn�es dans diff�rents environnements et � 

diff�rentes dates permet cependant souvent de r�soudre ces incertidudes. De plus, 

l’enrichissement en 13C de Laminaria digitata par rapport aux autres algues nous 

garantit que les consommateurs pr�sentant des δ13C �lev�s d�pendent pour une large 

part de cette algue pour leur nutrition.

- La signature isotopique d’un consommateur est la r�sultante de l’assimilation de 

nourriture int�gr�e sur un temps correspondant au turn-over des tissus analys�s 

(Dalerum & Angerbj¦rn 2005). Il existe donc potentiellement, dans le cas de sources 

hypervariables dans le temps, un d�calage entre la signature isotopique d’un 

consommateur et celle de sa source. Cependant, la faible variabilit� temporelle des 

sources (� de rares exceptions pr�s) observ�e dans ma th�se rend peu vraisemblable 

l’introduction d’un tel biais.

- Le fractionnement isotopique entre un consommateur et sa source de nourriture est 

susceptible d’�tre variable. Cette variabilit�, particuli�rement marqu�e sur le δ15N, 

peut �tre induite par des facteurs aussi diff�rents que la composition biochimique de la 

source, ou encore le mode d’excretion azot�e ou m�me du taxon du consommateur 

consid�r� (Vanderklift & Ponsard 2003). Cependant, les rapports isotopiques des 

producteurs primaires de cette th�se, montrent des δ15N relativement proches. Le 

principal isotope permettant de d�terminer l’identit� des sources est donc le 13C, dont 

le fractionnement isotopique est beacoup plus constant (Vander Zanden & Rasmussen 

2001). Le biais induit par la variabilit� du fractionnement isotopique de l’azote n’est 

donc pas susceptible d’affecter la d�termination des sources consomm�es par les 

animaux �chantillonn�s dans le cadre de cette th�se.
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Parmi les diff�rents brouteurs, seul Helcion pellucidum, pr�sente des rapports isotopiques indiquant 

de mani�re claire une assimilation quasi-exclusive de Laminaria digitata (Figure 28).

Le gast�ropode Gibbula cineraria pr�sente �galement � certaines occasions (Toull an Zarpant 

21/02/2007, Ar Pourven 19/02/2007 et 26/11/2007) des rapports isotopiques enrichis en 13C qui 

r�v�lent qu’une partie au moins du carbone de cette esp�ce d�rive de cette algue. La morphologie de la 

radula de G. cineraria rend cependant peu vraisemblable une consommation directe de Laminaria 

digitata (Steneck & Watling 1982). Leur appareil nutritif permet en effet aux gibbules de brosser la 

surface des substrats pour consommer la mati�re d�pos�e de mani�re superficielle. Nos r�sultats 

sugg�rent ainsi que le carbone d�riv� de L. digitata est essentiellement assimil� par G. cineraria via la 

consommation d’exsudats secr�t�s � la surface de l’algue.

D’autres esp�ces, comme le chiton Acanthochitona fascicularis, la vari�t� laevis d’Helcion 

pellucidum ainsi que la Patelle Patella vulgata pr�sentent �galement � Ar Pourven des enrichissements 

en 13C laissant sugg�rer que ces esp�ces assimilent Laminaria digitata, au moins de fa�on saisonni�re 

(Figure 28).

A l’exception des quelques esp�ces pr�c�demment cit�es capables de consommer L. digitata, 

l’ensemble des autres brouteurs semble s’alimenter � partir des algues rouges, tr�s diversifi�es dans ces 

milieux (Schultze et al. 1990), et des biofilms �pilithiques et/ou �piphytiques. Il est particuli�rement 

remarquable qu’aucun brouteur d’algues brunes, comme Fucus serratus et Himanthalia elongata, 

pourtant tr�s abondantes sur les sites d’�tudes, ne soit clairement mis en �vidence au niveau isotopique. 

Ceci � l’exception peut �tre de Littorina obtusata, r�colt�e � une seule occasion � Brest, et pr�sentant 

un l�ger enrichissement en 13C pouvant impliquer un r�gime partiellement bas� sur H. elongata. La 

d�pendance trophique envers les algues rouges est particuli�rement �vidente pour certains herbivores, 

comme l’ormeau Haliotis tuberculata, l’opistobranche Aplysia fasciata ou les isopode Idotea pelagica

et Idotea granulosa, tr�s abondant dans les touffes de Mastocarpus stellatus (observations 

personnelles), qui pr�sentent des valeurs de δ13C assez faibles, caract�ristiques des algues rouges 

comme Chondrus crispus ou Mastocarpus stellatus (Raven et al. 2002). En revanche, l’enrichissement 

en 13C pr�sent� par Palmaria palmata exclut toute participation majeure au r�gime de l’ormeau, dont 

elle �tait jusqu’alors consid�r�e constituer la base du r�gime alimentaire (Mai et al. 1996). Les esp�ces 

consommatrices de biofilms sont essentiellement repr�sent�es par Gibbula pennanti et Gibbula

cineraria, qui semblent modifier leur r�gime alimentaire au cours de l’ann�e, Patella vulgata et Patella 

aspera ainsi que les diff�rentes esp�ces de chitons.
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Figure 28 : Rapports isotopiques mesur�s pour les brouteurs (carr�s noirs) et les sources de nourriture (carr�s blancs) dans 
l’ensemble de ce travail de th�se. A: Toull an Zarpant 09/10/2006 B: Toull an Zarpant 21/02/2007 C: Toull an Zarpant 18/05/2007 
D: Ar Pourven 21/02/2007 E: Ar Pourven 31/08/2007 F: Ar Pourven 26/11/2007 G: Port de Brest 08/11/2006 H: Port de Brest 
23/01/2007 I: Port de Brest 15/05/2007.
Les chiffres en rouge indiquent l’identiti� des brouteurs:
(A) 1- Haliotis tuberculata 2- Patella vulgata 3- Gibbula pennanti 4- Gibbula cineraria 5- Helcion pellucidum (B) 1- Idotea 
granulosa 2- Haliotis tuberculata 3- Patella aspera 4- Patella vulgata 5- Gibbula cineraria 6- Helcion pellucidum (C)1- Idotea 
pelagica 2- Juv�niles de Littorinid�s 3- Helcion pellucidum (sur Mastocarpus) 4- Patella vulgata 5- Leptochiton cancellatus 6-
Acanthochitona crinitus 7- Gibbula pennanti 8- Gibbula cineraria 9- Helcion pellucidum (sur Laminaria) (D) 1- Idotea granulosa
2- Patella vulgata 3- Acanthochitona fascicularis 4- Gibbula pennanti 5- Helcion pellucidum laevis 6- Gibbula cineraria 7- Helcion 
pellucidum (E) 1- Leptochiton asellus 2- Haliotis tuberculata 3- Tricolia pullus 4- Patella vulgata 5- Gibbula cineraria 6- Gibbula 
pennanti (F) 1-Aplysia fasciata 2- Tectura tessulata 3- Callochiton septemvalvis 4- Patella vulgata 5- Gibbula cineraria 6- Gibbula 
pennanti 7- Helcion pellucidum (G) 1- Patella vulgata 2- Gibbula cineraria 3- Gibbula pennanti 4- Littorina obtusata (H) 1-
Haliotis tuberculata 2- Patella vulgata 3- Gibbula cineraria (I) 1- Patella vulgata 2- Haliotis tuberculata 3- Gibbula cineraria 4-
Jujubinus striatus
Les chiffres en noir indiquent l’identit� des sources :
1- Mati�re organique en suspension marine 2- Epiphytes 3- Epilithon 4- Mati�re organique s�diment�e 5- Mati�re organique en 
suspension sur le site d’�tude 6- frondes de Laminaria digitata  6*- stipe de Laminaria digitata 7- Fucus serratus 8- Chondrus 
crispus 9- Mastocarpus stellatus 10- Palmaria palmata 11- Himanthalia elongata 12- Corallina elongata 13- Cladophora rupestris
14- Osmundea pinnatifida 15- Enteromorpha sp. 16- Ulva sp. 17- Lithophyllum incrustans 18- Dilsea carnosa 19- Fucus 
vesiculosus 20- Gelidium latifolium 21- Saccharina latissima.
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III.3- Lien entre composition biochimique des sources et consommation par les brouteurs

La concordance entre les r�sultats des dosages biochimiques, qui opposent les algues brunes aux 

autres sources, et la d�termination des sources de nourriture des brouteurs, qui met en �vidence une 

pr�f�rence de la majorit� des esp�ces envers les algues rouges ou les biofilms, sugg�re un r�le 

pr�pond�rant de la composition biochimique des sources dans le choix alimentaire des herbivores 

associ�s � la frange infralittorale. Cette importance est renforc�e par la plus grande diversit� d’esp�ces 

assimilant Laminaria digitata � Ar Pourven (Figure 28), o� ses rapports C/N sont les plus bas et sa 

teneur prot�ique la plus �lev�e. 

Les diff�rentes �tudes ayant port� sur les interactions entre herbivores et algues ont montr� la 

diversit� des facteurs susceptibles d’affecter le choix des sources de nourriture de ces consommateurs 

(Nicotri 1980 ; Pavia et al. 1999 ; Cruz-Rivera & Hay 2000 ; Karez et al. 2000). En particulier, le choix 

alimentaire des consommateurs ne se porte pas syst�matiquement sur la source pr�sentant la valeur 

nutritive a priori la plus �lev�e. Certains consommateurs sont en effet capables de s’alimenter � partir 

d’une source d’une valeur nutritive m�diocre, en compensant par une activit� de nutrition accrue (Cruz-

Rivera & Hay 2000). Par ailleurs, d’autres facteurs peuvent �galement affecter le choix alimentaire des 

invertebr�s benthiques, comme l’�chappement � la pr�dation par certains poissons (Paine & Vadas 

1969) ou la morphologie des algues (Nicotri 1980). La diversit� des facteurs identifi�s par des 

exp�riences ex situ rend ainsi difficile l’identification de ceux pr�valant en milieu naturel. Dans ce 

contexte, nos r�sultats sugg�rent que les teneurs en azote et en prot�ines pr�valent dans le choix 

alimentaire sur les autres facteurs, et ceci pour la majorit� des herbivores �chantillonn�s. Ces r�sultats 

concordent avec plusieurs �tudes ant�rieures ayant mis en avant l’importance des compos�s azot�s dans 

la d�termination de la valeur nutritive des sources de nourriture (Bowen et al. 1995 ; Barile et al. 2004). 

Ainsi, la compl�mentarit� d’�tudes au laboratoire de choix alimentaire avec des �tudes d’�cologie de 

terrain, comme la pr�sente �tude est particuli�rement �vidente en milieu rocheux, o� la diversit� 

(sp�cifique, morphologique, biochimique) des macroalgues rend la d�termination des sources 

principales particuli�rement complexe. 

L’une des principales limitations du tra�age isotopique naturel, li�e � la n�cessit� d’avoir des 

sources diff�renci�es au niveau isotopique, est la difficult� d’identifier les sources de nourritures de 

certains herbivores. L’apport d’autres techniques d’�tude des relations trophiques en milieu naturel, 

permettant une identification plus cibl�e au niveau sp�cifique, pourrait dans ce cadre apporter des 

perspectives particuli�rement int�ressantes. En particulier, les profils d’acides gras permettraient peut-

�tre d’am�liorer la r�solution des liens trophiques. Les algues brunes et rouges pr�sentent en effet des 

profils d’acides gras diff�rents (Fleurence et al. 1994), ce qui sugg�re que leur utilisation en tant que 

traceurs trophiques pour clarifier la d�termination des sources de nourriture des herbivores pourrait �tre 
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efficace. Les m�thodes d’identification mol�culaire des sources de nourriture peuvent �galement 

procurer des perspectives interessantes, car elles sont parmi les seules � donner acc�s � une information 

� l’�chelle sp�cifique. Cependant, leur utilisation, bien d�velopp�e dans l’�tude des r�gimes 

alimentaires de pr�dateurs, terrestres ou marin (Symondson 2002), ou d’esp�ces du zooplancton 

(Nejstgaard et al. 2003), n’a encore jamais �t� �tendue � l’�tude des r�gimes alimentaires des 

mollusques herbivores, et necessiterait un d�veloppement m�thodologique pr�alable.

IV- R�le des d�tritus de macroalgues comme source de nourriture
IV.1- R�le des d�tritus dans d’autres types de milieux : notion de complexe d�tritique

Le r�le des d�tritus en tant que source de nourriture pour les consommateurs c�tiers a tout d’abord 

�t� mis en �vidence dans les �cosyst�mes de type marais maritimes, domin�s par les spartines (Haines 

& Montague 1979). Dans ces milieux, le producteur primaire dominant repr�sente une source de 

nourriture tr�s pauvre du fait de sa teneur en fibres ligno-cellulosiques, et seules de rares esp�ces sont 

capables de le consommer. En revanche, les spartines alimentent un compartiment d�tritique tr�s 

important qui, apr�s d�gradation microbienne, repr�sente la source de nourriture majeure de la plupart 

des consommateurs de ces �cosyst�mes et des milieux adjacents (Currin et al. 1995). En revanche, si le 

r�le trophique des d�tritus de macroalgues a �t� mis en �vidence relativement t�t (Duggins et al. 1989), 

peu d’�tudes y ont encore �t� consacr�es (Duggins & Eckman 1994 ; Bustamante & Branch 1996).

Nos r�sultats mettent clairement en relief que la principale voie de transfert de Laminaria digitata

dans les r�seaux trophiques est la voie d�tritique. Les Laminaires produisent en permanence de grandes 

quantit�s de mati�re organique particulaire et dissoute (Mann 1972), issue de l’�rosion de l’extr�mit� 

distale des algues et de la secr�tion d’exoplym�res (EPS) par les algues pour se prot�ger contre 

diff�rents stress (Wotton 2004). Cette mati�re est d’abord principalement � r�fractaire � du fait de sa 

faible teneur en azote et de la pr�sence de compos�s ph�noliques diminuant la valeur nutritive du 

d�tritus pour les consommateurs (Duggins & Eckman 1997 ; Norderhaug et al. 2003). Toutefois, le 

d�tritus est ensuite colonis� par une flore microbienne qui enrichit l’ensemble en azote et d�grade les 

compos�s r�fractaires, d’o� la notion de � complexe d�tritique � d�velopp�e par Tenore (1983)

nottament. Ce processus explique que les d�tritus de macroalgues n�cessitent d’�tre �g�s pour 

repr�senter ue source de nourriture de qualit� pour les diff�rents consommateurs (Duggins & Eckman

1997 ; Norderhaug et al. 2003).
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IV.2- Quantification de la contribution des d�tritus aux r�gimes des filtreurs

La d�termination de la contribution des d�tritus algaux aux r�gimes des diff�rents consommateurs 

n�cessite de conna�tre la composition isotopique de ces d�tritus. Il est techniquement difficile d’isoler 

les diff�rents d�tritus en fonction de leur origine afin d’en mesurer la signature isotopique, car ils sont 

la plupart du temps constitu�s de d�bris cellulaires amorphes englu�s dans du mucilage (observation 

personelle). Au cours des diff�rentes estimations r�alis�es dans cette th�se, la signature isotopique des 

d�tritus a �t� consid�r�e quasi-identique � celle des algues vivantes. Le δ13C des algues est connu pour 

ne varier que tr�s peu au cours de la d�gradation (Fenton & Ritz 1988 ; Hill & McQuaid 2009). La 

d�termination des contributions des sources au r�gime des consommateurs �tant principalement bas�e 

sur le δ13C dans le cas de cette �tude, l’approximation r�alis�e ne semble donc pas de nature � induire 

un biais important. De plus les valeurs de tol�rance isotopique utilis�es dans cette th�se ont 

volontairement �t� choisies relativement �lev�es (0,5 ‰ au lieu des 0,1 ‰ recommand�s par Phillips & 

Gregg 2003) afin de tenir compte de cette variabilit� difficilement quantifiable.

Du fait des grandes quantit�s de mati�re d�tritique produites par les Laminaires, la composition de 

la mati�re organique en suspension en milieu rocheux est connue pour �tre largement domin�e par les 

d�tritus issus de la d�gradation de ces algues (Bustamante & Branch 1996 ; Kaehler et al. 2006). La 

plupart des �tudes ayant quantifi� la part des Laminaires dans les r�gimes des suspensivores n’ont pas 

consid�r� l’�ventualit� d’une contribution des d�tritus d’autres algues (Bustamante & Branch 1996 ; 

Fredriksen 2003 ; Kaehler et al. 2006). Cette �ventualit� ne peut cependant pas �tre �cart�e compte tenu 

de la diversit� et de l’abondance des autres algues dans ces �cosyst�mes. Par ailleurs, dans le cadre de 

l’utilisation du mod�le Isosource ou d’�quations de m�lange, l’identification des sources susceptibles 

de contribuer au r�gime du consommateur �tudi� est une �tape cl� (Phillips & Gregg 2003). Ne pas 

consir�rer une source qui est r�ellement consomm�e peut ainsi fausser l’ensemble des estimations, en 

augmentant artificellement le � poids � des autres sources pr�sentant des rapports isotopiques voisins. 

Dans cette �tude, la contribution de l’ensemble des algues a ainsi �t� consid�r�e afin d’affiner 

l’estimation de la contribution r�elle des d�tritus de Laminaria digitata au r�gime des diff�rents 

suspensivores.

Nos estimations mettent en �vidence que la majorit� des esp�ces consid�r�es d�pendent, selon les 

estimations les plus basses, � 40 % de ces d�tritus. Les estimations les plus hautes atteignent quasiment 

100 % du r�gime (pour le crustac� Porcellana platycheles). Ces estimations rejoignent globalement 

celles r�alis�es pr�c�demment. Dans une for�t de Laminaria hyperborea de Norv�ge, Fredriksen (2003) 

estime ainsi que 55 % du r�gime du bivalve Hiatella arctica d�pend de d�tritus de cette algue. Dans un 

�cosyst�me sub-antarctique, Kaehler et al. (2006) ont �galement mis en �vidence que le brachiopode 

Magellania kerguelenensis d�pendait des d�tritus de macroalgues entre 20 % et plus de 80 % en 

fonction de son �loignement de la for�t de Macrocystis laevis la plus proche. Enfin, Bustamante & 
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Branch (1996) on estim� que plus de 80 % de l’alimentation du polych�te Gunnarea capensis d�pendait 

de d�tritus de Laminaires. Par rapport aux diff�rentes estimations disponibles dans la litt�rature, nos 

r�sultats montrent la forte variabilit� de l’utilisation des d�tritus au sein des filtreurs. Ces diff�rences 

sont � mettre en relation avec les diff�rentes capacit�s de s�lection des filtreurs vis-�-vis des diff�rentes 

composantes de la mati�re en suspension. Des diff�rences dans la capacit� de s�lectionner parmi les 

composantes de la mati�re en suspension ont d�j� �t� montr�es chez plusieurs esp�ces de 

suspensivores, comme l’hu�tre creuse Crassostrea gigas et la cr�pidule Crepidula fornicata (Riera et al. 

2002 ; Decottignies et al. 2007). Les r�sultats acquis dans le port de Brest sugg�rent que la variabilit� 

isotopique pr�sent�e par les filtreurs est en partie li�e � l’appartenance � un taxon particulier. En effet, 

en comparaison de la variabilit� isotopique g�n�rale du groupe trophique, les diff�rents taxons 

(ascidies, bivalves, crustac�s) sont caract�ris�s par une relative homog�n�it� isotopique, ce qui r�v�le 

un partitionnement de la ressource entre les diff�rents taxons. Les ascidies semblent ainsi �tre les 

filtreurs s�lectionnant le plus le phytoplancton au d�triment des d�tritus, alors que la contribution de ces 

d�tritus au r�gime des crustac�s est nettement plus importante. Un tel partitionnement de la ressource 

entre les diff�rents taxons suspensivores avait d�j� �t� mis en �vidence lors d’une �tude isotopique sur 

les bancs de ma�rl de la Rade de Brest (Grall et al. 2006). Enfin, les fortes valeurs de δ15N (souvent 

voisines de 10 ‰) pr�sent�es par les diff�rentes esp�ces de balanes �tudi�es dans cette th�se (Balanus 

perforatus, Chthamalus montagui, Elminius modestus) sugg�rent que ces consommateurs assimilent en 

majorit� une source de nourriture h�t�rotrophe. La consommation de zooplancton par les cirrip�des 

c�tiers avait d�j� �t� not�e dans certaines �tudes (Glasstetter & Senn 1986). Les r�sultats acquis dans 

les diff�rents sites �tudi�s lors de cette th�se sugg�rent que cette nourriture est majoritaire chez ces 

organismes.

V- Variabilit� spatio-temporelle des r�seaux trophiques de la frange 

infralittorale
V.1- Variabilit� saisonni�re

L’ensemble des suivis saisonniers mis en place dans les trois sites �tudi�s a mis en �vidence la 

relative stabilit� temporelle de la structure et du fonctionnement des r�seaux trophiques. Dans le port de 

Brest, par exemple, l’utilisation de diff�rentes m�triques isotopiques r�v�le que la structure du r�seau 

trophique est caract�ris�e par une stabilit� temporelle aux trois dates de pr�l�vements (Table 16). Seul 

le pr�l�vement du mois de mai 2007 diff�re l�g�rement des autres par une une augmentation de l’aire 

totale du nuage de points en mai 2007, qui semble indiquer une augmentation de la diversit� trophique 

g�n�rale � cette date. L’absence d’augmentation de l’aire totale occup�e par les sources entre les m�mes 

dates sugg�re que cette augmentation n’est pas un artefact li� � une modification des rapports 



141

isotopiques des sources, comme mentionn� par Hoeinghaus & Zeug (2008), mais est bien r�v�latrice 

d’une modification de la structure du r�seau trophique. L’augmentation de la distance moyenne au 

barycentre et de la distance moyenne au plus proche voisin indique �galement que l’augmentation de la 

diversit� trophique est li�e � une r�duction de la redondance trophique au sein de ce milieu.

Table 16 : Exemple d’�volution annuelle des diff�rents descripteurs isotopiques pour le r�seau trophique 
du port de Brest (cf encadr� 2 dans l’introduction).

Descripteur 08/11/2006 23/01/2007 15/05/2007
Gamme de δ13C 5,8 5,5 5,8
Gamme de δ15N 7,3 6,3 8,2
Aire totale des consommateurs 16,3 17,3 26,8
Aire totale des sources 24,5 16,2 14,5
Distance moyenne au barycentre 1,8 1,8 2,3
Distance moyene au plus proche voisin 0,42 0,36 0,55
Ecart type de la distance au plus proche voisin 0,39 0,31 0,3

A l’instar des r�sultats observ�s dans le port de Brest, l’�volution temporelle de la structure du 

r�seau trophique � Toull an Zarpant n’indique pas de modification flagrante au cours de l’ann�e (cf 

Chapitre III), � l’exception toutefois d’une l�g�re augmentation de la gamme de δ15N en mai qui 

sugg�re une augmentation de la longueur du r�seau trophique. Si la structure g�n�rale du r�seau 

trophique dans son ensemble n’est pas caract�ris�e par une �volution saisonni�re marqu�e, certaines 

esp�ces (e.g. le tourteau Cancer pagurus � Brest) pr�sentent de fortes variations saisonni�res de leur 

signature isotopique, laissant sugg�rer une modification de leur r�gime alimentaire au cours de l’ann�e. 

Ces variations soulignent le caract�re g�n�raliste et opportuniste de certaines esp�ces associ�es aux 

estrans rocheux (Goll�ty 2008).

V.2- Variabilit� spatiale � l’�chelle locale

A l’inverse de l’�volution temporelle des r�seaux trophique, qui se caract�rise par une certaine 

stabilit�, cette �tude met en �vidence plusieurs �chelles spatiales auxquelles une variabilit� peut �tre 

observ�e, et propose un certain nombre de facteurs qui affectent � ces �chelles le fonctionnement des 

r�seaux trophiques.

L’ensemble des m�canismes �cologiques est caract�ris� par une variabilit� spatiale � diff�rentes 

�chelles qu’il est important d’�tudier afin de comprendre de r�le des diff�rents facteurs �cologiques 

affectant le processus consid�r� (Levin 1992). Deux �chelles spatiales ont �t� appr�hend�es lors de 

cette th�se : l’�chelle locale, lors de la comparaison des deux sites � canop�e de Laminaria digitata, et 

la micro-�chelle, lors de l’�tude portant sur les microhabitats sur la ressource trophiques des 

consommateurs inf�od�s aux �cosyst�mes � Laminaires. 
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La comparaison des deux sites � canop�e de Laminaria digitata r�v�le de fortes diff�rences dans 

l’importance de cette algue pour le r�seau trophique associ�, sous forme fra�che comme sous forme 

d�tritique. La diversit� de brouteurs consommant L. digitata appara�t plus importante � Ar Pourven qu’� 

Toull an Zarpant, en relation avec les teneurs en prot�ines plus importantes sur ce site. Ces r�sultats 

sugg�rent ainsi que les facteurs susceptibles d’affecter la composition biochimique des macroalgues, et 

en particulier leur teneur en azote et en prot�ines (richesse des eaux en nutriments, hydrodynamisme), 

peuvent �galement indirectement repr�senter une cause de variation spatiale du fonctionnement des 

r�seaux trophiques. La consommation de d�tritus de Laminaires par les filtreurs est �galement plus 

importante � Ar Pourven qu’� Toull an Zarpant d’environ 15 % en moyenne, mettant en relief le r�le 

probable de l’hydrodynamisme dans une exportation accrue en milieu battu. Les deux principales voies 

de trasnfert de L. digitata dans le r�seau trophique semblent donc affect�es par des variations en 

r�ponse aux conditions locales.

V.3- Variabilit� spatiale � micro-�chelle

Les r�sultats pr�sent�s dans le chapitre V r�v�lent que la structure � micro-�chelle de l’habitat 

rocheux affecte la voie de transfert trophique menant des d�tritus de macroalgues aux suspensivores, et, 

de mani�re g�n�rale � l’ensemble des consommateurs � faibles capacit�s de mobilit�. Certaines �tudes 

ant�rieures ont observ� dans d’autres types d’�cosyst�mes, comme des mangroves (Kon et al. 2007) ou 

des zones de culture ostr�icole (Dubois et al. 2007 b), que certaines voies trophiques pouvaient 

pr�senter une variabilit� � fine �chelle, de l’ordre de la dizaine � la centaine de m�tres. Cependant, cette 

�tude est, � notre connaissance et dans ce type de milieux, la premi�re � mettre en �vidence une 

variabilit� de la ressource trophique pour des consommateurs � une �chelle si fine, de l’ordre du 

d�cim�tre au centim�tre. Ces r�sultats, associ�s � ceux pr�c�demment acquis en Bretagne par Le Hir 

(2002) et Le Hir & Hily (2005) sugg�rent fortement que la structure de l’habitat rocheux est un facteur 

fondamental de contr�le de la structure et du fonctionnement des communaut�s rocheuses. Par ailleurs, 

l’enrichissement en 15N observ� chez les organismes localis�s sous les rochers sugg�re que ces 

microhabitats peuvent �tre des zones d’intense min�ralisation bact�rienne des d�tritus. Les micro-

organismes d�gradant la mati�re d�tritique respirent en effet de fa�on pr�f�rentielle le14N (Thornton 

and McManus 1994), ce qui aboutit � un enrichissement g�n�ral en 15N du pool de mati�re organique en 

suspension dans les zones ou l’activit� microbienne est la plus intense.

L’ensemble de ces r�sultats met en relief la complexit� des facteurs affectant la variabilit� spatiale 

des r�seaux trophiques, d’o� la difficult� de g�n�raliser les diff�rents caract�res propres aux r�seaux 

trophiques de ces �cosyst�mes sur la base d’�tudes ne prenant pas en compte cette variabilit�.
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V.4- Diversit� et �cologie trophique des pr�dateurs de la frange infralittorale

Les trois sites �tudi�s pr�sentent comme point commun une grande diversit� de pr�dateurs, en 

accord avec les observations de Le Hir (2002). Sur les 41 esp�ces pr�datrices (hors poissons) 

�chantillonn�es figurent 13 crustac�s, 11 polych�tes, 11 mollusques, 4 cnidaires et 2 echinodermes. Les 

rapports isotopiques des trois principaux groupes taxonomiques de pr�dateurs benthiques sont 

caract�ris�s par un certain recouvrement isotopique (Figure 29), qui sugg�re que l’ensemble de ces 

consommateurs s’alimente � partir d’un pool commun de consommateurs primaires, principalement 

constitu� de suspensivores du fait de la proximit� des valeurs de δ13C entre ces deux groupes 

trophiques. En d�pit de ce recouvrement isotopique entre les diff�rents taxons, certaines tendances 

apparaissent cependant, qui sugg�rent une certaine sp�cialisation des pr�dateurs. 

Lors de la majorit� des pr�l�vements r�alis�s, les crustac�s (principalement repr�sent�s par les 

crabes Cancer pagurus, Necora puber, Xantho incisus et Pilumnus hirtellus) sont ainsi les pr�dateurs 

les plus enrichis en 13C et en 15N. Ceci indique (1) une d�pendance trophique accrue envers les 

brouteurs, qui sont g�n�ralement les consommateurs les plus enrichis en 13C, (2) un niveau trophique 

l�g�rement sup�rieur � celui des autres pr�dateurs, impliquant notamment la consommation de 

pr�dateurs de premier ordre. Le l�ger enrichissement relatif en 13C peut �tre mis en relation avec la 

consommation de gibbules, souvent pr�sent�es comme une proie habituelle de certains crabes (Muntz et 

al. 1965), et pr�sentant des δ13C �lev�s dans nos trois sites d’�tude.

Les mollusques pr�sentent, dans 6 des 9 pr�l�vements r�alis�s, les valeurs les plus faibles de δ13C, 

qui sugg�rent une alimentation quasi-exclusivement bas�e sur les suspensivores, en accord avec les 

connaissances relatives � la nutrition de ces esp�ces, principalement repr�sent�es par des brouteurs 

d’invertebr�s encr�utants (e.g. Calliostoma zizyphinum) (Graham 1988) ou des perceurs de balanes ou 

de moules (e.g. Nucella lapillus, Ocenebra erinacea) (Fisher 2007).

Ce partitionnement partiel de la ressource trophique entre les diff�rents taxons de pr�dateurs semble 

�galement li� � l’h�t�rog�neit� spatiale de l’habitat rocheux. En effet, les sp�cificit�s morphologiques 

propres � chacun de ces trois principaux taxons pr�dateurs leur conf�rent des zones de prospection 

trophique diff�rentes. Les polych�tes se nourrisent principalement sous les rochers ou dans le s�diment 

d�pos� entre les blocs, o� ils trouvent un abri contre la pr�dation par les poissons. Les gast�ropodes se 

nourrisent principalement � la surface des blocs (observation personnelle), alors que les importantes 

capacit�s de mobilit� des diff�rentes esp�ces de crabes leur permettent de prospecter � l’immersion sur 

l’ensemble de la zone (observation personnelle).

L’ensemble des r�sultats concernant les pr�dateurs de ces habitats traduit une diversit� de niches 

trophiques et une diversit� de comportements alimentaires, et met ainsi en �vidence la diversification 

fonctionelle qui caract�rise ce groupe trophique.
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Figure 29 : Aires isotopiques occup�es par les diff�rents repr�sentants des trois principaux taxons de 
pr�dateurs des trois sites d’�tudes, polych�tes, mollusques et crustac�s. (A) port de Brest 08/11/2006 (B) port 
de Brest 23/01/2007 (C) port de Brest 15/05/2007 (D) Toull an Zarpant 09/10/2006 (E) Toull an Zarpant 
21/02/2007 (F) Toull an Zarpant 18/05/2007 (G) Ar Pourven 19/02/2007 (H) Ar Pourven 31/08/2007 (I) Ar 
Pourven 26/11/2007.

Du fait de la m�thode de pr�l�vement, � pied, utilis�e dans le cadre de cette th�se, le compartiment 

des poissons a �t� peu abord�. Un �chantillonnage d�di� � ce compartiment a n�anmoins �t� conduit � 

Ar Pourven au mois de Novembre 2007 en utlisant des casiers � crustac�s. Les poissons captur�s dans 

les casiers � crevettes de certains p�cheurs de Roscoff ont �galement �t� r�cup�r�s et analys�s. En 

accord avec les observations de Norderhaug et al. (2005) dans une for�t de Laminaria hyperborea, 

l’ichtyofaune des for�ts de Laminaria digitata est domin�e par les esp�ces de la famille des Labrid�s 

(Table 17).
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Table 17 : Liste des esp�ces de poissons �chantillonn�es dans le cadre de cette th�se

Famille Esp�ce
Congridae Conger conger
Gobiesocidae Lepadogaster lepadogaster
Gadidae Ciliata mustela
Syngnathidae Nerophis lumbriciformis
Cottidae Taurulus bubalis
Labridae Centrolabrus exoletus

Crenilabrus melops
Ctenolabrus rupestris
Labrus bergylta

Blenniidae Lipophrys pholis
Gobiidae Gobius paganellus

Les mesures isotopiques r�alis�es sur ces poissons traduisent leur statut de pr�dateur sup�rieur dans 

ces milieux, avec des δ15N compris entre 11,6 ‰ (Lepadogaster lepadogaster) et 14,8 ‰ (Conger 

conger). Leur faible gamme de variation de δ13C (entre -17,2 ‰ et -15,9 ‰ pour Lepadogaster 

lepadogaster et Conger conger, respectivement) met en �vidence la faible diversification des r�gimes 

alimentaires de ces consommateurs. L’enrichissement en 13C pr�sent� par ces consommateurs par 

rapport � une nourriture qui serait bas�e sur la production phytoplanctonique (δ13C voisin de -24 ‰) 

r�v�le cependant que leur alimentation d�rive plut�t d’une production primaire benthique (plus enrichie 

en 13C), ce qui confirme l’hypoth�se d’une alimentation locale (Norderhaug et al. 2005).

VI- Effet de l'anthropisation sur le fonctionnement trophique des �cosyst�mes 

de la frange infralittorale

Les diff�rentes perturbations d’origine anthropique affectant les communaut�s c�ti�res sont connues 

pour affecter la structure et le fonctionnement des r�seaux trophiques associ�s � ces milieux. Par 

exemple, McClelland & Valiela (1998) ont mis en �vidence dans la Baie de Waquoit (USA) que dans 

les estuaires recevant les apports en eaux us�es les plus importants, les phan�rogames marines (Zostera 

marina) disparaissaient avec l’ensemble des voies de transfert trophique associ�es, renforcant en 

cons�quence l’importance des voies de transfert trophiques bas�es sur les macroalgues, �ph�m�res ou 

non. Dans l’estuaire particuli�rement pollu� du Westerschelde, Riera et al. (2000) ont observ� des 

valeurs anormalement enrichies en 15N pour les producteurs primaires et les consommateurs locaux 

(jusqu’� 26 ‰ pour l’algue brune Fucus vesiculosus), associ�es � une forte simplification fonctionelle 

du r�seau trophique, et impliquant la consommmation pr�f�rentielle de mat�riel allochtone 

(microphytobenthos remis en suspension en provenance de la vasi�re adjacente) plut�t que de 

macroalgues locales (Riera et al. 2004). Enfin, Schaal et al. (2008) ont �galement montr� que les 

�changes trophiques entre habitats adjacents, via les transports de d�tritus de macroalgues et de 
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phan�rogames marines, �taient affect�s par la pr�sence d’une digue rocheuse � proximit� du port 

d’Arcachon. 

Bien que les valeurs de δ15N des macroalgues obtenues dans le port de Brest ne soient pas 

particuli�rement �lev�es en comparaison de celles pr�c�demment rapport�es pour des milieux soumis � 

de forts apports anthopiques (Riera et al. 2000), la comparaison avec les m�mes esp�ces pr�lev�es 

simultan�ment � Toull an Zarpant met en �vidence une augmentation, l�g�re mais significative, du δ15N 

� Brest, qui r�v�le une assimilation par les macroalgues de Brest des nutriments azot�s d’origine 

anthropique. L’importance du volume �chang� � chaque cycle de mar�e entre la rade de Brest et la Mer 

d’Iroise (40 % du volume de la rade) joue ainsi probablement un r�le de dilution de ces apports (Le 

Pape et al. 1996).

Au niveau des communaut�s animales associ�es � ce milieu hautement anthropis�, les r�sultats se 

d�marquent de ceux pr�c�demment cit�s par l’absence de simplification apparente du r�seau trophique. 

En effet, les diff�rentes caract�ristiques du r�seau trophique associ� au port de Brest semblent 

similaires � celles retrouv�es dans des �cosyst�mes pr�serv�s. En particulier, bien que l’�chantillonnage 

r�alis� dans le cadre de cette th�se ne soit pas exhaustif ni quantitatif, la diversit� sp�cifique (73 

esp�ces) est tout � fait comparable � celle retrouv�e dans les sites pr�serv�s � canop�e de Laminaria 

digitata (65 � Toull an Zarpant, 79 � Ar Pourven) (Figure 30), et ne sugg�re pas de r�duction de la 

biodiversit� en r�ponse � l’anthropisation de ce site. 

La structure de la communaut� en termes de diversit� des diff�rents groupes trophiques ne semble 

pas non plus diff�rer fortement entre le port de Brest et les autres sites, avec toutefois une plus grande 

diversit� de d�posivores probablement li�e � l’hydrodynamisme r�duit qui permet � du s�diment de se 

d�poser sous les blocs rocheux, permettant la pr�sence d’esp�ces typiques de milieux s�dimentaires, 

comme le polych�te Arenicola marina ou le sipunculien Golfingia vulgaris.

Les gammes de δ15N pr�sent�es par l’ensemble des consommateurs aux trois dates 

d’�chantillonnage sugg�rent que le r�seau trophique de ce milieu est contitu� de trois � quatre niveaux 

trophiques, ce qui est une longueur habituelle en milieu marin (Vander Zanden & Fetzer 2007). Il n’y a 

donc pas de r�duction de la longueur du r�seau trophique dans cet environnement perturb�, � la 

diff�rence des observations de Riera et al. (2004) au sein du complexe Oosterschelde/Westerschelde.

La nature des facteurs contr�lant la longueur des r�seaux trophiques n’est aujourd’hui toujours pas 

clairement �tablie (Oksanen et al. 1981 ; Persson et al. 1992 ; Post et al. 2000). Cependant, des r�sultats 

isotopiques acquis dans le Westerschelde sugg�rent une diminution de cette longueur dans les 

�cosyst�mes fortement affect�s par les activit�s humaines (pollutions, modifications physiques de 

l’environnement) (Riera et al. 2004).
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Figure 30 : R�partition de la richesse sp�cifique des diff�rents groupes trophiques 
�chantillonn�s dans les trois sites d’�tude. Jaune = suspensivores, brun = d�posivores, 
bleu = brouteurs, rouge = pr�dateurs/n�crophages.

Ces r�sultats sont en revanche � rapprocher de ceux obtenus par Carlier et al. (2008) qui, en 

comparant deux lagunes m�diterran�ennes soumises � des degr�s d’eutrophisation diff�rents, 

n’observent pas de r�duction de la longueur du r�seau trophique dans l’�tang de Canet, tr�s affect� par 

les activit�s humaines. Dans le cas du port de Brest, il est probable que la complexit� topographique de 

l’habitat rocheux qui, bien qu’artificiel, reste proche d’un habitat de champ de blocs rocheux naturel, 

joue un r�le dans le maintien d’une structure trophique diversifi�e. La vari�t� de microhabitats qui 

caract�rise cet estran permet en effet la coexistence de pr�dateurs exploitant des niches trophiques 

vari�es qui contribuent � la diversit� fonctionelle globale de cet habitat anthropis�.
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Plusieurs caract�ristiques importantes du fonctionnement trophique des �cosyst�mes rocheux de la 

frange infralittorale ont �t� mises en �vidence dans cette th�se, comme les niveaux d’utilisation de 

Laminaria digitata par les herbivores associ�s � ces �cosyst�mes, l’importance prise par les d�tritus de 

ces algues dans le r�gime des suspensivores ou encore la nature variable des diff�rentes caract�ristiques 

des r�seaux trophiques dans les �cosyst�mes hautement h�t�rog�nes que sont les milieux rocheux.

Ces r�sultats ouvrent un certain nombre de perspectives qui permettraient d’affiner encore plus 

notre vision du fonctionnement de ces �cosyst�mes, de leurs interactions avec les �cosyst�mes 

adjacents et de leur r�le dans le maintien de l’importante biodiversit� qui caract�rise les milieux c�tiers.

I- Modalit�s d’assimilation de Laminaria digitata dans les r�seaux trophiques

Nos r�sultats mettent clairement en �vidence le r�le trophique de Laminaria digitata pour les 

diff�rents groupes trophiques. Les modalit�s pr�cises de son assimilation restent cependant encore 

assez obscures sur un certain nombre de points.

Des consommateurs particuli�rement abondants dans les for�ts de L. digitata sont les gast�ropodes 

trochid�s Gibbula cineraria et Gibbula pennanti. Les r�sultats isotopiques acquis dans les diff�rents 

sites montrent clairement qu’une partie au moins du carbone de ces consommateurs d�rive de la 

production de L. digitata, ce qui semble cependant difficilement compatible avec la morphologie de la 

radula, de type rhipidoglosse (Steneck & Watling 1982). Il est cependant difficile de diff�rencier la 

contribution des �piphtytes de celle de L. digitata du fait de δ13C souvent voisins. Du fait de 

l’abondance de ces organismes dans ces milieux, ainsi que dans d’autres milieux rocheux � forte 

couverture algale, la d�termination pr�cise du r�gime de ces consommateurs rev�t une importance 

consid�rable. 

Ainsi, dans le cas de syst�mes de type � algue – �piphytes � ou � phan�rogames marines –

�piphytes �, l’incubation en pr�sence de nutriments enrichis en 13C ou en 15N repr�sente une 

perspective int�ressante permettant de distinguer les contributions de chacuns au r�gime d’un 

consommateur donn� (Winning et al. 1999). Cette m�thode, bas�e sur la diff�rence de vitesse 

d’assimilation entre les �piphytes et l’algue/phan�rogame substrat, permet de diff�rencier d’un point de 

vue isotopique deux sources pr�sentant initialement des valeurs similaires, et ainsi de d�terminer 

laquelle contribue le plus au r�gime d’un consommateur donn�. Bien que l’adaptation de cette m�thode 

� l’exp�rimentation in situ repr�sente un travail de mise au point important, incluant notamment 

l’utilisation d’enceintes �tanches � disposer � l’immersion, elle repr�sente une perspective 

compl�mentaire avec la m�thode de tra�age istopique naturel, et pourrait �tre utilis�e afin d’affiner la 

compr�hension d’autres interactions algues – herbivores impliquant potentiellement une contribution 

des �piphytes.
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II- Interactions entre for�ts de Laminaires et �cosyst�mes adjacents

Nos r�sultats sugg�rent que les d�tritus de Laminaires repr�sentent la principale voie par laquelle la 

production des Laminaires est transf�r�e dans le r�seau trophique. Le r�le indispensable des processus 

de d�gradation microbienne dans la disponibilit� de ces d�tritus pour les consommateurs implique 

n�cessairement une p�riode de latence entre la production du d�tritus par l’algue et sa disponibilit� pour 

les consommateurs. Dans les milieux � fort hydrodynamisme comme la Manche Occidentale, 

caract�ris�s par de forts courants de mar�e, cette p�riode favorise le transport advectifs des particules 

d�tritiques. Cette importance fonctionnelle de l’exportation des d�tritus est renforc�e par la plus forte 

consommation locale des d�tritus d’Ar Pourven, o� l’hydrodynamisme est restreint en comparaison de 

Toull an Zarpant. La compr�hension compl�te du r�le des for�ts de Laminaires dans le fonctionnement 

global des milieux c�tiers passe donc par la d�termination de l’emprise spatiale de l’exportation de 

d�tritus, et du devenir de ces d�tritus pour les milieux adjacents. Il a, par exemple, �t� montr� que des 

macrod�tritus algaux pouvaient repr�senter une source de nourriture pr�dominante dans certains 

canyons sous-marins du plateau continental californien (Harrold et al. 1998). Les macro-d�tritus algaux 

peuvent �galement repr�senter une source de nourriture pour l’amphipode Talitrus saltator une fois 

d�pos�s en haut d’estran dans la � laisse de mer � (Adin & Riera 2003). Enfin, Kaehler et al. (2006) ont 

pu montrer que l’influence des d�tritus de la Laminaire Macrocystis laevis pouvait �tre d�tectable dans 

la mati�re organique en suspension jusqu’� 15 km de la population la plus proche. 

L’ensemble de ces �tudes sugg�re que le r�le des d�tritus de Laminaires comme source de 

nourriture pourrait s’�tendre non seulement aux �cosyst�mes dans lesquelles elles repr�sentent le 

producteur primaire dominant, mais �galement � l’ensemble du domaine c�tier. Une �tude isotopique 

visant � d�terminer le devenir de ces d�tritus � la fois dans la colonne d’eau et au niveau du substrat 

serait dans ce cadre tr�s compl�mentaire avec les r�sultats pr�sent�s dans cette th�se.

Par ailleurs, une autre voie favorisant les transferts de mati�re entre habitats est repr�sent�e par les 

pr�dateurs tr�s mobiles, comme les poissons (Rooney et al. 2006). Bien que les poissons �chantillonn�s 

dans le cadre de cette th�se (Labrid�s essentiellement) soient des esp�ces presque exclusivement 

inf�od�es aux for�ts de Laminaires, d’autres esp�ces plus mobiles comme les lieus (Pollachius 

pollachius et Pollachius virens) ou les bars (Dicentrarchus labrax) fr�quentent �galement ces milieux 

pour leur nutrition. Il a, par exemple, �t� observ� que les estomacs de lieus captur�s sur le site Ar 

Pourven dans le cadre d’une exp�rience de p�che exp�rimentale �taient exclusivement remplis de 

Perinereis cultrifera, polych�te commun dans les for�ts de Laminaria digitata (Stage de master 1 de 

Fran�ois Lloret, Juin 2009). L’�tude isotopique d’individus pr�lev�s le long d’un gradient c�te – large 

permettrait d’estimer dans quelle mesure ces esp�ces de poissons contribuent au transfert de la 

production de Laminaires vers les �cosyst�mes adjacents.
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III- R�le des for�ts de Laminaires comme support de diversit� structurelle et 

fonctionnelle

Nos r�sultats montrent la forte biodiversit� animale qui caract�rise les for�ts de Laminaria digitata, 

et sugg�rent que cette diversit� n’est pas principalement li�e � l’abondante source de nourriture que 

repr�sente cette algue pour les herbivores, mais plut�t � la production d’une grande quantit� de d�tritus 

qui repr�sente l’une des principales bases du r�seau trophique dans ces �cosyst�mes

Un autre �l�ment mis en relief dans cette th�se et dans des travaux pr�c�dents (Le Hir 2002 ; Le Hir 

& Hily 2005) est le r�le de la structure de l’habitat pour la diversit� structurelle et fonctionelle de ces 

milieux. En particulier, nos r�sultats ont r�v�l� l’h�t�rog�n�it� de la mati�re organique en suspension 

pr�sentes sous les rochers et dans l’eau libre, via des diff�rences isotopiques mesur�es chez les �ponges 

qui consomment ces particules. La caract�risation pr�cise de cette h�t�rog�n�it�, et plus 

particuli�rement la pertinence de l’hypoth�se selon laquelle ces cavit�s situ�es sous les rochers seraient 

des � hotspots � d’activit� bact�rienne, devrait �tre r�alis�e prochainement par des tests d’activit� 

bact�rienne dans les deux microhabitats. Des tests de production bact�rienne, d’activit� 

aminopeptidase, β-glucosidase ou lipase sont ainsi pr�vus afin d’approfondir ce point pr�cis du 

fonctionnement des �cosyst�mes c�tiers rocheux.

Enfin, de pr�c�dents r�sultats avaient mis en �vidence le r�le fondamental des crampons de 

Laminaria hyperborea comme support de la biodiversit� dans ces milieux, avec plus de 90 esp�ces de 

la macrofaune recens�es (Christie et al. 2003). Des pr�l�vements ont �galement �t� r�alis�s dans ce 

microhabitat particulier, mais non pr�sent�s dans le cadre de cette th�se. Leur analyse isotopique devra 

permettre de r�v�ler dans quelle mesure ces �cosyst�mes � micro-�chelle fonctionnement comme une 

entit� homog�ne ou �changent de la mati�re avec leur environnement.
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Porifera (7)

Clathrina coriacea
Grantia compressa
Pachimatisma johnstonia
Tethya aurantium
Halichondria panicea
Hymeniacidon sanguinea
Haliclona sp.

Cnidaria (5)

Amphisbetia operculata
Dynamena pumilla
Anemonia viridis
Bunodactis verrucosa
Urticina felina

Nemertea (1)

Lineus longissimus

Sipuncula (1)

Golfingia vulgaris

Annelida (21)

Harmothoe imbricata
Harmothoe impar
Harmothoe sp.
Lepidonotus clava
Sthenelais boa
Arenicola marina
Cirriformia tentaculata
Eunice harrassi
Marphysa sanguinea
Glycera tridactyla
Perinereis cultrifera
Platynereis dumerilii
Eulalia viridis
Syllis hyalina
Amphitrite gracilis
Amphitrite groenlandica
Amphitrite sp.
Eupolymnia nebulosa
Nicolea venustula
Amphiglenia mediterranea
Sabella pavonina

Crustacea (31)

Chthamalus montagui
Balanus perforatus
Elminius modestus
Paragnathia formica
Dynamene bidentata

Idotea granulosa
Idotea pelagica
Synisoma lancifer
Gammarus locusta
Maera grossimana
Melita hergensis
Melita sp.
Elasmopus rapax
Ampithoe ramondi
Jassa falcata
Palaemon serratus
Athanas nitescens
Anapagurus hyndmanni
Pagurus bernhardus
Galathea squamifera
Galathea strigosa
Porcellana platycheles
Pisidia longicornis
Cancer pagurus
Necora puber
Liocarcinus arcuatus
Liocarcinus pusillus
Carcinus maenas
Pilumnus hirtellus
Xantho pillipes
Xantho incisus

Mollusca (32)

Leptochiton asellus
Leptochiton cancellatus
Callochiton septemvalvis
Acanthochitona fascicularis
Acanthochitona crinitus
Haliotis tuberculata
Diodora graeca
Tectura tessulata
Patella vulgata
Patella ulyssiponensis
Helcion pellucidum
Gibbula cineraria
Gibbula pennanti
Calliostoma zizyphinum
Jujubinus striatus
Tricolia pullus
Littorina obtusata
Trivia monacha
Trivia arctica
Nucella lapillus
Ocenebra erinacea
Ocinebrina aciculata
Nassarius reticulatus
Nassarius incrassatus
Aplysia fasciata
Berthella plumula
Jorunna tomentosa
Anomia ephippium
Mytilus edulis

Musculus marmoratus
Ostrea edulis
Chlamys varia

Bryozoa (4)

Electra pilosa
Membranipora membranacea
Schizoporella sp.
Flustrellidra hispida

Echinodermata (4)

Asterina gibbosa
Henricia sanguinolenta
Ophiothrix fragilis
Cucumaria sp.

Chordata (24)

Applidium pallidum
Fragarium elegans
Sydnium sp.
Didemnum maculosum
Didemnum candidum
Ascidia mentula
Ascidiella aspersa
Phallusia mammilata
Dendrodoa grossularia
Styela clava
Distomus variolosus
Botrylloides leachi
Botryllus schlosseri
Conger conger
Lepadogaster lepadogaster
Cilliata mustela
Nerophis lumbiciformis
Taurulus bubalis
Centrlabrus exoletus
Crenilabrus melops
Ctenolabrus rupestris
Labrus bergylta
Lipophrys pholis
Gobius paganellus
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Annexe 2 : Liste des groupes trophiques utilis�s dans cette th�se
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Filtreurs

Clathrina coriacea
Grantia compressa
Pachimatisma johnstonia
Tethya aurantium
Halichondria panicea
Hymeniacidon sanguinea
Haliclona sp.
Amphisbetia operculata
Dynamena pumilla
Amphiglenia mediterranea
Sabella pavonina
Chthamalus montagui
Balanus perforatus
Elminius modestus
Jassa falcata
Porcellana platycheles
Pisidia longicornis
Anomia ephippium
Mytilus edulis
Musculus marmoratus
Ostrea edulis
Chlamys varia
Electra pilosa
Membranipora membranacea
Schizoporella sp.
Flustrellidra hispida
Ophiothrix fragilis
Cucumaria sp.
Applidium pallidum
Fragarium elegans
Sydnium sp.
Didemnum maculosum
Didemnum candidum
Ascidia mentula
Ascidiella aspersa
Phallusia mammilata
Dendrodoa grossularia
Styela clava
Distomus variolosus
Botrylloides leachi
Botryllus schlosseri

Brouteurs

Idotea granulosa

Idotea pelagica
Leptochiton asellus
Leptochiton cancellatus
Callochiton septemvalvis
Acanthochitona fascicularis
Acanthochitona crinitus
Haliotis tuberculata
Tectura tessulata
Patella vulgata
Patella ulyssiponensis
Helcion pellucidum
Gibbula cineraria
Gibbula pennanti
Jujubinus striatus
Tricolia pullus
Littorina obtusata
Aplysia fasciata

D�posivores

Golfingia vulgaris
Arenicola marina
Cirriformia tentaculata
Platynereis dumerilii
Amphitrite gracilis
Amphitrite groenlandica
Amphitrite sp.
Eupolymnia nebulosa
Nicolea venustula
Dynamene bidentata
Gammarus locusta
Maera grossimana
Melita hergensis
Melita sp.
Elasmopus rapax
Ampithoe ramondi
Athanas nitescens
Anapagurus hyndmanni
Galathea squamifera

Pr�dateurs

Anemonia viridis
Bunodactis verrucosa
Urticina felina
Lineus longissimus
Harmothoe imbricata

Harmothoe impar
Harmothoe sp.
Lepidonotus clava
Sthenelais boa
Eunice harrassi
Marphysa sanguinea
Glycera tridactyla
Perinereis cultrifera
Eulalia viridis
Syllis hyalina
Paragnathia formica
Synisoma lancifer
Palaemon serratus
Pagurus bernhardus
Galathea strigosa
Cancer pagurus
Necora puber
Liocarcinus arcuatus
Liocarcinus pusillus
Carcinus maenas
Pilumnus hirtellus
Xantho pillipes
Xantho incisus
Diodora graeca
Calliostoma zizyphinum
Trivia monacha
Trivia arctica
Nucella lapillus
Ocenebra erinacea
Ocinebrina aciculata
Nassarius reticulatus
Nassarius incrassatus
Berthella plumula
Jorunna tomentosa
Asterina gibbosa
Henricia sanguinolenta
Conger conger
Lepadogaster lepadogaster
Cilliata mustela
Nerophis lumbiciformis
Taurulus bubalis
Centrlabrus exoletus
Crenilabrus melops
Ctenolabrus rupestris
Labrus bergylta
Lipophrys pholis
Gobius paganellus
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R�sum�
L’objectif de ce travail est de caract�riser la structure et le fonctionnement des r�seaux 

trophiques associ�s aux �cosyst�mes de la frange infralittorale rocheuse en Bretagne, � 

canop�e de Laminaria digitata ou fortement affect�s par l’activit� humaine. Contrairement 

aux �tudes pr�c�dentes, le r�seau trophique n’appara�t simplifi� ni fonctionnellement ni 

structurellement en milieu anthropis�, probablement en lien avec la complexit� topographique 

de l’habitat, permettant la coexistence de plusieurs voies de transfert trophique menant � des 

pr�dateurs exploitant des niches trophiques vari�es. Les r�sultats mettent en �vidence pour les 

trois sites �tudi�s que le r�seau trophique se base sur une large diversit� de sources et, en 

particulier, que L. digitata ne repr�sente pas une source de nourriture majoritaire � l’�tat frais

pour la majorit� des consommateurs. L’utilisation de cette algue par les diff�rents groupes 

trophiques semble toutefois varier en fonction des conditions locales, � l’�tat fra�che comme 

sous forme d�tritique. Enfin, nos r�sultats montrent un lien entre la microstructure spatiale de 

l’habitat rocheux et une variabilit� de certaines voies de transfert trophiques � tr�s fine 

�chelle. L’ensemble de ces r�sultats sugg�re que les �cosyst�mes rocheux de la frange 

infralittorale sont caract�ris�s par une forte diversit� fonctionnelle qui contribue au maintien 

d’une importante biodiversit� dans ces milieux.

Abstract
The aim of this thesis was to characterize food web’s structure and functioning on 

Northern Brittany infralittoral fringe ecosystems, with Laminaria digitata canopy or in highly

man-disturbed environments. Contrarily to previous studies; the food webs did not exhibit any 

functional or structural simplifications, likely owing to the topographical complexity of the 

habitat, which allows the coexistence of various trophic pathways including predators 

foraging in different trophic niches. Our results show in the three sites studies that the food 

web is based on a wide diversity of sources and, in particular, that L. digitata does not 

represent the main food source for most consumers. The use of this alga by the different 

trophic groups seems to vary according to local conditions, both as fresh food or as detritic 

food. Finally, our results show the link between habitat microscale spatial structure of rocky 

shores and the variability of trophic pathways at very fine spatial scale. Our results suggest 

that these ecosystems are characterized by an important functional diversity, which supports 

the high biodiversity of these environments.


