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Introduction

Les zones côtières font partie des systèmes marins les plus productifs au monde,
soutenant de nombreux processus écologiques et services écosystémiques (Costanza et
al., 1997). La production des baies et des estuaires est assurée par une grande diversité de
producteurs primaires, notamment le phytoplancton, les herbiers, les mangroves, les
plantes des prés-salés, les macroalgues et les diatomées benthiques (Bouillon et al., 2011).
L’ensemble de ces producteurs primaires contribuent à un important pool de matière
organique détritique, qui joue un rôle majeur dans la biogéochimie et l'écologie des éco-
systèmes des baies et des estuaires. En raison de cette diversité, la compréhension du
devenir de la production primaire au sein des écosystèmes côtiers, et en particulier au sein
des réseaux trophiques, est une question importante (Mann, 1982). La contribution de
ces différents producteurs aux réseaux trophiques locaux varie au sein des systèmes
côtiers et entre eux (Chanton et Lewis, 2002 ; Deegan et Garritt, 1997 ; Domingos et
Lana, 2017), ce qui entraîne l'absence d'un paradigme communément accepté pour le
fonctionnement des réseaux trophiques à des échelles spatiales et temporelles variables. 

Les réseaux trophiques côtiers dépendant de sources alimentaires primaires qui
peuvent être sessiles ou mobiles, il est crucial d'évaluer la connectivité trophique verticale
(le couplage benthique-pélagique) et horizontale (les flux de matière organique entre les
habitats/écosystèmes) entre les habitats adjacents (Kang et al., 2015 ; Schaal et al., 2008).
La connectivité trophique varie selon les systèmes, allant d'un isolement quasi total à un
fort mélange. Le mouvement de l'eau facilite le déplacement du carbone sous forme dis-
soute ou particulaire dans les écosystèmes aquatiques (Guimond et Tamborski, 2021 ;
Polis et al., 1997).

L'hydrodynamique influence la productivité côtière à travers une variété de méca-
nismes (Largier, 1993). Dans les systèmes tidaux, le mouvement périodique de la marée
est responsable de la redistribution de la matière organique, améliorant la connectivité
trophique entre les différents habitats et assemblages (Polis et al., 1997). L'importance de
cette redistribution dépend de l'amplitude de la marée dans les systèmes méso, macro et
méga-tidaux (Domingos et Lana, 2017 ; Ziegler et al., 2019). L'hydrodynamisme qui en
résulte peut conduire à l'accumulation et/ou à la dispersion des constituants de la colon-
ne d'eau, notamment les sédiments, le phytoplancton et les détritus particulaires (Young
et al., 2021), et influencer potentiellement les voies de production et la structure du réseau
trophique. Un mouvement d'eau plus important augmente le transport des matériaux
(par exemple, la remise en suspension du microphytobenthos) entre les compartiments
benthiques et pélagiques (Ubertini et al., 2012), qui peut être amplifié par des facteurs bio-
logiques, tels que la bioturbation (Rakotomalala et al., 2015).

Les baies et les estuaires sont influencés par la variabilité saisonnière et interan-
nuelle des apports marins et d'eau douce. Cette variabilité affecte l'abondance et la distri-
bution des ressources et des consommateurs et peut influencer la dynamique du réseau
trophique (Bouillon et al., 2011). La considération de la dynamique trophique est par
conséquent cruciale pour prendre en compte la variabilité spatio-temporelle des sources
de nourriture en termes de composition et de disponibilité. 
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Dans les baies peu profondes sous influences mégatidales, la bathymétrie influen-
ce le temps de submersion/émersion des habitats intertidaux, affectant le temps dispo-
nible pour l'alimentation. Les conditions de marée couplées aux caractéristiques des sédi-
ments ont également un effet prononcé sur la distribution des espèces de macrofaune
benthique limitant par exemple la distribution des espèces nécessitant des conditions sta-
bles vers des parties abritées (Blanchet et al., 2014 ; França et al., 2009). Ces patrons de
distribution des espèces benthiques peuvent être stable dans le temps, conduisant à la
persistance d'assemblages benthiques contrastés le long des gradients côtier/offshore et
abrité/exposé dans les habitats de fonds meubles intertidaux (Sturbois et al., 2021a).

Les apports de matière organique (par exemple, plantes ou algues détritiques) pro-
venant de systèmes végétalisés peuvent diversifier la structure des réseaux trophiques et
des voies de transferts (Hyndes et Lavery, 2005 ; Nordström et al., 2015 ; Quillien et al.,
2016 ; Schaal et al., 2008). Ces ressources trophiques additionnelles peuvent provenir
d'habitats productifs proches tels que les marais salants (Nordström et al., 2014). Elles
peuvent également résulter d'une eutrophisation saisonnière avec la prolifération d'algues
vertes, ce qui peut avoir des conséquences importantes sur la structure des réseaux tro-
phiques benthiques (Quillien et al. 2016) et des assemblages de poissons (Jones et al.,
2020). 

Depuis des décennies, l'analyse des isotopes stables est largement utilisée dans les
études d'écologie trophique pour comprendre le comportement alimentaire, la relation
trophique et le flux de matière organique dans et à travers les réseaux alimentaires marins
(Fry, 2008 ; Peterson, B.J., 1999). Le carbone (13C/12C) et l'azote (15N/14N) sont les isoto-
pes stables les plus couramment utilisés dans les études trophiques. Le rapport isotopique
du carbone, exprimé en δ13C, est particulièrement pertinent pour déterminer l'origine de
la matière organique soutenant les consommateurs (par exemple, benthique vs pélagique
ou eau douce vs marine), tandis que le rapport isotopique de l'azote (δ15N) permet d'es-
timer les positions trophiques (Fry, 2008). Plus récemment, le développement de nom-
breuses métriques isotopiques a permis de mieux évaluer les compositions en isotopes
stables à l'échelle de la communauté, fournissant des informations pertinentes sur la
structure et le fonctionnement des écosystèmes (Cucherousset et Villéger, 2015 ; Layman
et al., 2012, 2007 ; Rigolet et al., 2015). 

Cette étude se concentre sur la structure et les sources dominantes qui soutiennent
le réseau trophique de l’espace sablo-vaseux intertidal du fond de baie de Saint-Brieuc
influencé par des conditions mégatidales et caractérisé par une diversité de producteurs
primaires. Nous avons particulièrement exploré les valeurs en δ13C et δ15N des sources
aux invertébrés benthiques consommateurs aux échelles de l'ensemble de la zone interti-
dale et des différents assemblages benthiques constituant la mosaïque d'habitats. Des
analyses classiques (valeurs brutes δ13C versus δ15N, inférence graphique, indices de struc-
ture) ont été couplées à des métriques basées sur la distance et la direction via le nouveau
cadre d'analyse des trajectoires en écologie trophique [Stable Isotope Trajectory Analysis
framework (SITA), Sturbois et al., 2021b]. Cette nouvelle méthode permet d'évaluer les
dynamiques des compositions en isotopes stables à différentes échelles biologiques, des
individus aux écosystèmes, pour en déduire des trajectoires structurelles et fonctionnelles.
Nous avons émis l'hypothèse que : (1) en raison des caractéristiques susmentionnées de
la baie, les gradients spatiaux et la variabilité temporelle influence les sources soutenant
le réseau trophique, (2) la variabilité induit une différence spatiale et temporelle dans la
structure du réseau trophique entre les habitats. Les implications en matière de stratégie
d'échantillonnage et de processus de conservation sont finalement discutées.
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Fig. 1- Localisation de la zone d'étude et des stations d'échantillonnage. Les points correspondent aux stations échantillon-
nées dans les différents habitats. Les couleurs des polygones correspondent aux quatre assemblages (i.e. habitats) échan-
tillonnés : criques de pré salés (jaune), sables vaseux (vert), sables fins (violet) et sables moyens (bleu).
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2.1 Zone d’étude et plan échantillonnage

La zone d’étude se situe en fond de baie de Saint-Brieuc (Figure 1, Manche occiden-
tale, France), une zone intertidale de 2900 ha divisée en deux anses (anses d'Yffiniac et
de Morieux). La zone est principalement dominée par des sables fins à moyens, tandis
que les parties les plus abritées sont caractérisées par des sables vaseux. La baie est sous
l'influence d'un régime mégatidal semi-diurne. Le marnage varie entre 4 m aux mortes-
eaux et près de 13 m aux vives-eaux, générant de forts courants de marée s'élevant entre
0,3 et 0,5 m/s dans cette partie de la baie.

La réserve naturelle nationale de Saint-Brieuc a été créée en 1998 pour la protection
des oiseaux de rivage. Les limicoles hivernants et migrateurs se nourrissant de macrofau-
ne (Ponsero et al., 2016 ; Ponsero et Le Mao, 2011 ; Sturbois et al., 2015), leur protection
nécessitait la conservation des habitats marins et des ressources benthiques.

Le haut d’estran est dominé par des prés-salés (125 ha) caractérisés par une dyna-
mique actuelle d'extension et un bon état de conservation (Sturbois et Bioret, 2019). La
baie souffre d'eutrophisation, entraînant une forte prolifération de macroalgues vertes et
des épisodes cycliques de marées vertes [Charlier et al., 2007 ; Gravier, 2012 ; Annexe A]. 

La bathymétrie et l'hydrodynamisme influencent fortement la structure des assembla-
ges benthiques sur la zone d'étude depuis l'assemblage de sables vaseux de haut d’estran,
aux sables moyens de bas d’estran. Suivant les principaux assemblages benthiques carac-
térisés par Sturbois et al. (2021a), l'échantillonnage de la macrofaune a été réalisé sur qua-
tre habitats de fonds meubles de la baie de Saint-Brieuc, du haut vers le bas du plateau :
les criques vaseuses des prés-salés (2 stations), et les sables vaseux (5 stations), fins (9 sta-
tions) et moyens (6 stations, Figure 1). Le gradient bathymétrique entre les habitats
entraîne des différences dans la durée moyenne quotidienne de submersion : marais salé
(2:07 heures par 24h), sables vaseux (4:59 ± 3:09), sables fins (12:21 ± 6:05) et sables
moyens (20:35 ± 3:31).

2.2 Echantillonnage et analyses en laboratoire

    Sources - Les échantillons ont été collectés au début du mois de mars et en septem-
bre 2019. La matière organique sédimentaire (SOM) a été collectée à chaque station en
grattant le 1 cm supérieur du sédiment à marée basse. Pour chaque station, un sous-
échantillon a été acidifié (10% HCl) et re-séché à 60°C, tandis que l'autre sous-échantillon
est resté non traité. Les valeurs de δ13C des sous-échantillons acidifiés ont été combinées
avec celles de δ15N des sous-échantillons non traités pour calculer les valeurs isotopiques
de la SOM non perturbée par les résidus de carbonate de calcium (δ13C) et par l'acidifi-
cation (δ15N) (Androuin et al., 2019). Les diatomées benthiques (Microphytobenthos,
MPB), abondantes dans les sédiments vaseux/sableux de la zone à la fin du
printemps/début de l'été, ont été collectées en juin 2019 et juillet 2020 par grattage de la
surface du sédiment et extraites selon une méthode de Couch (1989), modifiée par Riera
et al. (1999). Les diatomées ont été collectées sur des filtres en fibre de verre préalable-
ment brûlés, brièvement lavés avec du HCl 10% et rincés avec de l'eau Milli-Q et conser-
vés congelés (-20°C) jusqu'à l'analyse. Les compositions en isotopes stables de 2019 et
2020 ont été moyennées.

Analyse diachronique de la végétation du marais maritime de l’Anse d’Yffiniac
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Les échantillons marins et d'eau douce collectés pour la matière organique particulaire
(POM) en suspension ont été pré-filtrés à travers une maille de 90 µm pour éliminer les
gros détritus, puis filtrés sur des filtres Whathman GF/F préalablement brûlés (500°C,
5h). Les POM collectés dans les bassins fluviaux (POM_TER, 5 stations), et au large
(POM_SEA, 2 stations) ont été différenciés dans les analyses ultérieures. 

Les feuilles et les rameaux des plantes vasculaires les plus représentatives colonisant
les prés-salés (Sturbois et Bioret, 2019) ont été échantillonnés à la main à marée basse,
ainsi que les algues fraîches échouées (Ulva spp.) chaque fois qu'elles étaient présentes sur
l’estran (habitats de sable fin et moyen). Les échantillons ont été rincés au laboratoire
pour être débarrassés des épibiontes, séchés à 60°C pendant 48h, et broyés en une pou-
dre fine à l'aide d'un mortier en marbre.

Consommateurs - La macrofaune benthique a été échantillonnée en mars et septembre
2019 dans les quatre assemblages à l'aide d'un carottier manuel de 1/32m² (diamètre :
20 cm), à une profondeur de 25 cm (Annexe B). L'échantillonnage a été couplé à une pro-
spection à la bêche pour la mégafaune sur-dispersée, ou pour les espèces typiquement
difficiles à échantillonner à l'aide d'un carottier à main (par exemple, pour l’annelide
Arenicola marina). Le contenu des carottes a été délicatement tamisé à travers un tamis à
maille carrée de 1 mm. La macrofaune a ensuite été triée sur le terrain et conservée dans
des flacons en plastique. L’amphipode Orchestia gammarellus a été capturée à la main dans
la végétation bordant les criques des marais salés. Au laboratoire, les animaux ont été
identifiés au niveau taxonomique le plus bas possible, rincés et conservés à -20°C jusqu'à
un traitement ultérieur. Les échantillons étaient constitués de tissus musculaires pour les
individus de grandes espèces (bivalves, annélides, échinodermes) ou, lorsque cela était
nécessaire pour les petites espèces, de petits groupes d’individus (pour le gastéropode
Peringia ulvae) et d'individus entiers (pour les espèces d'amphipodes). Les espèces conte-
nant des carbonates de calcium (par exemple, l'Ophiure Acrocnida spatulispina ou la
Crepidula fornicata ont été divisées en deux sous-échantillons acidifiés et non acidifiés. Les
valeurs de δ13C des sous-échantillons acidifiés et de δ15N des sous-échantillons non traités
ont été combinées. Tous les échantillons ont été rincés, séchés à 60°C pendant 48 h, et
broyés en poudre fine à l'aide d'un mortier en marbre. 

Au moins trois réplicats ont été analysés par espèce lorsque cela était possible, mais
pour plusieurs taxons, moins de réplicats étaient disponibles (Annexe B). Dans la mesure
du possible, les différents réplicats ont été choisis parmi les échantillons disponibles afin
de couvrir la plus grande partie de chaque assemblage.

Analyse diachronique de la végétation du marais maritime de l’Anse d’Yffiniac
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2.3 Mesure des compositions en isotopes stables

    Les poudres d’échantillons ont été conditionnés dans des capsules en étain ultra-
propres de 5 x 8 mm et analysés à l'aide d'un analyseur élémentaire (EA Flash 2000 de
ThermoFisher Scientific) couplé à un spectromètre de masse à rapport isotopique (Delta
V Plus de ThermoFisher Scientific) sur la plateforme d'isotopes stables du Pôle
Spectrométrie Océan de l'Université de Bretagne Occidentale (Brest, France). Les rap-
ports d'isotopes stables ont été rapportés dans la notation standard δ en unités de parties
par milliers (‰) par rapport à l'étalon de référence international : 

δX=[(RSample/RStandard)-1] * 103 
où X est 13C et 15N et R est le rapport correspondant de 13C/12C et 15N/14N. L'étalon

de référence utilisé était la bélemnite Vienna-Pee Dee pour le 13C et le N2 atmosphérique
pour le 15N (précision : 0,1).

2.4 Analyses des données

Les jeux de données ont été étudiés pour analyser les patrons spatiaux et la varia-
bilité temporelle du réseau trophique benthique intertidal entre mars et septembre. Les
analyses ont été menées en termes de composition et de structure à l'échelle de la baie
(c'est-à-dire de la communauté entière), et à l'échelle plus fine des différents assemblages
benthiques. Chaque espèce a été assignée à un groupe trophique : carnivores, dépositivo-
re, déposivores-suspensivores, suspensivores, brouteurs, omnivores. Cette assignation a
été réalisée en tenant compte de la littérature sur des taxons spécifiques, des connaissan-
ces d'experts et de trois bases de données accessibles au public : 

- Polytraits (http://polytraits.lifewatchgreece.eu), 
- World Register of  Marine Species (WoRMS Editorial Board, 2020), 
- Biological Trait Information Catalogue (BIOTIC, http://www.marlin.ac.uk/biotic/). 

L'analyse des trajectoires a été réalisée pour quantifier et caractériser l'ampleur (distan-
ce) et la nature (direction) de la dynamique temporelle dans l'espace δ13C/δ15N pour les
groupes trophiques. Toutes les analyses ont été effectuées sous R.

Les différences spatiales en δ13C et δ15N ont été testées avec une ANOVA avec le fac-
teur 'Assemblages'. La structure du réseau alimentaire a été analysée par le biais de
métriques calculées à l’échelle des communautés (Layman et al., 2007) : 

- Gamme de δ13C (CR) : Distance entre les valeurs δ13C les plus élevées et les plus basses
de la communauté (c'est-à-dire, δ13C maximum - δ13C minimum). CR est une représenta-
tion de la diversité des sources basales au sein d'un réseau trophique ;

- Gamme de δ15N (NR) : Distance entre les valeurs δ15N les plus élevées et les plus bas-
ses de la communauté (c'est-à-dire, δ15N maximum - δ15N minimum). NR est une repré-
sentation de la longueur totale (c'est-à-dire le nombre total de niveaux trophiques) au sein
d'un réseau trophique ; 

- Surface totale (TA) : Zone de l’enveloppe convexe englobée par toutes les espèces dans
l'espace δ13C-δ15N 2D δ. Cela représente une mesure de la quantité totale d'espace de
niche trophique occupé, et donc un proxy pour l'étendue totale de la diversité trophique
au sein d'un réseau trophique ;

- Distance moyenne au centroïde (CD) : Distance euclidienne moyenne de chaque espèce
au centroïde δ13C-δ15N, où le centroïde est la valeur moyenne de δ13C et δ15N pour toutes

Analyse diachronique de la végétation du marais maritime de l’Anse d’Yffiniac



les espèces du réseau trophique. Cette métrique fournit une mesure du degré moyen de
diversité trophique au sein d'un réseau trophique ;

- Distance moyenne des plus proches voisins (NND) : Moyenne des distances euclidiennes au
plus proche voisin de chaque espèce dans l'espace bi-place, et donc une mesure de la den-
sité globale des individus au sein de l’espace ou d’une niche trophique.

Trois autres indices de Cucherousset et Villéger (2015) ont également été calculés
pour analyser la similarité entre mars et septembre et entre assemblages :

- La similarité isotopique (ISim) : Chevauchement des niches isotopiques totales comme
le rapport entre les niches isotopiques de l'intersection et de l'union des deux groupes
considérés. Il varie de 0 lorsqu'il n'y a pas de chevauchement isotopique à 1 lorsque le
groupe ayant la plus faible richesse isotopique remplit un sous-ensemble de l'espace iso-
topique rempli par le groupe ayant la plus grande richesse isotopique ; 

- Divergence isotopique (IDiv) : Distribution des points (proches du centroïde ou des
bords) à l'intérieur de l’enveloppe convexe. IDiv est minimal (c'est-à-dire qu'il tend vers
0) lorsque la plupart des points sont proches du centre de gravité de l’enveloppe convexe,
et que les organismes présentant les valeurs d'isotopes stables les plus extrêmes sont rares
dans une communauté. IDiv tend vers 1 lorsque tous les points sont situés sur les bords
de la coque convexe et que les organismes présentant la ou les valeurs d'isotopes stables
les plus extrêmes dominent le réseau alimentaire ; 

- Régularité isotopique (IEve) : Régularité de la distribution des organismes le long de l'ar-
bre le plus court qui relie tous les points. L'IEve tend vers 0 lorsque la plupart des orga-
nismes sont regroupés dans une petite région de l'espace isotopique, tandis que quelques
autres sont éloignés de ce groupe. IEve tend vers 1 lorsque les organismes sont unifor-
mément répartis dans l'espace isotopique.

Le nouveau cadre d'analyse des trajectoires en écologie isotopique (SITA) a été utilisé
pour mesurer la dynamique des valeurs en isotopes stables pour les sources et les groupes
trophiques (Sturbois et al., 2021b). L'analyse quantitative de la dynamique des isotopes
stables en réponse aux changements écologiques et environnementaux a été explorée
dans le passé par le biais de l'analyse comparative des trajectoires temporelles dans un
espace isotopique bidimensionnel (l'espace δ, généralement δ13C vs δ15N). Par exemple,
Schmidt et al. (2007) et Wantzen et al. (2002) ont quantifié la direction et l'ampleur des
changements temporels dans la structure du réseau alimentaire en se basant sur les pro-
priétés géométriques des trajectoires au sein de l'espace δ. Schmidt et al. (2007) ont utilisé
des statistiques et des graphiques spécifiquement circulaires pour représenter et tester les
changements de direction au sein de δ. Turner et al. (2010) ont caractérisé les attributs des
trajectoires (taille, direction et forme) sur des ensembles de données contenant plus de
deux échantillons temporels pour fournir une description quantitative et ont testé les
changements dans les compositions d'isotopes stables en réponse aux gradients spatiaux
et temporels. S'appuyant sur ces travaux antérieurs et sur le récent cadre d’analyse des tra-
jectoires en écologie des communautés (De Cáceres et al., 2019 ; Sturbois et al., 2021c), le
cadre d’analyse SITA va plus loin dans la description quantitative, l'analyse, et la repré-
sentation de l'amplitude et de la nature des dynamiques en écologie isotopique. 

Des métriques SITA basées sur la longueur et la direction ont été calculées. Le chan-
gement net (distance euclidienne entre mars et septembre pour un groupe donné) et l'an-
gle α (direction 0-360° dans l'espace δ en considérant l'axe Y, δ15N, comme le Nord, c'est-
à-dire 0°) ont été calculés pour évaluer respectivement l'amplitude et la nature du chan-
gement dans l'espace δ13C/δ15N. Les changements nets et l'angle α ont été représentés au

Patrons spatial et saisonnier du réseau trophique benthique intertidal 16
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sein de diagrammes et de roses de trajectoire (Sturbois et al., 2021b) et les différences
temporelles dans les valeurs moyennes de δ13C et δ15N pour les sources et les groupes tro-
phiques ont été représentées par des diagrammes en barres et testées avec des tests t de
Student par permutation (package 'RVAAideMemoire', fonction 'perm.t.test', 999 permu-
tations).

Patrons spatial et saisonnier du réseau trophique benthique intertidal 
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3.1 Sources de matière organique

3.1.1 Echelle de la baie

Des contrastes ont été observés dans les compositions en isotopes stables des pro-
ducteurs primaires (Figure 2, Tableau I). Les valeurs de δ13C étaient plus faibles pour les
POM terrestres (-30,13 ± 0,98 ‰). Les plantes des marais salants présentaient des
valeurs de δ13C parmi les plus faibles, à l'exception de la spartine commune Spartina anglica
caractérisée par le δ13C le plus élevé (-12,89 ± 0,20 ‰) typique des plantes C4 (Currin et
al., 1995). Des valeurs plus élevées de δ15N ont été observées pour le pourpier de mer
Halimione portulacoides en mars (12,98 ± 1,74‰), et en septembre (11,94 ± 0,44 ‰).

Tableau I: Valeurs de δ13C et δ15N (moyenne ± sd) des différentes sour-
ces trophiques collectées en mars et septembre 2019. n : nombre d'é-
chantillons. Matière organique particulaire marine et terrestre
(POM_SEA, POM_TER). Matière organique sédimentaire dans les dif-
férents assemblages, des marais salés aux sables fins et moyens en
passant par les sables vaseux (SOM_SMrh, SOM_MudS, SOM_FinS,
SOM_MedS).

Fig. 2- Composition isotopique (δ13C et δ15N) des consommateurs et des sources trophiques
potentielles de matière organique en mars (A) et en septembre (B) des sédiments meubles
intertidaux du fond de la baie de Saint-Brieuc. Les valeurs δ13C et δ15N sont représentées
pour chaque consommateur individuel. Les couleurs et les formes représentent les groupes
trophiques. Les valeurs δ13C et δ15N moyennes des sources alimentaires potentielles sont
représentées par des points noirs avec des barres d'erreur (taille proportionnelle aux
valeurs de sd). Matière organique particulaire marine et terrestre (POM_SEA, POM_TER).
Matière organique sédimentaire dans les différents habitats, des prés salés aux sables fins et
moyens en passant par les vases sableuses (SOM_SMrh, SOM_MudS, SOM_FinS,
SOM_MedS). Microphytobenthos (Microphyt). Plantes C3 : Halimione protulacoides
(hali_por), Beta maritima (beta_mar), Atriplex hastata (atri_has), Salicornia sp. (salic),
Puccinelia maritima (pucc_mar), Cochlearia anglica (coch_ang), Elytrigia atherica
(Elyt_ath), Aster tripolium (aste_tri). Plante C4 : Spartina anglica (spar_ang). Algues : Ulva
sp. (ulva).

Sources Types n n
Atriplex hastata Plante C3 3 -23.92 ± 0.68 10.56 ± 0.36

Beta maritima Plante C3 3 -26.66 ± 0.11 10.74 ± 0.19

Elytrigia atherica Plante C3 3 -30.13 ± 2.28 7.50 ± 0.62 3 -27.63 ± 0.29 5.77 ± 0.08

Cochlaearia anglica Plante C3 3 -27.90 ± 0.60 7.51 ± 0.97 3 -25.80 ± 1.59 7.40 ± 0.86

Halimione portulacoides Plante C3 3 -25.61 ± 1.08 12.98 ± 1.74 3 -25.53 ± 0.63 11.94 ± 0.44

Puccinellia maritima Plante C3 3 -28.20 ± 0.23 8.55 ± 0.19 3 -23.63 ± 0.79 8.26 ± 0.14

Salicornia sp. Plante C3 3 -25.98 ± 0.23 12.08 ± 0.27 3 -26.96 ± 1.50 9.25 ± 0.47

Sueda maritima Plante C3 3 -26.80 ± 0.37 9.67 ± 1.15

Spartina anglica Plante C4 3 -12.89 ± 0.20 10,00 ± 1.28 3 -12.36 ± 0.16 11.11 ± 0.21

Ulva spp. Algue 3 -19.41 ± 0.52 7.30 ± 1.03 3 -14.40 ± 0.27 11.42 ± 0.26

POM_TER POM terrestre 15 -30.20 ± 0.98 7.90 ± 1.71 15 -27.34 ± 5.06 8.20 ± 2.20

POM_SEA POM marine 6 -15.86 ± 0.99 7.65 ± 0.27 5 -22.68 ± 1.73 4.26 ± 1.59

SOM_INTER_FinS SOM 10 -19.64 ± 1.19 8.13 ± 0.68 10 -19.49 ± 1.31 8.20 ± 0.56

SOM_INTER_MedS SOM 4 -20.78 ± 0.61 7.58 ± 0.54 6 -20.87 ± 0.64 8.25 ± 0.64

SOM_INTER_MudS SOM 5 -21.97 ± 2.44 7.97 ± 0.90 7 -21.24 ± 2.79 8.39 ± 0.70

SOM_SMrh SOM 2 -22.93 ± 0.69 8.25 ± 0.49 3 -24.54 ± 0.12 7.14 ± 0.25

Microphythobenthos MPB (moy. Juin 2019 and Juillet 2020) 5 -17.50 ± 0.83 8.65 ± 0.63 5 -17.50 ± 0.83 8.65 ± 0.63

Mars Septembre
13C 15N 13C 15N
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3.1.2 Variabilité temporelle

Les échantillons de SOM de tous les assemblages étaient caractérisés par la plus faible
variabilité des valeurs de δ13C et δ15N (Figure 3, Tableau 1). La composition en isotopes
stables d'Ulva spp. était caractérisée par une augmentation des deux isotopes en septem-
bre (angle α : 50,57°, longueur de la trajectoire : 6,49), bien que cette variation ne soit pas
significative pour δ13C (p=0,094, matériel supplémentaire, annexe C). Les POM ont suivi
une évolution inverse (243,49°, 7,41). Des changements significatifs de δ13C entre mars
et septembre ont été observés, avec une diminution pour la POM_SEA (p=0,004), et une
augmentation pour la POM terrestre (p=0,032).

Patrons spatial et saisonnier du réseau trophique benthique intertidal 

Fig. 3- Variation temporelle du δ13C entre mars et septembre. Sources (A) : les principales
sources trophiques sont représentées par des couleurs : POM marine, POM terrestre, SOM
pour les quatre assemblages (chenaux du pré salé (SOM_SMrh), et sables vaseux
(SOM_MudS), fins (SOM_FinS), et moyens (SOM_MedS)), Ulva sp, et les quatre principales
plantes de marais salants C3 (Puccinellia maritima, Halimione portulacoides, Elytrigia athe-
rica) et C4 (Spartina anglica). Consommateurs (B) : les consommateurs sont représentés
par des couleurs et la dynamique temporelle des valeurs δ13C est fourni pour chaque habi-
tat. Les différences significatives moyennes testées avec les tests t de Student par permuta-
tion sont résumées par *** (P<0,001), ** (P<0,01), * (P<0,05). Les différences de moyenne
proches du niveau significatif sont également représentées (., P<0,1).



Espèces Groupes trophiques n n
Euspira catena Carnivores 2 -16.50 ± 0.15 11.79 ± 1.11

Nephtys hombergii Carnivores 17 -14.68 ± 1.40 13.39 ± 0.68 10 -14.71 ± 0.92 13.19 ± 0.65

Sigalion mathildae Carnivores 9 -15.56 ± 0.76 13.46 ± 0.73 9 -15.09 ± 0.50 13.81 ± 0.53

Tritia reticulata Carnivores 6 -16.40 ± 0.65 13.08 ± 0.17 2 -16.56 ± 0.07 12.88 ± 0.36

Arenicola marina Deposivores 4 -13.91 ± 1.38 11.88 ± 0.78 4 -14.50 ± 0.44 12.81 ± 0.48

Bathyporeia sarsi Deposivores 7 -13.41 ± 1.03 8.81 ± 0.50

Bathyporeia pilosa Deposivores 1 -11.88 9.09

Corophium arenarium Deposivores 5 -15.39 ± 1.70 9.43 ± 0.59 3 -13.60 ± 0.21 9.11 ± 1.49

Maldanidae sp. Deposivores 1 -14.74 10.10

Peringia ulvae Deposivores 2 -12.58 ± 0.94 9.19 ± 0.50 3 -14.35 ± 0.38 9.37 ± 0.26

Scoloplos armiger Deposivores 9 -16.46 ± 0.84 11.73 ± 0.86 6 -15.95 ± 0.70 12.00 ± 0.53

Urothoe poseidonis Deposivores 4 -12.90 ± 1.17 11.96 ± 0.62 1 -13.57 11.93

Limecola balthica Deposivores / Supensivores 7 -13.91 ± 0.46 11.79 ± 0.46 4 -14.36 ± 0.20 12.28 ± 0.29

Macomangulus tenuis Deposivores / Supensivores 4 -14.05 ± 0.62 11.13 ± 0.44 5 -14.84 ± 0.55 11.31 ± 0.38

Scrobicularia plana Deposivores / Supensivores 3 -14.46 ± 0.36 11.17 ± 0.55 4 -17.37 ± 1.62 12.63 ± 1.28

Cerastoderma edule Supensivores 19 -14.50 ± 0.54 10.98 ± 0.44 16 -16.23 ± 0.60 11.40 ± 0.52

Pecten maximus Supensivores 2 -16.09 ± 0.07 9.27 ± 0.08 2 -18.77 ± 0.79 9.50 ± 0.15

Donax vittatus Supensivores 1 -18.14 10.16

Mactra stultorum Supensivores 3 -18.63 ± 0.20 10.99 ± 0.11

Crepidula fornicata Supensivores 1 -20.17 9.29

Orchestia gammarellus Herbivores 2 -21.92 ± 0.30 10.76 ± 0.49 2 -21.39 ± 0.93 11.51 ± 0.23

Hediste diversicolor Omnivores 3 -16.05 ± 1.41 13.10 ± 0.12 2 -18.77 ± 0.34 14.37 ± 0.29

Acrocnida spatulispina Omnivores 7 -16.70 ± 0.38 12.60 ± 1.06 8 -17.66 ± 1.10 12.14 ± 1.07

Mars Septembre
13C 15N 13C 15N

Fig. 4- δ13C et δ15N des espèces échantillonnées en mars (rouge) et septembre (vert) dans les sédiments intertidaux de fond mou de la baie de
Saint-Brieuc. Les valeurs δ13C et δ15N sont tracées pour chaque consommateur individuel. Les formes représentent les groupes trophiques. La
niche isotopique (surface totale) est représentée par des polygones à coque convexe pour mars (vert) et septembre (rouge).

Tableau II:  Valeurs de δ13C et δ15N (moyenne± sd) des consommateurs en mars et septembre. n : nombre d'échantillons.
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3.2 Consommateurs

3.2.1 Echelle de la baie
    Les consommateurs benthiques étaient caractérisés par une large gamme de com-

positions en isotopes stables pour les deux mois (Tableau II).  En mars, les valeurs
moyennes de δ13C variaient de -21,90 ± 0,30 ‰ pour le brouteur O. gammarellus à -12,58
± 0,94 ‰ pour le dépositivore P. ulvae (Figure 2, A.). Les valeurs moyennes de δ15N
variaient de 8,81 ± 0,50 ‰ pour le dépositivore Bathyporeia sarsi à 13,46 ± 0,73 ‰ pour
le carnivore Sigalion mathildae. En septembre, les valeurs moyennes de δ13C variaient de -
21,39 ± 0,93 ‰ toujours pour O. gammarellus, à -11,88 ± 0,94 ‰ chez le gîte Bathyporeia
pilosa (Figure 2, B.). Les valeurs moyennes de δ15N variaient de 9,08 ± 0,50 ‰ chez le
dépositivore Bathyporeia pilosa, 14,37 ± 0,29 ‰ chez l'omnivore Hediste diversicolor. Les
omnivores et les carnivores présentaient des valeurs de δ15N parmi les plus élevées, tandis
que les déposivores et les suspensivores étaient caractérisé par des valeurs parmi les plus
basses avec une variabilité importante (Figure 2).

Les changements de composition en isotopes stables des sources ont été utilisés pour
identifier les sources alimentaires potentielles qui supportent les différents consomma-
teurs. La POM_SEA était caractérisée par un appauvrissement important des valeurs δ13C
entre mars et septembre, comme observé chez les suspensivores (Figure 2). Les valeurs
δ13C de la SOM étaient assez similaires entre les assemblages en mars, alors qu'un appau-
vrissement en 13C a été observé dans la SOM mesurée dans les chenaux vaseux des prés
salés. La SOM recueillie dans les sables fins et moyens était également susceptible de sup-
porter des déposivores dans ces assemblages (Figure 2).

Les valeurs de TA étaient similaires en mars (43,46 ‰²) et en septembre (46,64 ‰²)
(Tableau III, Figure 4). Le centroïde du réseau trophique était caractérisé par une dimi-
nution du δ13C (-0,95‰) mais les réseaux trophiques se chevauchaient encore fortement
entre mars et septembre (similitude isotopique = 0,728). Le CD est resté stable dans le
temps (1,99 vs 2,02) révélant la stabilité de la diversité trophique. En septembre, les espè-
ces étaient distribuées plus uniformément, diminuant la redondance trophique comme le
montre l'augmentation du NND (0.28 vs 0.36), SDNND (0.24 vs 0.31), et IEve (0.61 vs
0.80).

Patrons spatial et saisonnier du réseau trophique benthique intertidal 

Groupes trophiques Assemblages n n N. changes Angle 
Herbivores Pré salé 2 -21.92 ± 0.30 10.75 ± 0.49 2 -21.39 ± 0.93 11.51 ± 0.23 0.92 35.13

Omnivores Pré salé 1 -17.68 13.18 2 -18.77 ± 0.34 14.37 ± 0.29 1.61 317.46

Carnivores Sable vaseux 6 -13.88 ± 0.77 13.82 ± 0.42 2 -14.09 ± 0.04 13.62 ± 0.22 0.28 225.93

Déposivores Sable vaseux 16 -13.67 ± 1.44 10.16 ± 1.53 9 -13.78 ± 0.81 10.04 ± 1.81 0.16 221.11

Déposivores / Suspensivores Sable vaseux 12 -14.15 ± 0.50 11.53 ± 0.56 8 -15.00 ± 1.06 11.97 ± 0.65 0.95 297.24

Suspensivores Sable vaseux 6 -14.16 ± 0.26 11.13 ± 0.53 3 -16.44 ± 0.82 11.87 ± 0.22 2.40 287.95

Carnivores Sable fin 19 -15.25 ± 1.18 13.40 ± 0.67 10 -14.69 ± 0.80 13.74 ± 0.50 0.66 58.44

Déposivores Sable fin 11 -14.99 ± 1.76 10.81 ± 1.34 8 -15.01 ± 0.69 12.00 ± 0.94 1.19 359.18

Déposivores / Suspensivores Sable fin 2 -13.57 ± 0.02 11.10 ± 0.44 2 -14.31 ± 0.21 11.44 ± 0.09 0.81 294.95

Suspensivores Sable fin 11 -14.61 ± 0.61 10.98 ± 0.37 12 -16.11 ± 0.53 11.32 ± 0.52 1.54 283.07

Omnivores Sable fin 5 -16.55 ± 0.33 12.12 ± 0.79 6 -17.44 ± 1.17 11.92 ± 0.92 0.91 257.49

Carnivores Sable moyen 9 -16.43 ± 0.69 12.60 ± 0.60 9 -15.66 ± 0.61 13.04 ± 0.69 0.90 60.48

Déposivores Sable moyen 3 -16.80 ± 0.40 12.38 ± 1.26 2 -16.82 ± 0.25 11.75 ± 0.14 0.63 181.99

Suspensivores Sable moyen 4 -15.50 ± 0.70 9.91 ± 0.85 8 -18.59 ± 0.93 10.29 ± 0.77 3.12 277.06

Omnivores Sable moyen 2 -17.08 ± 0.23 13.81 ± 0.30 2 -18.33 ± 0.69 12.79 ± 1.61 1.62 230.79

Métriques de trajectoires
13C 15N 13C 15N

Mars Septembre

Tableau III:  Propriétés de la structure du réseau alimentaire à l'échelle du site (baie entière) et de l'assemblage en mars et septembre. δ13C_rg
et δ15N_rg : gamme des valeurs δ13C et δ15N (‰). δ13C_ctr et δ15N_ctr : Valeurs des centroïdes δ13C et δ15N (‰). CD : Distance moyenne au cen-
troïde. NND : Moyenne des distances euclidiennes de chaque espèce aux centroïdes δ13C et δ15N. SDNND : Écart-type de la distance du plus
proche voisin. TA : Surface totale. IDiv : Divergence isotopique. IEve : Isotopic Evenness (régularité isotopique)
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3.2.2 Echelles des assemblages

3.2.2.1 Stable isotope composition
Les espèces échantillonnées dans le pré salé étaient caractérisées par les plus faibles

valeurs en δ13C en mars et septembre et ont été exclues du reste des analyses afin de satis-
faire à l'hypothèse de normalité et d'effectuer une ANOVA intégrant les trois assembla-
ges de sables. Prés salés exclus, les valeurs de δ13C ont montré une variabilité spatio-tem-
porelle significative caractérisée par un gradient d'appauvrissement δ13C des sables vaseux
aux sables moyens (F : 54.38, p-value < 0.0001) qui était stable dans le temps (Annexe
D), et suivait le gradient de temps d'émersion mentionné précédemment. Le CR a aug-
menté entre mars et septembre (2,74 vs 5,20) dans les sables moyens et est resté stable
dans les autres assemblages (Tableau III). Les δ15N étaient significativement différents
entre les assemblages (F : 5.16, p-value < 0.01). 

Certains patrons spatiaux de composition isotopiques ont également été identifiés à
l'échelle des groupes trophiques et corrélés avec le temps d'émersion. Les valeurs δ13C des
déposivores-suspensivores étaient négativement corrélées avec le temps d'émersion en
mars (-0.674, p<0.01, Pearson), alors que les suspensivores (0.720, p<0.001), les déposi-
vores (0.635, p<0.01), et les carnivores (0.588, p<0.01) étaient caractérisés par une cor-
rélation positive en septembre.

3.2.2.2 Structure
La valeur de TA était plus élevée en mars pour les sables vaseux (21,92 ‰²) et les

sables fins (23,16 ‰²) par rapport aux sables moyens (9,12 ‰²) et au pré salé (9,59 ‰)
(Tableau III, Figure 5). En septembre, les TA des différents assemblages de sable étaient
équivalentes, suite à une diminution des sables vaseux et fins et une augmentation des
sables moyens. 

Un faible chevauchement des niches a été observé entre le pré salé et les autres assem-
blages. Un gradient δ13C globalement décroissant des assemblages de sables vaseux (cen-
troïdes δ13C en mars : -13,93 ‰, septembre : -14,46 ‰), aux sables fins (-15,01 ‰, -
15,08 ‰) et moyens (-16,41 ‰, -17,34 ‰) a conduit à un chevauchement partiel des
niches des différents assemblages. La plus faible similarité isotopique entre les assembla-
ges de sable a été observée entre les sables vaseux et moyens au cours des deux mois
(mars : 0,139, septembre : 0,149). En mars, les sables fins étaient plus similaires aux sables
vaseux (0,607) qu'aux sables moyens (0,351). En septembre, le chevauchement est deve-
nu plus équilibré (0,401 vs 0,441, respectivement), révélant une plus grande similarité de
la niche isotopique entre les assemblages. Plus spécifiquement, la dissimilarité aux
niveaux inférieurs du réseau alimentaire a augmenté en septembre entre les sables vaseux
et les sables moyens, indiquant quelques différences dans les valeurs des isotopes stables
impliquant principalement des suspensivores (Figure 5B).

Dans les assemblages de sable, le CD variait de 1,40 à 1,76 en mars, et de 1,50 à 1,91
en septembre. Les espèces échantillonnées dans les sables vaseux et moyens étaient répar-
ties plus uniformément dans l'espace δ en septembre, comme le montre l'augmentation
des valeurs NND, SDNND, IDiv et IEve (Tableau III).
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Fig. 6- Trajectoires temporelles des groupes trophiques entre mars et septembre. Diagramme de la trajectoire trophiques des groupes (A) :
Les flèches représentent la trajectoire trophique dans l'espace δ13C/δ15N entre mars et septembre pour chaque groupe trophique dans chaque
assemblage (couleur). La longueur des flèches et la taille des points correspondent au changement net (distance euclidienne) et renseignent
sur l'amplitude du changement. Les différents symboles correspondent aux groupes trophiques. Roses des trajectoires trophiques (B) : Les
angles α et les changements nets sont représentés dans des roses de trajectoire trophique pour chaque groupe trophique (couleur) dans
chaque habitat (panneau). Les valeurs d'angle α (0-360°) représentent la nature du changement dans l'espace δ (0-90° : + δ13C et + δ15N ; 90-
180° : + δ13C et - δ15N ; 180-270° : - δ13C et - δ15N ; 270°-360° : - δ13C et + δ15N).
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3.2.2.3 Trajectoires des groupes trophiques 
Des diminutions significatives de la valeur en δ13C entre mars et septembre ont été

observées dans les sables vaseux chez les suspensivores (p=0,012, Annexe C) et les dépo-
sivores-suspensivores (p=0,020), et pour les suspensivores des sables fins (p=0,002) et
moyens (p=0,002) (Figure 3 et 6, A & B). Une augmentation modérée de la valeur δ13C
a été observée chez les carnivores des sables moyens (p=0.022). Des contrastes de com-
positions isotopiques des groupes trophiques ont été observés entre les assemblages
entre mars et septembre. Les suspensivores des sables moyens présentaient la trajectoire
de plus grande amplitude (distance euclidienne = 3,12), tandis que les déposivores des
sables vaseux se caractérisaient par une dynamique plus faible (0,16) (Tableau IV, Figure
6, A & B). Les compositions en isotopes stables des consommateurs des groupes tro-
phiques sont restées contrastées entre les assemblages mais les décalages temporels de
δ13C et δ15N étaient similaires pour certains groupes trophiques entre les assemblages. Les
suspensivores présentant des directions très similaires (283,90±3,70°) et parmi les chan-
gements les plus élevés (2,27±0,68, distance euclidienne), étaient caractérisés par un
appauvrissement en 13C et une augmentation modérée en δ15N. Des patrons temporels
similaires entre les assemblages ont également été observés chez les déposivores/suspen-
sivores des sables vaseux (0,95 ; 297,24°) et fins (0,81 ; 294,95°), et chez les omnivores et
carnivores des sables fins et moyens. Inversement, les déposivores présentaient des tra-
jectoires contrastées au sein des sables vaseux (0,16 ; 221,10°), fins (1,19 ; 359,20°) et
moyens (0,63 ; 182,00°) principalement influencées par des changements en δ15N. Dans
les chenaux de marais salés, les trajectoires des omnivores et des brouteurs étaient singu-
lières.

Patrons spatial et saisonnier du réseau trophique benthique intertidal 

Groupes trophiques Assemblages n n N. changes Angle 
Herbivores Pré salé 2 -21.92 ± 0.30 10.75 ± 0.49 2 -21.39 ± 0.93 11.51 ± 0.23 0.92 35.13

Omnivores Pré salé 1 -17.68 13.18 2 -18.77 ± 0.34 14.37 ± 0.29 1.61 317.46

Carnivores Sable vaseux 6 -13.88 ± 0.77 13.82 ± 0.42 2 -14.09 ± 0.04 13.62 ± 0.22 0.28 225.93

Déposivores Sable vaseux 16 -13.67 ± 1.44 10.16 ± 1.53 9 -13.78 ± 0.81 10.04 ± 1.81 0.16 221.11

Déposivores / Suspensivores Sable vaseux 12 -14.15 ± 0.50 11.53 ± 0.56 8 -15.00 ± 1.06 11.97 ± 0.65 0.95 297.24

Suspensivores Sable vaseux 6 -14.16 ± 0.26 11.13 ± 0.53 3 -16.44 ± 0.82 11.87 ± 0.22 2.40 287.95

Carnivores Sable fin 19 -15.25 ± 1.18 13.40 ± 0.67 10 -14.69 ± 0.80 13.74 ± 0.50 0.66 58.44

Déposivores Sable fin 11 -14.99 ± 1.76 10.81 ± 1.34 8 -15.01 ± 0.69 12.00 ± 0.94 1.19 359.18

Déposivores / Suspensivores Sable fin 2 -13.57 ± 0.02 11.10 ± 0.44 2 -14.31 ± 0.21 11.44 ± 0.09 0.81 294.95

Suspensivores Sable fin 11 -14.61 ± 0.61 10.98 ± 0.37 12 -16.11 ± 0.53 11.32 ± 0.52 1.54 283.07

Omnivores Sable fin 5 -16.55 ± 0.33 12.12 ± 0.79 6 -17.44 ± 1.17 11.92 ± 0.92 0.91 257.49

Carnivores Sable moyen 9 -16.43 ± 0.69 12.60 ± 0.60 9 -15.66 ± 0.61 13.04 ± 0.69 0.90 60.48

Déposivores Sable moyen 3 -16.80 ± 0.40 12.38 ± 1.26 2 -16.82 ± 0.25 11.75 ± 0.14 0.63 181.99

Suspensivores Sable moyen 4 -15.50 ± 0.70 9.91 ± 0.85 8 -18.59 ± 0.93 10.29 ± 0.77 3.12 277.06

Omnivores Sable moyen 2 -17.08 ± 0.23 13.81 ± 0.30 2 -18.33 ± 0.69 12.79 ± 1.61 1.62 230.79

Métriques de trajectoires
13C 15N 13C 15N

Mars Septembre

Tableau IV:  δ13C et δ15N (moyenne± sd) des groupes trophiques en mars et septembre. n : nombre d'échantillons. 
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4.1 Utilisation des patrons spatio-temporels : alternative
potentielle pour mettre en évidence les liens trophiques

    Les compositions isotopiques des consommateurs et de leurs sources trophiques
sont couramment utilisées pour déterminer la composition des régimes alimentaires.
L'utilisation de modèles de mélange isotopique est un moyen de convertir les données
isotopiques en estimations des contributions des sources alimentaires des différents com-
posants du régime d'un consommateur (Phillips et al., 2014). L'utilisation de pools de
sources caractérisés par des valeurs isotopiques distinctes permet d'exploiter pleinement
l'analyse par modèle de mélange. Inversement, une multiplicité de sources ou une forte
similarité dans leur composition en isotopes stables peut diminuer la pertinence des mod-
èles de mélange et leur capacité à démêler les relations trophiques (Fry, 2013 ; Layman et
al., 2012). Lorsque les modèles de mélange ne sont pas correctement appliqués ou
lorsque les ensembles de données ne permettent pas de les appliquer correctement (Fry,
2013 ; Phillips et al., 2014), les conclusions peuvent conduire à une image incomplète.
Cela peut induire des erreurs de description du fonctionnement et de la dynamique avec
un potentiel risque de surestimation des effets des pratiques de conservation, ou la
proposition des actions de conservation non-adaptés.

Les pools de sources de matière organique décrits dans cette étude étaient très diver-
sifiés, caractérisés par un fort chevauchement et une dynamique élevée, limitant poten-
tiellement la pertinence des modèles de mélange et imposant l’utilisation d’une approche
alternative. La présente étude s'est donc concentrée sur les trajectoires des isotopes sta-
bles des sources et des consommateurs pour déduire les relations trophiques. La co-vari-
ation spatiale et temporelle de la composition en isotopes stables entre les sources et les
consommateurs a déjà été utilisée pour identifier les sources à la base des réseaux
trophiques (Leclerc et al., 2013 ; Melville et Connolly, 2003 ; Vanderklift et Wernberg,
2010).

4.2 Influence des prés salés sur le réseau trophique des
assemblages

La productivité des prés salés est élevée en été, atteignant 30 tonnes de matière sèche
par ha et par an (Lefeuvre et al., 2000). Selon l'hypothèse d’outwelling, les marais salés
exportent de la matière organique, du carbone dissous et des nutriments vers les habitats
adjacents, des chenaux de marée aux estuaires et aux habitats côtiers (Odum, 1968 ; Teal,
1962). L'influence de la végétation des prés salés sur les réseaux alimentaires est très vari-
able, de très limitée (Christianen et al., 2017), à très importante, et reflétée dans la com-
position en isotopes stables des consommateurs habitant les marais (Nordström et al.,
2014 ; Riera et al., 1999), ou des assemblages d'habitats adjacents (Conway-Cranos et al.,
2015). 

Dans la zone d'étude, les prés salés sont caractérisés par un bon état de conservation
mais ne couvrent qu'une surface limitée [125 ha, Sturbois et Bioret (2019)], par rapport
à d'autres baies côtières comparables de la côte atlantique française, comme la baie du
Mont-Saint-Michel [4000 ha, Lafage et al., (2021)], la baie de Seine [1200 ha, Lafage et al.,
2021)], ou la baie de l'Aiguillon [1100 ha, Joyeux et al., (2017)]. La connectivité trophique
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repose sur la proportion relative des ressources allochtones et autochtones plutôt que sur
la seule asymétrie de la production entre les habitats, notamment lorsque la valeur nutri-
tionnelle des sources allochtones (i.e. les détritus des prés salés) est inférieure à celle des
sources locales et fraîches (Mann, 1982). Les différences dans la proportion des
ressources résultent de l'interaction entre la productivité, la perméabilité et les vecteurs
de transport qui conduisent à de nombreux états de connectivité trophique (Domingos
et Lana, 2017).

L'influence des plantes C3 était limitée au brouteur O. gammarellus, à l'omnivore H.
diversicolor et au dépositivore-suspensivore Scrobicularia plana habitant les criques vaseuses
des marais salés. O. gammarellus est connu comme consommateur de détritus issus des
prés salés [H. portulacoides en particulier (Joyeux et al., 2017 ; Laffaille et al., 2001)]. H. diver-
sicolor est un omnivore très généraliste capable de : se nourrir de sédiments, de microphy-
tobenthos, de macroalgues, de détritus et de matériel végétal ; prédater les petits
invertébrés ; se nourrir en suspension en sécrétant et en utilisant un sac à mucus comme
filtre pour aspirer les particules dans son terrier ; et ‘jardiner’ en faisant germer des
graines (Durou et al., 2007 ; Scaps, 2002 ; Zhu et al., 2016).

Seules quelques exemples ont été rapportés dans l'utilisation de la végétation des prés
salé au sein de la zone d'étude : il a été prouvé que les juvéniles de Dicentrachus labrax se
nourrissent de proies appauvries en 13C habitant les marais salants (Sturbois et al., 2016),
ou Branta bernicla, sur Puccinellia maritima (Ponsero et al., 2009b). Comme aucune espèce
benthique ne présentait un tel appauvrissement en 13C, ce qui serait cohérent avec l'assim-
ilation importante de ces sources plus loin sur l’estran, les résultats montrent que les
plantes des prés salés ne soutiennent pas les réseaux trophiques benthiques dans les habi-
tats sableux et non végétalisés adjacents. L'influence de la plante C4 S. anglica a également
été écartée d'après ses valeurs enrichies en 13C. La capacité des plantes des prés salés à ali-
menter les habitats benthiques intertidaux semble donc limitée, surtout pour les espèces
de macrofaune qui présentent une mobilité limitée sur ce grand estran caractérisé par des
conditions mégatidales et dispersives. 

Par conséquent, nous pensons que la matière organique des prés salés est soit trans-
férée dans les réseaux alimentaires côtiers par des consommateurs très mobiles (poissons,
oiseaux de rivage), excluant ainsi le réseau alimentaire benthique intertidal, soit exportée
sur des échelles spatiales qui dépassent la baie, contribuant au pool détritique global. Il
en résulte une forte dilution et l'impossibilité d'évaluer son influence par les isotopes sta-
bles. Dans des études ultérieures, l'analyse des acides gras pourrait être utile à cet égard.

Les chenaux vaseux des marais salés sont caractérisées par une grande production de
diatomées benthiques. Les mulets (Chelon spp.) se nourrissant du biofilm et de la méio-
faune associée contribuent à la voie d'exportation du biofilm (Carpentier et al., 2014).
Régulièrement atteints par la mer à marée haute, les prés salés sont submergés lorsque la
hauteur d'eau dépasse 10,70 m, ce qui représente 45% des cycles de marée (76% pour les
chenaux associées) (Sturbois et al., 2016). Les conditions mégatidales associées à de forts
courants peuvent également contribuer à la remise en suspension effective des sédiments
et du microphytobenthos (observation personnelle), exportant les diatomées benthiques
dans la colonne d'eau et plus loin dans la baie. L'importance du microphytobenthos remis
en suspension comme source alimentaire pour le macrobenthos dans les environnements
de vasières est un mécanisme connu depuis longtemps (De Jonge et Van Beuselom,
1992 ; Riera et Richard, 1996).
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4.3 Sources soutenant le réseau trophique : influence limitée
des efflorescences saisonnières d'Ulva spp.

L'année 2019 a été caractérisée par une importante biomasse d'Ulva spp. qui s'est pro-
gressivement accumulée pendant l'été (Annexe A). Dans la baie de Douarnenez, Quillien
et al. (2016) ont trouvé des preuves d'une consommation directe de fragments d'Ulva spp.
par quelques espèces (Owenia fusiformis, Acrocnida spatulispina), et d'une influence indirecte
sur l'ensemble du réseau trophique par la modification isotopique de SOM et POM due
à la présence d'Ulva spp. Sur la côte ouest de la Corée, Park et al. (2016) ont montré que
les macroalgues vertes en efflorescence soutiennent un réseau trophique macrobenthique
intertidal avec une certaine variabilité dépendant à la fois des stratégies alimentaires des
consommateurs et de la disponibilité des ressources. À partir d'expériences de terrain
avec une épaisseur variable du tapis de macroalgues (0,5, 1,5 et 4 cm) sur huit semaines,
Green et Fong (2016) ont quantifié les effets sur la macrofaune d'une vasière lagunaire
californienne. Ils ont constaté que le mécanisme prédominant déclenchant des effets
négatifs sur la macrofaune pour les biomasses de macroalgues les plus élevées était le
développement de conditions anoxiques. L'accumulation de sulfure pour le traitement de
4 cm a réduit le fonctionnement de l'écosystème, favorisant l'alimentation des déposi-
vores de subsurface tels que les capitellidés.

Ulva spp. était enrichie en 13C et 15N en septembre par rapport à mars, ce qui a permis
d'étudier le rôle potentiel d'Ulva spp. dans le réseau trophique. Nos résultats révèlent que
l'influence d'Ulva spp. sur l'ensemble du réseau trophique peut être considérée comme
faible, compte tenu de la surface limitée concernée par les Ulva spp. échouées en février
(12 ha), et de l'absence d'un tel enrichissement isotopique à l'échelle de la communauté
en septembre. Par exemple, les A. spatulispina échantillonnés en septembre étaient appau-
vris en 13C, suggérant l'absence d'influence d'Ulva spp. et contrastant avec les résultats de
Quillien et al. (2016). L'enrichissement modéré en 13C et 15N observé pour les carnivores
peut révéler une ingestion accidentelle de fragments d'Ulva lors de la chasse et de l'inges-
tion des proies, mais la faible ampleur de la trajectoire trophique suggère une influence
très limitée. Une si faible influence d'Ulva spp. dans le régime alimentaire et la composi-
tion en isotopes stables des crustacés marins a également été démontrée en contexte
expérimental (Karez et al., 2000 ; Salathé et Riera, 2012) et in situ (Adin et Riera, 2003).
Le contraste avec les résultats obtenus par Quillien et al. (2016), Park et al. (2016) et Green
et Fong (2016), peut s'expliquer par les conditions de mégatidales de la zone d'étude.
Dans la baie de Saint-Brieuc, les marées constituent un facteur moteur important. La
remise en suspension et la redistribution quotidiennes des tapis d'algues et leur accumu-
lation statique limitée restreint les épisodes anoxiques potentiels sont limités à des zones
très localisées (c'est-à-dire les plages du haut d’estran), où les Ulva sont d'autant plus col-
lectés par les autorités locales dans le cadre de mesures sanitaires (par exemple, 12 682
tonnes ont été collectées en 2021). Ce phénomène limite potentiellement l'intégration
d'Ulva spp. dans le réseau trophique. Par ailleurs, la baie de Saint-Brieuc abrite des pro-
ducteurs benthiques sur des habitats de vase et de sable vaseux, ce qui contraste avec les
plages de sable situées en baie de Douarnenez.

La POM marine et le MPB ont montré des compositions en isotopes stables les plus
susceptibles de supporter le réseau trophique dans les différents habitats, en ce qui con-
cerne les plages δ13C affichées par les communautés benthiques. La POM marine était la
seule source présentant un appauvrissement significatif  en 13C entre mars et septembre,
ce qui a également été observé pour les suspensivores de tous les habitats, ainsi que par
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les suspensivores mixtes et certains omnivores. En revanche, le faible changement des
valeurs de δ13C des déposivores entre mars et septembre suggère une faible variabilité
temporelle de la composition des producteurs benthiques. Ceci est également en accord
avec le faible changement observé pour les valeurs de SOM, notamment dans les sables
fins et moyens. Les déposivores sont souvent assez, voire très, sélectifs vis-à-vis de la
SOM totale (Levinton, 1989), source composite par définition, ils n'en utilisent donc
qu'une partie, et les diatomées benthiques représentent une source particulièrement facile
à utiliser et de haute qualité alimentaire au sein de la SOM.

Christianen et al. (2017) ont rapporté que l'énergie dans l'écosystème de la mer des
Wadden est principalement fournie par la matière organique produite localement et dans
une moindre mesure par les producteurs pélagiques. Cette contribution du MPB a égale-
ment été mise en évidence, à des échelles géographiques plus faibles chez les consomma-
teurs des prés salés de la baie du Mont Saint-Michel (Créach et al., 1997), et pour les
coques de la baie de Marennes-Oléron (Kang et al., 1999). D'autres études intertidales ont
également révélé l'alimentation des niveaux trophiques supérieurs par le MPB et la pro-
duction primaire pélagique (van Oevelen et al., 2006). Dans la baie de Saint-Brieuc, où les
habitats vaseux sont limités (64 ha), nos résultats suggèrent que le réseau trophique est
principalement alimenté par les producteurs pélagiques et, dans une moindre mesure, par
les producteurs benthiques. Cependant, les chenaux vaseux des prés salés pourraient
également supporter une partie de la production du MPB, en plus des sables vaseux. Une
telle hypothèse nécessiterait des investigations complémentaires pour être quantifiée avec
précision (Méléder et al., 2020 ; Morelle et al., 2020).

Ces considérations et hypothèses globales n'excluent pas les contributions d'autres
sources alimentaires à des échelles locales plus fines dans ce système hautement
dynamique, comme déjà observé en baie de Morlaix (Ouisse et al., 2011), dans la mer des
Wadden (Christianen et al., 2017), ou dans cette étude pour la macrofaune habitant les
criques de marais salés.

4.4 Patrons spatiaux du couplage benthique-pélagique

Une hétérogénéité spatiale à grande échelle dans la composition en isotopes stables
du carbone des consommateurs a été observée par Christianen et al. (2017) dans la mer
des Wadden pour les espèces qui se nourrissent soit de sources benthiques, soit de
sources pélagiques. Dans une grande partie de la mer des Wadden, une utilisation domi-
nante des sources trophiques pélagiques a été observée pour la coque commune
Cerastoderma edule (suspensivore), tandis que l'utilisation des producteurs benthiques a été
suggérée pour certaines zones spatialement limitées. Inversement, pour la Telline de la
Baltique Limecola balthica, qui est un déposivore/suspensivore, δ13C a indiqué une contri-
bution benthique élevée à son régime alimentaire sur la plupart de l’estran, contrastant
avec une contribution pélagique dominante dans certaines zones limitées. 

Dans notre étude, des patrons spatiaux ont été révélés à l'échelle des groupes
trophiques, avec des valeurs de δ13C plus élevées pour les suspensivores, les déposivores-
suspensivores et les carnivores dans les sables vaseux et fins par rapport aux sables
moyens. Elles se sont maintenues entre mars et septembre et ont été confirmées par la
corrélation entre les valeurs de δ13C et le temps d'émersion pour certains groupes
trophiques. De plus, certaines trajectoires trophiques temporelles contrastées entre les
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habitats ont été mises en évidence. Les métriques de trajectoire (changements nets et
angle α) ont révélé un changement négatif  cohérent entre les valeurs δ13C de la POM
marine et des suspensivores entre mars et septembre. Cependant, alors que la direction
dans l'espace δ était similaire pour les suspensivores à l'échelle de l'assemblage, des dif-
férences ont été observées entre les valeurs de changements nets. Ce contraste suggère
une influence décroissante des sources pélagiques dans le régime alimentaire des suspen-
sivores des habitats vaseux et sableux par rapport aux sables moyens. Les
déposivores/suspensivores ont montré une direction similaire mais des changements
nets plus faibles que les mangeurs de suspension, confirmant à la fois leur plus grande
dépendance aux producteurs primaires benthiques et leur capacité à se nourrir de pro-
ducteurs pélagiques. La faible variabilité des valeurs de δ13C des déposivores est en accord
avec la stabilité temporelle observée pour la matière organique sédimentaire dans les
sables moyens et suggère une faible variabilité temporelle dans la composition isotopique
du MPB. 

Les changements nets plus faibles exprimés par les suspensivores dans les habitats
vaseux et de sable fin suggèrent une remise en suspension importante du MPB dans la
colonne d'eau, comme cela a déjà été montré dans différentes zones intertidales (De
Jonge et Van Beuselom, 1992 ; Liénart et al., 2017 ; Riera et Richard, 1996 ; Sauriau et
Kang, 2000 ; Underwood et Chapman, 1998). La matière organique particulaire en sus-
pension correspond à un mélange dynamique d'algues pélagiques et benthiques dû à la
remise en suspension des MPB. La croissance du microphytobenthos est favorisée dans
les habitats de vase et de sables vaseux (Morelle et al., 2020), et sa distribution spatio-tem-
porelle est déterminée par des facteurs physiques et biologiques très variables (Méléder et
al., 2020). La remise en suspension du MPB est connue pour être favorisée par l'hydro-
dynamisme et les activités de bioturbation de certaines espèces de macrofaune comme C.
edule (Rakotomalala et al., 2015). La baie de Saint-Brieuc est caractérisée par des condi-
tions mégatidales et une forte densité de C. edule, atteignant 2000 ind.m² dans les sables
vaseux. Le MPB peut être facilement remis en suspension à des vitesses de courant rela-
tivement faibles (~10 cm s-1) sur des sédiments vaseux (Blanchard et al., 1997 ; Kang et
al., 2015 ; Ubertini et al., 2015). La remise en suspension est favorisée par la couverture
et la dynamique importante des chenaux de marée (Sturbois et al., 2021a), ce qui peut
contribuer aux flux de matière organique. Le temps d'émersion régule la disponibilité
trophique du MPB pour certains consommateurs (suspensivores et déposivores).
L'hydrodynamisme et les marées favorisent la connectivité trophique entre les habitats de
sable vaseux et de sable fin situés à des niveaux inférieurs par l'exportation de microphy-
tobenthos dans la colonne d'eau. Cependant, l'exportation du MPB remis en suspension
par les marées semble limitée aux habitats de sable fin et suggère un contraste spatial dans
le couplage benthique-pélagique. De Jonge et Van Beuselom (1992) et Riera et Richard
(1996) ont trouvé des résultats similaires, démontrant que l'influence du MPB exporté
dans la colonne d'eau est limitée aux habitats proches.
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4.5 Variabilité à petite échelle spatiale de la structure du
réseau trophique.

Malgré une légère augmentation de l'IEve en relation avec l'appauvrissement en 13C
des consommateurs de suspension et de dépôt-suspension, la stabilité des propriétés
structurelles et le fort chevauchement observé à l'échelle du site entre mars et septembre
soulignent la stabilité temporelle du système. La dissimilarité entre les assemblages a été
fortement influencée par le gradient décroissant de δ13C des consommateurs depuis les
assemblages de vase vers les sables fins et moyens, alors qu'aucun patron de ce type n'a
été observé pour le δ15N. Ce gradient illustre la variabilité spatiale du couplage pélagique
benthique, avec une plus grande influence du MPB dans le niveau supérieur par rapport
aux habitats du littoral inférieur. La diminution de la similarité entre les niveaux bas des
sables vaseux et moyens observée entre mars et septembre (en lien avec la trajectoire
trophique des suspensivores dans les sables moyens) met en évidence les deux principales
voies énergétiques soutenues par les producteurs pélagiques et benthiques. 

Quillien et al. (2016) ont montré une simplification globale de la structure et du fonc-
tionnement du réseau trophique à l'échelle de la communauté dans une plage de sable
impactées par des marées vertes. Ils ont notamment mis en évidence une évolution sig-
nificative du δ13C à l'échelle de la communauté au cours du temps impactant le réseau
trophique. Une disposition linéaire des composants du réseau trophique indiquait une
seule voie de carbone là où les tapis d'Ulva spp. étaient présents sur le rivage. Aucune sim-
plification de ce type n'a été observée à l'échelle du site ou des assemblages en baie de
Saint-Brieuc. Inversement, les indices sélectionnés de la structure et du fonctionnement
trophiques étaient stables ou ont augmenté au cours de l'année. Les assemblages se
chevauchaient toujours dans le temps et aucun enrichissement global en 13C des consom-
mateurs n'a été observé en accord avec la composition en δ13C d'Ulva. Globalement, la
stabilité temporelle observée dans la structure du réseau trophique dans les différents
habitats confirme que le bloom estival d'Ulva n'a pas joué un rôle majeur dans le fonc-
tionnement trophique intertidal de la baie de Saint-Brieuc.

4.6 Implications de la dynamique du réseau trophique pour
les stratégies d'échantillonnage

Les trajectoires des groupes trophiques peuvent s’exprimer, notamment : 1) si un
changement se produit dans les compositions en isotopes stables des sources consom-
mées ; 2) s'ils modifient leur régime alimentaire (c'est-à-dire s'ils utilisent différentes
sources en fonction de leur disponibilité ou les mêmes sources dans des proportions dif-
férentes) ; 3) si, au sein des groupes, les espèces dominantes varient et que les espèces au
sein des groupes ont des régimes alimentaires différents, cela conduit inévitablement à
une déviation isotopique moyenne du groupe (dans ce cas, certaines espèces peuvent
avoir des taux de croissance plus rapides et un renouvellement des tissus différent et donc
un impact sur la moyenne du groupe trophique) ; et 4) des variations isotopiques dues à
des variations ontogénétiques au sein d'une espèce. 

Dans la mer des Wadden, Christianen et al. (2017) ont suggéré que différents facteurs
sont potentiellement impliqués dans l'hétérogénéité spatiale des valeurs δ13C du réseau
trophique : la variabilité spatiale de la production benthique ; la consommation différen-
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tielle des producteurs benthiques et pélagiques ; et/ou la contribution différentielle des
producteurs primaires benthiques remis en suspension pour les consommateurs se nour-
rissant entièrement de producteurs pélagiques. Les variations à petite échelle de l'environ-
nement local peuvent également influencer les propriétés du réseau alimentaire (Ouisse
et al., 2011). Notre étude met en évidence ces variations spatio-temporelles dans les com-
positions en isotopes stables des sources et des consommateurs. Les différents degrés de
connectivité trophique avec une faible influence des prés-salés et les variations du cou-
plage benthique-pélagique en relation avec la distribution et la remise en suspension du
MPB confirment l'importance d'échantillonner les réseaux trophiques à de grandes
échelles spatiales et temporelles pour une meilleure intégration des dynamiques. 

De même, les différences dans l'influence d'Ulva spp. sur les propriétés du réseau
trophique benthique entre la baie de Saint-Brieuc et les plages de sable de Douarnenez
indiquent que les effets sur les écosystèmes ne sont pas systématiques à l'échelle
régionale, et plaident pour l’intégration des facteurs physiques et biologiques locaux.

4.7 Etude des réseaux trophiques : une base de référence
pour les processus de conservation

En tant que première tentative de caractérisation des réseaux trophiques benthiques
intertidaux de la baie de Saint-Brieuc, cette étude fournit des informations précieuses
pour les gestionnaires sur le fonctionnement et les voies énergétiques soutenant les com-
munautés benthiques. Tout d'abord, l'influence des plantes des prés-salés sur la macro-
faune benthique est limitée. Ce résultat reste fondamental pour la prise en compte du
fonctionnement trophique à plus grande échelle dans la baie, mais ne remet pas en cause
la valeur du pré salé déjà démontrée pour les juvéniles de certaines espèces de poissons
(Carpentier et al., 2014 ; Joyeux et al., 2017 ; Lafage et al., 2021 ; Sturbois et al., 2016) ou
les oiseaux (Ponsero et al., 2009b, 2019). Deuxièmement, l'augmentation saisonnière de la
biomasse d'Ulva spp. n'influence pas le fonctionnement des réseaux trophiques ben-
thiques locaux. Ce résultat était inattendu étant donné que deux espèces d'oiseaux locaux,
Mareca penelope et Branta bernicla, se nourrissent de cette algue (Ponsero et al., 2009b). Ces
résultats indiquent que les marées vertes peuvent représenter un cul-de-sac trophique
pour la macrofaune benthique de la baie de Saint-Brieuc.

Les usagers et les acteurs ne prennent pas en compte les habitats vaseux et demandent
régulièrement des aménagements au sein de ces habitats (dépôts de sables, gestion por-
tuaire ou dragage). Comme le montrent nos résultats, il est désormais important de con-
sidérer que le MPB soutient partiellement le réseau trophique dans les sables vaseux, et
que le MPB remis en suspension est exporté vers les habitat des sables fins situés plus
bas sur l’estran. Ce processus peut également être soutenu par les producteurs benthiques
des chenaux vaseux des prés salés. 

Bien que tous les habitats soient utilisés par les oiseaux, les assemblages de sable fin
et vaseux sont les plus disponibles en raison du faible temps d'émersion des sables
moyens (Ponsero et al., 2016 ; Sturbois et al., 2015). Notre étude met en évidence que la
ressource trophique des limicoles (c'est-à-dire les invertébrés benthiques) est soutenue
par des producteurs pélagiques et benthiques avec un gradient inshore/offshore décrois-
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sant de l'influence du MPB. La baie de Saint-Brieuc est caractérisée par des zones de
pêche de C. edule exploitées par des pêcheurs professionnels et récréatifs et les habitats
vaseux, où les jeunes coques peuvent se nourrir de MPB (Sauriau et Kang, 2000), sont
connus pour être des zones favorables à leur développement (Ponsero et al., 2009a).

Dans ce contexte, les processus de gouvernance de la baie de Saint-Brieuc doivent
intégrer la conservation des habitats vaseux pour informer et sensibiliser les acteurs de la
gouvernance, les utilisateurs et les gestionnaires sur l'importance des habitats vaseux pour
les populations de limicoles et les activités de pêche, et pour éviter les effets en cascade
plus haut dans les réseaux trophiques menant à des conséquences écologiques et
économiques potentielles.
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Les résultats ont mis en évidence que le réseau trophique benthique est, très proba-
blement, supporté par le phytoplancton, le microphytobenthos et la SOM. La connectiv-
ité trophique entre le prés-salés et les habitats benthiques dans la baie était limitée à
quelques espèces de macrofaune habitant les chenaux vaseux dans le prés-salés. De
manière inattendue, l'influence d'Ulva spp. dans le fonctionnement trophique des dif-
férents assemblages est apparue assez limitée. Les patrons spatiaux illustrent la constance
de la variabilité spatiale dans le couplage pélagique benthique, avec une plus grande influ-
ence du microphytobenthos dans le niveau supérieur par rapport aux assemblages du lit-
toral inférieur. Cette première tentative de caractérisation du réseau alimentaire benthique
intertidal constitue une base de référence pertinente pour la conservation de la baie de
Saint-Brieuc où une réserve naturelle nationale a été créée en 1998 pour la conservation
des oiseaux hivernants. Les patrons spatio-temporels du réseau alimentaire benthique
confirment également l'importance de prendre en compte la variabilité du réseau alimen-
taire à des échelles spatiales et temporelles, depuis les plans d'échantillonnage jusqu'à
l'analyse des données. La capacité du cadre d'analyse des trajectoires des isotopes stables
à mettre en évidence les patrons spatio-temporels a également été démontrée.
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Annexe A : Couverture d'Ulva entre février et octobre
Annexe B : Liste des espèces échantillonnées dans les différents assemblages.
Annexe C : Test t de Student de permutation pour les compositions en isotopes stables entre
mars et septembre.
Annexe D : Distribution de fréquence de δ13C et δ15N de tous les organismes échantillonnés en
mars et septembre dans les quatre assemblages.
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L'évaluation des flux de matière et d'énergie dans les réseaux trophiques benthiques est indispensable pour comprendre le fonc-
tionnement écologique des baies et des estuaires, où la productivité est favorisée par une grande diversité de producteurs pri-
maires. La variabilité temporelle (mars vs septembre 2019) de la composition en isotopes stables du carbone et de l'azote des
sources de matière organiques et des consommateurs d'invertébrés benthiques a été étudiée sur l’espace intertidal de la baie de
Saint-Brieuc (Manche occidentale, France). La zone d'étude est influencée par des conditions mégatidales et caractérisée par des
prés salés dans sa partie abritée, et des proliférations saisonnières d'Ulva spp. La variabilité spatio-temporelle de la structure du
réseau trophique benthique a été analysée à l'échelle globale de la zone intertidale et des différents assemblages qui constituent
la mosaïque d'habitats. L’identification des sources potentielles alimentant le réseau trophique a été mise en évidence par les
patrons spatiale et saisonnier révélés par co-variation et analyses de trajectoires des compositions en isotopes stables du carbone
et de l’azote des sources et des consommateurs. Les résultats ont mis en évidence que le phytoplancton, le microphytobenthos
et la SOM étaient les principales sources de nourriture. La connectivité trophique entre le marais salé et les habitats benthiques
de la baie était limitée à quelques espèces de macrofaune présentes dans les chenaux vaseux du pré salé. De manière inattendue,
l'influence des proliférations d'Ulva spp. semblait également limitée. La stabilité saisonnière du patron spatial illustre la constance
du couplage pélagique benthique, avec une plus grande influence du microphytobenthos dans les assemblages haut d’estran par
rapport à ceux de bas d’estran. Cette première caractérisation du réseau trophique benthique intertidal constitue une base de
référence pertinente pour la conservation de la baie de Saint-Brieuc où une réserve naturelle nationale a été créée en 1998 pour
la conservation des oiseaux hivernants. Les caractéristiques spatiales et temporelles du réseau trophique benthique observées
dans cette étude (1) confirment l'importance de prendre en compte la variabilité du réseau alimentaire à des échelles spatiales
et temporelles depuis les plans d'échantillonnage jusqu'à l'analyse des données, et (2) démontrent la capacité du Stable Isotope
Trajectory Analysis Framework à mettre en évidence la dynamique du réseau alimentaire.

Réserve Naturelle
BAIE DE SAINT-BRIEUC
Réserve Naturelle Nationale de la Baie de Saint Brieuc
site de l’Etoile
22120 Hillion
02.96.32.31.40
anthony.sturbois@espaces-naturels.fr
http : //www.reservebaiedesaintbrieuc.com
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