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Ecologie trophique des étoiles de mer de 'Océan Austral : Influence des facteurs
environnementaux sur la diversité trophique Trophic ecology of Southern Ocean sea
stars: Influence of environmental drivers on trophic diversity

Like in the rest of the world, climate change impacts the Southern Ocean, but not in the same way in all regions of this

gima fris | ocean. Changes in sea ice cover around the Antarctic continent are one of the most visible manifestations. For
o o oe example, sea ice cover has decreased significantly in the Western Antarctic Peninsula while it tends to increase slightly
SR, on the rest of the coastline of the continent. These changes in environmental conditions influence the functioning of the

ecosystems of this ocean. In particular, the disappearance or persistence of sea ice in a region where it was seasonally
present may prevent the appearance of summer phytoplankton blooms, thus impacting the dynamics of krill populations
and their predators in the pelagic environment. The benthic environment will also be disturbed by environmental
modifications resulting from climate change, as organic matter fluxes toward this compartment will be affected. Sea
stars (Echinodermata: Asteroidea) are a key component of Southern Ocean benthos, with 12% of the known sea star
species living there. In temperate environments, this taxon may play an important role in the functioning of ecosystems
with its trophic interactions controlling the populations of other organisms, which themselves have a large effect on the ecosystems. This group is
considered to be quite resistant to changes of seawater temperature in the Antarctic environment. However, it will likely be affected by changes
of environmental conditions and functioning of food webs. Indeed, a reduction in the abundance or disappearance of common prey can lead to
an increased competition in sea star assemblages. In order to determine the ecological role of sea stars in the Southern Ocean and to
understand how they might be impacted by climate change, a study of their trophic ecology and of the factors controlling it is necessary.
Therefore, the objectives of this PhD thesis were to determine the trophic role of sea stars in the Southern Ocean, and how environmental
factors such as turbidity, depth and sea ice impact their trophic diversity. To do so, stable isotope values of carbon (613C), nitrogen (615N) and
sulfur (634S) were analysed in tissues of sea star sampled across the Southern Ocean (n = 2454 individuals, plus data on 204 individuals from
the literature or shared by colleagues). A significant proportion of the sea star samples came from collections archived in institutions and/or
museums, which significantly increased the spatial and temporal coverage of the study. However, most of these samples were preserved in
ethanol, and some have been previously fixed with formaldehyde. Preservative fluids may alter the stable isotope values of biological tissues.
Therefore, the impact of the preservation method on the stable isotope values in sea star tissues was studied (chapter 3). A two year-long
experiment showed that it was possible to mathematically correct the effect of preservative fluids on stable isotope values in sea stars, making it
possible to use archived samples for trophic ecology studies. In order to better understand the potential importance of sea stars in the
ecosystems of the Southern Ocean, the food web of subantarctic Macrocystis pyrifera (Phaeophyceae, Laminariales; or “kelp”) forests was
reconstructed by analysing stable isotope values in invertebrate (19 taxa, including 6 sea star taxa) and primary producer tissues sampled in the
Kerguelen Islands (chapter 4). Mixing models did not highlight major Macrocystis pyrifera consumers and showed that the food web is supported
by pelagic organic matter and live (with the exception of kelp) or detrital micro/macrophytobenthos. This suggests that sea stars do not have the
same ecological function in Macrocystis pyrifera forests from subantarctic regions than in those from more temperate regions, where they
control grazer populations. The results also show that sea stars are not only top predators in the food chain. On the one hand, some species may
occupy lower trophic positions. On the other hand, their trophic niches may not overlap: some species rely more on the food chain supported by
pelagic production and others on the food chain supported by benthic (including detrital) production. Following this analysis of an entire food web
isotopic niches of sea stars were compared at a local scale, and the possible relationship between ontogenetic changes, i.e. changes during
growth, and trophic ecology were studied (chapter 5). The analysis of stable isotope values in sea stars sampled in Ezcurra Inlet (Admiralty Bay,
King George Island, South Shetland Islands, chapter 5) showed that the size, and especially the central disc radius, can be linked to stable
isotope values in some species, indicating the occurrence of ontogenetic changes in the diet of these species. This was observed only in some
species, and notably omnivore species, for which the trophic position increased with body size. The relationship between the disc radius and the
trophic ecology may be explained by larger sea stars being able to evert their stomach over larger areas and thus consume larger prey and/or
prey with higher trophic level. For sediment feeding and potentially suspension feeding species, the relationship between size and stable isotope
values was usually not observed, suggesting lower variability of the trophic ecology between size classes in these species. The analysis of
stable isotope values in sea stars sampled in Ezcurra Inlet also indicates that the diet variability of some sea star species may be important,
which in part determines their interspecific trophic interactions. The turbidity generated by the terrestrial inputs provided by meltwater run-off
from terrestrial glaciers results in an important environmental gradient from the inner to the outer Ezcurra Inlet, which determines the habitat
conditions and the characteristics of the resources available for sea stars. Some species may adapt their diet depending on those variable
conditions. Interspecific interactions are also impacted. Indeed, the Diplasterias brandti and Odontaster validus species have more different
013C values (i.e. more different food sources) and lower isotopic niche overlap in the inner inlet, where high turbidity occurs, than in the outer,
where turbidity is lower. Similarly, the size of the isotopic niche of Odontaster validus is smaller in the inner Ezcurra Inlet than in the outer. This is
probably the result of a more limited availability and diversity of resources in the inner inlet. This may lead to the constriction of Odontaster
validus isotopic niche and to resource segregation that may limit interspecific competition between the few species able to survive in these
unfavourable conditions. In the chapter 6, the impact of trophic group, depth, sea ice concentration and sea ice season duration on the trophic
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ecology of sea stars was assessed thanks to a global analysis of the dataset at the scale of the whole Southern Ocean. The Southern Ocean
was subdivided into different benthic ecoregions according to environmental (seabed temperature, sea ice, bathymetry) and biotic data (species
distribution), to study biogeographic variations in the trophic ecology of sea stars. This subdivision notably highlighted the separation between
Antarctic and Subantarctic environments, with the different §13C values in organic matter from the surface in Subantarctic and Antarctic waters
being reflected in tissues from benthic sea stars. In this chapter, the compilation of the available information on their diet allowed to make a
classification of sea star taxa from the Southern Ocean into trophic groups, ranging from suspension feeders to predators of active prey. The
differences of stable isotope values between trophic groups and their variability in some of them suggested a diversity of food sources and/or of
feeding strategies between and within trophic groups. These results confirm that, contrary to what is sometimes stated in the literature, sea stars
in the Southern Ocean show a great trophic diversity. Depth has important effects on the trophic ecology of sea stars, both across the entire
Southern Ocean and within ecoregions. Indeed, coastal sea stars may exploit food webs supported by a variety of pelagic and benthic primary
producers while deeper sea stars may depend on the sedimentation of the surface primary production. Coastal sea stars are then characterised
by a high diversity of food sources, while deeper sea stars have a higher diversity of trophic positions than coastal ones. The lower diversity and
availability of food sources in deep waters may induce the diversification of sea star feeding behaviours (e.g. omnivory, predation, sediment
feeding), which would reduce competition between species. The impact of sea ice on the trophic ecology of sea stars was also investigated. The
sympagic communities may be used as a food source by sea stars in case high sea ice concentrations. Furthermore, increasing reliance on
degraded phytodetritus during longer periods of sea ice cover may occur in several trophic groups. This may dampen the impacts of sea ice
presence on resource availability during long periods of sea ice cover. Our results also suggest that multiple relationships do exist between sea
ice and the diet of benthic consumers, but they are not easy to interpret. Finally, not all of them are consistent across ecoregions, probably as a
result of their contrasted oceanographic features. In addition, the impacts of the environmental parameters may differ between trophic groups,
highlighting the importance of trophic diversity to predict the sensitivity of sea stars to future environmental changes, whether natural or
anthropogenic. To summarise, the studies of this thesis show that the trophic ecology of sea stars from the Southern Ocean is impacted by a
combination of intrinsic (body size, trophic group) and extrinsic features (turbidity, depth, sea ice). Information on the influence of environmental
parameters may provide hypotheses regarding the possible impacts of climate change on sea stars and on their role in benthic food webs of the
Southern Ocean. Indeed, the environmental parameters may influence the trophic ecology of sea stars and the trophic interactions between taxa
thanks to their impact on resource availability. The lower diversity and availability of food sources in turbid and deep waters have been
considered as potential sources of diversification of feeding behaviours to avoid competition between species. By contrast, their greater
availability in less turbid and coastal environments allows the consumption of similar prey with limited risks of competition. Sea ice has more
variable impacts on resource availability, being an habitat for sympagic communities and inducing phytoplankton blooms after its break up, but
inhibiting them in case of persistence. Consequently, changes in the ice cover and its dynamics because of climate change will induce changes
in the resource availability for the Southern Ocean benthos. Similarly, changes in turbidity in coastal areas as a result of modifications in the
dynamics of terrestrial glaciers could have consequences on resource availability in this type of environment. These changes are likely to modify
the trophic interactions between sea star taxa, with an increase or decrease of the importance of competition, which may result in modifications
of the structure of sea star assemblages in the Southern Ocean., Comme le reste du monde, I'Océan Austral est impacté par le changement
climatique. Néanmoins, ces changements varient en fonction des différentes régions de cet océan. Les modifications de la couverture par la
glace de mer autour du continent Antarctique en sont une des manifestations les plus visibles. Ainsi, la couverture glaciaire a fortement diminué
en Péninsule Antarctique Occidentale, tandis qu’elle tend a Iégérement augmenter sur le reste de la fagade du continent. Ces modifications des
conditions environnementales influencent le fonctionnement des écosystemes de cet océan. Notamment, la disparition ou la persistance de la
couverture glaciaire dans une région ou elle avait une présence saisonniere peut empécher I'apparition des efflorescences estivales du
phytoplancton, impactant ainsi la dynamique des populations de krill et de leurs prédateurs dans le milieu pélagique. Le milieu benthique sera
lui aussi perturbé par les modifications environnementales résultant du changement climatique, puisque les flux de matiére organique vers ce
compartiment seront affectés. Les étoiles de mer (Echinodermata : Asteroidea) sont un élément clé du benthos de 'Océan Austral, avec 12%
des especes d’étoiles de mer connues y vivant. En milieu tempéré, ce taxon peut, au travers d’interactions trophiques, jouer un réle important
dans le fonctionnement des écosystemes en contrélant les populations d’autres organismes qui ont eux-mémes un effet conséquent sur les
écosystemes. Ce groupe est considéré comme assez résistant aux changements de température de I'eau de mer en milieu Antarctique. Il est
cependant susceptible d’étre affecté par les modifications des conditions environnementales et leur influence sur le fonctionnement des réseaux
trophiques. En effet, la réduction de I'abondance ou la disparition de proies communes peut entrainer un risque accru compétition dans les
assemblages d’étoiles de mer. Afin de déterminer le réle écologique des étoiles de mer dans I'Océan Austral, et de comprendre comment elles
pourraient étre impactées par le changement climatique, une étude de leur écologie trophique et des facteurs qui la contrdlent est nécessaire.
Par conséquent, les objectifs de cette these de doctorat étaient de déterminer quelle est la place des étoiles de mer dans 'Océan Austral, et
comment des facteurs environnementaux comme la turbidité, la profondeur et la glace de mer impactent leur diversité trophique. Pour ce faire,
les rapports isotopiques du carbone (513C), de 'azote (815N) et du soufre (834S) ont été analysés dans des tissus d’étoiles de mer prélevées
dans I'ensemble de 'Océan Austral (n = 2454 individus, auxquels s’ajoutent des données sur 204 individus issues de la littérature ou partagées
par des collegues). Une proportion importante des échantillons d’étoiles de mer est issue de collections archivées dans des institutions et/ou
des muséums, ce qui a permis de significativement augmenter la couverture spatiale et temporelle de I'échantillonnage. Cependant, ces
échantillons ont pour la plupart été conservés dans de I'éthanol, et certains ont été préalablement fixés avec du formaldéhyde. Or, les liquides de
préservation peuvent altérer les rapports isotopiques des tissus biologiques. Par conséquent, 'impact de la méthode de préservation sur les
rapports isotopiques dans les tissus d’étoiles de mer a été étudié (chapitre 3) lors d'une expérience a long terme (deux ans). Celle-ci a montré
qu’il était possible de corriger mathématiquement I'effet des liquides de préservation sur les rapports isotopiques des étoiles de mer, et donc
d’utiliser des échantillons archivés pour des études d’écologie trophique. Afin de mieux connaitre I'importance potentielle des étoiles de mer
dans les écosystémes de I'Océan Austral, le réseau trophique des foréts de Macrocystis pyrifera (Phaeophycées, Laminariales ; ou “kelp”)
subantarctiques a été reconstitué grace a I'analyse des rapports isotopiques dans des tissus d’invertébrés (19 taxa, dont 6 d’étoiles de mer) et
de producteurs primaires échantillonnés dans les iles Kerguelen (chapitre 4). L'utilisation de modeles de mélange isotopique a démontré qu’il n’y
a pas de consommateur majeur de Macrocystis pyrifera dans ces foréts de kelp, et que le réseau trophique est alimenté par la matiére
organique pélagique et du micro/macrophytobenthos vivant (a I'exception du kelp) ou sous forme de détritus (incluant probablement des détritus



de kelp). Ceci suggére que les étoiles de mer n’ont pas les mémes fonctions écologiques dans les foréts a Macrocystis pyrifera des régions
subantarctiques que dans celles des régions plus tempérées ou elles contrélent partiellement les populations d’herbivores. Nos résultats
démontrent également que les étoiles de mer subantarctiques ne se limitent pas a étre des prédateurs au sommet des chaines alimentaires.
D’une part, certaines espéces occupent d’autres positions trophiques plus basales. D’autre part, leurs niches trophiques ne se recouvrent pas
nécessairement : certaines exploitent plus la partie du réseau trophique soutenu par la production pélagique et d’autres la partie du réseau
trophique soutenue par la production benthique (y compris détritique). Aprés cette analyse d’un réseau trophique entier, nous avons réalisé une
comparaison des niches isotopiques d’étoiles de mer a une échelle locale, et étudié les liens possibles entre changements ontogénétiques,
c’est-a-dire au cours de la vie et de la croissance, et écologie trophique (chapitre 5). L’analyse des rapports isotopiques dans des étoiles de mer
prélevées dans I'anse d’Ezcurra (baie de I'Amirauté, ile du Roi-George, fles Shetland du sud) a montré que la taille, et plus particulierement le
rayon du disque central, peut étre reliée aux rapports isotopiques chez certaines espéces, indiquant des changements ontogénétiques de
I'alimentation chez ces derniéres. Cette observation n’est cependant valable que pour certaines espéces, en particulier des especes omnivores,
ol on observe une élévation de la position trophique en fonction de la taille de I'étoile de mer. La relation entre le rayon du disque et
I'alimentation peut notamment s’expliquer par le fait que les étoiles de mer les plus grandes peuvent dévaginer leur estomac sur de plus grandes
surfaces et donc consommer des proies plus grandes et/ou de niveau trophique plus élevé. Chez les étoiles de mer consommant du sédiment
ou potentiellement suspensivores, cette relation entre la taille et les rapports isotopiques n’est généralement pas observée, ce qui suggere qu'il
y a probablement moins de variabilité du régime alimentaire en fonction de la taille des individus chez ces espéces. L'analyse des rapports
isotopiques dans les étoiles de mer prélevées dans I'anse d’Ezcurra indique également que certaines espéces d’étoiles de mer présentent une
variabilité de régime alimentaire importante qui détermine en partie leurs interactions trophiques interspécifiques. La turbidité générée par
I'apport de matiere terrigene par les eaux de ruissellement issues de la fonte des glaciers terrestres crée un gradient environnemental important
de l'intérieur vers I'extérieur de I'anse d’Ezcurra, qui détermine les conditions d’habitat et la nature des ressources disponibles pour les étoiles
de mer. Certaines espéces adaptent leurs régimes alimentaires en fonction de ces conditions variables. Les interactions entre espéces sont
également affectées. A l'intérieur de I'anse, sujet a une importante turbidité, les espéces Diplasterias brandti et Odontaster validus ont des
valeurs de 813C plus différenciées (i.e. des sources de nourriture plus différentes) et des niches isotopiques se recouvrant moins, qu’a
I'extérieur, sujet a une turbidité moindre. De méme, la taille de la niche isotopique d’Odontaster validus est plus réduite vers l'intérieur de I'anse
que vers l'extérieur. Ceci correspond probablement a une situation moins favorable en termes de disponibilité et de diversité des ressources a
l'intérieur de I'anse. Ceci pourrait conduire a une constriction de la niche isotopique d’Odontaster validus ainsi qu’'a une ségrégation des
ressources accrue qui pourrait limiter la compétition interspécifique entre les quelques especes capables de survivre a ces conditions
défavorables. Dans le chapitre 6, nous avons étudié I'impact du groupe trophique, de la profondeur, de la concentration de glace et de la durée
de la saison glaciaire sur I'alimentation des étoiles de mer par I'intermédiaire d’'une analyse globale de notre jeu de données a I'échelle de
I'Océan Austral. De plus, 'Océan Austral a été subdivisé en différentes écorégions benthiques d’apres des données environnementales
(température au fond, glace de mer, bathymétrie) et biologique (distribution des espéces) afin d’étudier les variations biogéographiques de
I'alimentation des étoiles de mer. Cette subdivision a notamment mis en évidence la séparation des environnements antarctique et
subantarctique, la différence des valeurs de 13C de la matiére organique dans les eaux de surface entre les écorégions subantarctiques et
antarctiques étant reflétée dans les tissus d’étoiles de mer benthiques. Dans ce chapitre, la compilation des informations disponibles sur leur
régime alimentaire a permis de procéder a une classification des taxa d’étoiles de mer de 'Océan Austral en groupes trophiques, allant des
suspensivores aux prédateurs de proies mobiles. Les différences de rapports isotopiques entre ces groupes trophiques et leur variabilité dans
certains d’entre eux suggérent une diversité des sources de nourriture et/ou des stratégies d’alimentation entre et au sein des groupes
trophiques. Ces résultats confirment bien que, contrairement a ce qui est parfois dit dans la littérature, les étoiles de mer de 'Océan Austral font
preuve d'une grande diversité trophique. La profondeur est apparue comme un facteur influengant fortement I'écologie trophique des étoiles de
mer, aussi bien a I'échelle de tout 'Océan Austral que des écorégions. En effet, les étoiles de mer c6tieres semblent exploiter des réseaux
trophiques soutenus par une diversité de producteurs primaires pélagiques et benthiques tandis que les étoiles de mer plus profondes
paraissent dépendre de la sédimentation de la production primaire de surface. Ainsi, les étoiles de mer c6tiéres sont caractérisées par
I'exploitation d’un plus grand nombre de sources de matiére organique. Par contre, il est également apparu que les étoiles de mer plus
profondes ont une plus grande diversité de positions trophiques que les cétiéres. La plus faible diversité et la plus faible disponibilité des
ressources trophiques en milieu profond pourraient favoriser la diversification des comportements alimentaires (e.g. omnivorie, prédation,
consommation de sédiment) des étoiles de mer, ce qui pourrait permettre de réduire la compétition entre espéeces. L'impact de la glace de mer
sur I'alimentation des étoiles de mer antarctiques a également été étudié. En cas de forte concentration en glace de mer, les communautés
sympagiques semblent étre utilisées comme ressources trophiques par les étoiles de mer. De méme, pour certains groupes trophiques, une
dépendance croissante a I'égard de phytodetritus dégradés semble exister dans les stations ou la durée de la saison glaciaire est la plus élevée.
Ce mécanisme pourrait permettre d’atténuer les impacts de la glace de mer sur la disponibilité des ressources trophiques pendant les plus
longues périodes de couverture de glace de mer. Nos résultats suggerent aussi que les liens entre glace de mer et alimentation des
consommateurs benthiques sont multiples mais complexes a interpréter. En outre, ils ne sont pas tous consistants d’une écorégion a l'autre,
vraisemblablement en lien avec les caractéristiques océanographiques trés variées que I'on peut y rencontrer. Enfin, les impacts des différents
parameétres environnementaux peuvent varier d’un groupe trophique a I'autre, illustrant la nécessité de prendre en compte la diversité trophique
pour prédire la susceptibilité des étoiles de mer aux changements environnementaux futurs, qu'ils soient d’origine naturelle ou anthropique. En
résumé, les travaux présentés dans cette thése montrent que I'écologie trophique des étoiles de mer de 'Océan Austral est influencée par un
ensemble de facteurs intrinséques (taille, groupe trophique) et extrinséques (turbidité, profondeur, glace de mer). Les informations sur l'influence
des facteurs environnementaux permettent d’établir des hypothéses sur les possibles impacts du changement climatique sur les étoiles de mer
et leur r6le dans les réseaux trophiques benthiques de 'Océan Austral. En effet, les paramétres environnementaux influencent, au travers de la
disponibilité en ressources, I'écologie trophique des étoiles de mer, et notamment les interactions entre espéeces. Ainsi, la plus faible diversité et
la plus faible disponibilité des ressources trophiques en milieu turbide et en milieu profond ont été considérées comme pouvant favoriser la
diversification des comportements alimentaires pour éviter la compétition entre especes. Au contraire, leur plus grande disponibilité en milieu
peu turbide et cotier permet la consommation de proies similaires avec un risque limité de compétition. La glace de mer a des impacts plus
variés sur la disponibilité en ressources trophiques, servant d’habitat aux communautés sympagiques et favorisant les efflorescences de



phytoplancton lors de sa débacle, mais les inhibant en cas de persistance. Par conséquent, les modifications de la couverture glaciaire et de sa
dynamique a cause du changement climatique vont induire des changements dans la disponibilité des ressources trophiques pour le benthos de
I'Océan Austral. De méme, des modifications de la turbidité en milieu c6tier suite a la modification de la dynamique des glaciers terrestres
pourraient avoir des conséquences sur la disponibilité en ressources dans ce type d’environnement. Ces changements vont probablement
modifier la nature des interactions trophiques entre les taxa d’étoiles de mer, avec une hausse ou une baisse de I'importance de la compétition,
ce qui pourrait entrainer des modifications dans la structure des assemblages d’étoiles de mer dans I'Océan Austral.
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