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4.5 Discussion

H. azteca cryptic species communities were weakly but significantly affected
by environmental conditions and spatial structure. The fact that environmental
variables explained a small part of the community variation in the variation
partitioning analysis suggests that environmental species sorting probably had a
minor role in the dynamic of the amphipod communities of the study region. This is
an interesting result because we included in the analysis parameters like DOC, pH
and water conductivity that are known to affect the presence of amphipods in lakes
(Normand, 2009; Kielstra, 2014). Our results suggest that amphipods of the H. azteca
complex reacted mostly in a similar way to these parameters, which is congruent with

the idea that cryptic species might share close environmental requirements.

However, results from recent studies suggest that H. azteca amphipods could
be submitted to environmental species sorting under extreme conditions. These
studies show that different species of the H. azteca complex have different tolerances
to pollutants and that species differently colonize polluted lakes that were historically
acidified and contaminated with metals (Babin-Fenske et al., 2012; Soucek et al.,
2013; Weston et al., 2013; Leung, 2014). Such results suggest that physiological
differences could exist among cryptic species of the complex and could be especially
important in the formation of communities in extreme environments. Even if it was
weak, pH had a significant impact on the communities of our study region, which
agrees with some results found for polluted lakes (Babin-Fenske et al, 2012).
However, lakes of our study region were mostly well preserved and located in natural
reserves. In this context, environmental conditions may not be variable enough

among lakes to allow environmental species sorting to have a large impact in the
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study region, suggesting that species of the complex have environmental

requirements that at least highly overlap in natural environments.

Even if it explained more variation than environmental variables, spatial
structure also explained a small part of the variation in the amphipod communities
among lakes; this suggests that amphipod species probably had access to most lakes
of the study region with minimal effect of geographic distance and barriers. Among
the MEM variables, MEM 6 shows that communities had similar species
compositions among many lakes from the Rimouski and Matapédia-Ristigouche
drainage basins. As many of these lakes are geographically close to one another, but
not all connected via watercourses, these similar species compositions may be
explained by a common spatially-structured historical event that influenced the
colonization of these lakes by the amphipods (Legendre and Legendre, 2012). The
dynamics of these communities could also be influenced by overland dispersal via the
fur of semi-aquatic mammals that are more spatially limited than birds for dispersal
but not limited to watercourses like amphipods (Peck, 1975; Daborn, 1976; Swanson,
1984; Bilton et al., 2001). Other MEM variables are more difficult to interpret, but
could be linked with unmeasured spatially structured environmental variables or past
events that still show their influence on the present communities (Borcard et al.,
2011; Legendre and Legendre, 2012). The Mantel test further confirms that linear
overland distance between lakes had a little but significant role to explain variation in
beta diversity among the amphipod communities. This suggests that the decay of
communities’ similarity with geographic distance was weak for amphipod

communities in the study region.
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Our study shows that communities of amphipods were probably weakly
affected by the spatial structure of the region and by local environmental conditions,
suggesting a limiting role for dispersal limitation by geographic distance and for
niche-based processes like species sorting. However, dispersal rates among
communities are not taken into account by the variation partitioning analysis (Logue
et al., 2011). It is nonetheless an important parameter to consider when interpreting
results of such analysis since the dispersal rates of each species between communities
will determine if communities of the region are connected into a metacommunity and
which metacommunity paradigms (patch-dynamic, species-sorting, mass-effect or
neutral) will be observed (Holyoak et al., 2005; Logue et al., 2011). Molecular
analyses presented here and elsewhere (Vergilino et al., in preparation) of the
populations of each species suggest that H. azteca amphipods probably had low
dispersal rates among the lakes of our study region. The high number of COI
haplotypes for each species, their distribution pattern in the study region, the
significant pattern of IBD for species A and the morphological differences among
populations of species A and C from different lakes, suggesting local variation or
adaptation, may imply that the populations of each species were more or less isolated
in the lakes of the study region. This observation agrees with other studies using
molecular data that suggested that H. azteca amphipods have low dispersal rates
among intermittent and perennial streams and reservoirs of southern California
(Zickovich and Bohonak, 2007) and among closed basins in the Great Basin of
western North America (Stutz et al., 2010). To allow species sorting to occur, the
dispersal rates of species among communities must be high enough to allow all
species to have access to each site of the metacommunities but low enough to avoid a
species to be rescued from local extinction by dispersal from other communities of
the region via a source-sink dynamic (Leibold ef al., 2004; Holyoak ef al., 2005). It is
possible that the dispersal rates of amphipods were not high enough to allow species
sorting to occur in the study region. However, the fact that H. azteca amphipods in

the recent years are colonizing differently lakes recovering from pollution in the area
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of Sudbury (Ontario, Canada) (Babin-Fenske et al., 2012, Kielstra, 2014) suggests
that dispersal rates of H. azteca amphipods could at least be high enough to allow
environmental species sorting in a region where lakes with highly different
environmental conditions occur. This observation reinforces the idea that we may
have observed a weak species sorting in our study region mainly because
environmental conditions were not variable enough to affect differently species of the

complex.

The weak role of species sorting suggests that ecological drift could have an
important role to explain species assemblages in the study region. However, the fact
that an important level of variation in communities remained unexplained by the
variables included in our variation partitioning analysis suggests that non-spatially
structured environmental factors and biotic factors not included in our analysis and
non-spatially structured historical events could also have played an important role in
the formation and the dynamic of amphipod communities (Legendre and Legendre,

2012).

Among environmental variables not included in our analysis, the presence of
macrophyte communities, the sediment type and the presence of organic debris could
potentially influence the species of the complex differently. It was reported recently
that the occurrence of macrophyte communities in the littoral zone of a lake is an
important parameter to explain the colonization of a site by H. azteca amphipods
(Kielstra, 2014). Information on macrophyte communities was not included in our
variation partitioning analysis because macrophyte communities were not well
developed in the lakes at the time when we sampled amphipods. Previous studies

have shown that H. azfeca amphipods can distribute differently in macrophyte
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communities within lakes (Thomas et al., 1997, Wellborn and Cothran, 2007).
Macrophytes act for invertebrates both as refuges from predators, as potential food
sources and as growing supports for epiphytes, another food source (Smock and
Stoneburner, 1980; Carpenter and Lodge, 1986). Since species of the complex
sometimes have different predation risks and competitive performances (Wellborn
and Cothran, 2007; Cothran et al., 2013; Smith, 2013), they may benefit differently
from the development of macrophyte communities during the open-water season, and
species might distribute among lakes depending on their presence in the littoral zone.
Sediments and organic detritus often play similar roles than macrophytes for
amphipods, both as food sources and refuges against predators (Hargrave, 1970a;
Dionne, 2009; Dionne et al., 2014). For this reason, the sediment type (clay, silt,
sand, pebbles, boulders) and the presence of organic debris could also have a different
impact depending on the species of the complex. On a side note, further studies
should also try to measure physicochemical parameters just above the sediment-water
interface as it could better reflect the environmental conditions experienced by the

amphipods than measurements made in the water column above the sediments.

The high level of unexplained variation in the variation partitioning analysis
might also suggest that the distribution of amphipods was importantly affected by
historical events that are not spatially structured. Colonization of lakes via birds
might explain a distribution of amphipods that is not spatially structured since birds
are themselves less limited by spatial structure for their dispersal than amphipods
themselves and semi-aquatic mammals. Since the study region is located in an area
that was covered by ice during the last glaciation (Hétu, 1998), the present species
distribution could also reflect the colonization of lakes at the end of the last glaciation
(Witt and Hebert, 2000).



166

The effects of biotic factors like interspecific competition and predation were
not taken into account by our variation partitioning analysis. However, the pairwise
analysis of species co-occurrence suggests that interspecific competition among
H. azteca species probably did not explain the species associations observed in the
lakes of our study region. Most species associations were identified as random by the
probabilistic model, suggesting an important role for neutral processes to explain
species associations at the regional scale. This is an interesting result because this
situation occurs between H. azteca species that have potentially ecologically
important morphological differences among them and among H. azteca amphipods
and G. lacustris amphipods that have a much larger adult size. Such a situation might
be a concrete demonstration of the complex interactions in communities among
neutral and niche processes (Gravel ef al., 2006). A similar situation was observed for
the pairwise analysis of the co-occurrence of amphipod species with the fish
predators. The positive associations between H. azteca species B and C, between
species B and C. neogaeus and between species C and R. atratalus might simply
reflect that these species have environmental requirements that are similar. No
significant negative association was observed between species of the study region;
this suggests that no amphipod species was excluded from the lakes by other
amphipod species via competition or depleted by fish via predation. This is an
interesting result because it was found experimentally that some species of the
H. azteca complex have different competitive abilities and predation risks from fish
(Wellborn, 2002; Cothran et al., 2013; Smith, 2013), and that species of the complex
can distribute within lakes according to the predation risk from fish (Wellborn and
Cothran, 2007). This suggests that competition and predation from fish are probably
important to explain the distribution of amphipod species within lakes, but not to

explain the presence or the absence of species in the lakes of a region.
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On a side note, we observed morphological variation among H. azteca
populations of species A and C (in body size for species A, in the presence of dorsal
spines for species C), even for amphipods from the same haplotype but from different
lakes. This variation could be associated with local adaptations or with phenotypic
plasticity that would enable the populations of these species to exploit different
ecological niches among lakes. If it is the case, it could suggest that at least some
species of the complex do not always occupy the same ecological niche in the littoral
zone of lakes; variation in the distribution of species A and C in the littoral zone of
different lakes of a region are indeed reported by Smith (2013). Thus, it is possible
that even a single species could be differently affected by environmental conditions
and/or biotic processes among lakes. This could potentially further complicate the

interactions among species of the complex.

4.6 Conclusion

To conclude, our study suggests that, at the scale of multiple lakes, cryptic
species communities were weakly affected by spatial structure, environmental
conditions, interspecific competition and predation from fish. This suggests that
species sorting and the decay of communities’s similarity with geographic distance
had small but significant roles in shaping the communities we observed in lakes of
the region; local ecological drift, non-spatially structured environmental variables that
were not included in our analysis and non-spatially structured historical events were

probably more important.
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To better understand the dynamic of cryptic species communities at the
regional scale, further studies should focus on getting information on the dispersal
rates of these amphipods among lakes, both via watercourses and overland. To this
end, molecular analyses using different types of molecular markers (Broquet and
Petit, 2009; Narum et al., 2013) could be useful to study gene flow among lake
populations and infer dispersal rates among different lakes. Even if it is more difficult
logistically, the direct observation of dispersal events should also be considered, in
particular to evaluate the role and the rate of passive dispersal of amphipods via semi-
aquatic animals. Indeed, evidences suggesting the plausibility of this dispersal mode
for H azteca amphipods are so far mostly anecdotal (Peck, 1975; Daborn, 1976;
Swanson, 1984; Bilton, 2001; Figuerola and Green, 2004). As lakes are
heterogeneous habitats, sampling multiple sites per lake would also allow to take into
account potential intra-lake variability in species distribution and lower the chances to
miss species during sampling. Finally, the interaction in situ of each species of the
complex with other invertebrate competitors inhabiting the littoral zone of lakes and

with parasites should also be explored.
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CHAPITRE V

CONCLUSION GENERALE

51 Contexte et originalité de I'étude

Plusieurs mécanismes liés a la niche écologique, a la dérive écologique, a la
dispersion et a la spéciation participent 4 la formation et & la dynamique des
communautés tant 4 des échelles locales que régionales (Vellend, 2010; Logue et al.,
2011; Legendre et Legendre, 2012). Toutefois, le role et l'importance de ces
mécanismes sont souvent difficiles a distinguer car ces mécanismes peuvent interagir,
et des mécanismes différents peuvent mener a la formation de communautés
semblables (Vellend, 2010; Logue et al., 2011). Dans ce contexte, les communautés
d'espéces cryptiques semblent particuliérement intéressantes pour étudier le role des
mécanismes liés a la dérive écologique et a la dispersion. En effet, ces especes
morphologiquement proches sont soupgonnées d'étre écologiquement équivalentes et
d'avoir des valeurs adaptatives qui se chevauchent beaucoup (McPeek et
Gomulkiewicz, 2005; Leibold et McPeek, 2006). De fait, des chevauchements de
niches écologiques sont souvent rapportés chez les espéces phénotypiquement
proches; plus les espéces sont semblables, plus le chevauchement est important
(Grassle et Grassle, 1977; Cothran et al., 2013; Smith, 2013). II est supposé que
l'association en communautés de telles espéces est davantage affectée par la
dispersion et par la dérive écologique que par les conditions environnementales

locales ou par les interactions entre espéces (compétition, prédation, mutualisme,
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parasitisme). Cette recherche de doctorat avait pour but d'approfondir nos
connaissances sur le rble respectif des mécanismes li€s a la niche écologique et ceux
liés a la dérive écologique et a la dispersion dans la formation des communautés
d'espéces cryptiques en utilisant comme modele les amphipodes du complexe

d'espéces cryptiques Hyalella azteca.

Au cours des derniéres années, plusieurs €tudes se sont intéressées au
complexe d'espéces H. azteca afin de comprendre les mécanismes impliqués dans la
formation de communautés d'espéces semblables (Wellborn et Cothran, 2007; Dionne
et al., 2011; Cothran et al., 2013; Smith, 2013). Ces études se sont surtout intéressées
aux communautés a une échelle locale (a I'échelle du site ou du lac). La présente
thése tire son originalité du fait que nous avons vérifié le role de mécanismes tant a
'échelle locale (niche trophique dans les chapitres 2 et 3) qu'a I'échelle régionale
(niche vs. dérive écologique et dispersion a ['échelle de plusieurs lacs formant
potentiellement une métacommunauté dans le chapitre 4). 1l s'agit de la premiére
étude a chercher des différences de niches trophiques entre différentes espéces du
complexe; il était auparavant supposé que les espéces du complexe avaient des niches
trophiques qui se chevauchaient probablement (Wellborn, 2002). La plupart des
informations qui étaient alors disponibles sur la di¢te de ces amphipodes (Embody,
1911; Hargrave, 1970c) dataient de I'époque pendant laquelle H. azteca n'était pas
connu comme un complexe d'espéces cryptiques. Nous avons étudié la niche
trophique de différentes espéces a I'aide des isotopes stables du carbone et de l'azote,
une approche qui est encore rarement utilisée afin d'étudier la diéte d'espéces
cryptiques (J.-B. Favier 2012, communication personnelle). Dans le chapitre 2, nous
comparons pour la premiére fois les facteurs de fractionnement isotopique entre des
espéces cryptiques; il s'agit également de la premicre fois ou des facteurs de

fractionnement isotopiques et des taux de renouvellement de tissus sont rapportés
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pour des espéces d'amphipodes d'eau douce. 1l s'agit de la premiére étude a trouver
des différences de fractionnement isotopique aussi marquées entre des animaux aussi
proches (de la méme espéce ou d'especes différentes). Dans le chapitre 3, nous
comparons la composition isotopique des especes cryptiques entre elles et avec leurs
sources de nourritures potentielles en tenant compte des variations spatiales et
temporelles; les études écologiques utilisant les isotopes stables abordent rarement
ces deux types de variations en méme temps. Enfin, dans le chapitre 4, nous utilisons
différents outils statistiques (partitionnement de variation, test de Mantel et le modéle
probabiliste de Veech (2013) pour analyser la co-occurrence) afin d'identifier les
mécanismes impliqués dans la variation des communautés (composition en espéces et
abondances des espéces) entre un nombre élevé (64) de lacs d'une région. A I'heure
actuelle, il s'agit de I'étude la plus ambitieuse visant a décrire les communautés de
H. azteca d'une région. Il s'agit aussi d'une étude originale de par l'intérét qu'elle porte
a la fois aux réles des mécanismes spatiaux et environnementaux dans la formation

des communautés d'espéces cryptiques a 1'échelle régionale.

5.2  Rappel des objectifs

L'objectif général de mon projet de recherche doctorale était de déterminer
quels mécanismes permettent aux espéces cryptiques d'amphipodes du complexe
d'espéces H. azteca de co-occurrer dans la zone littorale des lacs. Pour ce faire, nous
nous sommes intéressés a des mécanismes survenant tant a 1'échelle locale du lac qu'a
1'échelle régionale. Notre objectif général était divisé principalement en deux sous-
objectifs. Premier sous-objectif : a I'échelle locale (le lac), vérifier si les différentes
especes cryptiques du complexe H. azteca se nourrissent sur des dictes différentes.
Pour cet objectif, nous avons échantillonné des amphipodes dans trois lacs du Bas-

Saint-Laurent a4 trois sites par lac et trois dates et utilisé les isotopes stables du
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carbone et de 1'azote pour comparer la composition isotopique des amphipodes avec
celles de leurs nourritures potentielles. Deuxiéme sous-objectif : a I'échelle régionale
(plusieurs lacs), déterminer Il'importance relative des procédés spatiaux,
environnementaux et biotiques pour expliquer la composition des communautés
d'espéces cryptiques d'amphipodes H. azteca. Pour cet objectif, nous avons
échantillonné et identifié a I'espéce des amphipodes dans 64 lacs du Bas-Saint-
Laurent et de la Gaspésie pour lesquels nous avons également mesuré divers

parametres physicochimiques.

Les objectifs spécifiques de la thése étaient les suivants :

Objectif 1 : Fractionnement isotopique et renouvellement des tissus des

amphipodes (chapitre 2)

Comme nous comptions utiliser les isotopes stables du carbone et de 1'azote
afin de déduire la diéte des amphipodes in situ, il était nécessaire de calculer au
préalable expérimentalement le facteur de fractionnement des amphipodes sur leur
nourriture. Le premier objectif de ma thése était de déterminer le fractionnement
isotopique du carbone et de 'azote de différents amphipodes du complexe H. azteca
et de déterminer le temps pris par les tissus des amphipodes pour atteindre I'équilibre
isotopique avec leur nourriture. Pour ce faire, nous avons comparé la composition
isotopique en carbone et en azote d'amphipodes de différentes especes cryptiques et
de différents lacs lorsqu'ils se nourrissaient sur différentes sources de nourritures
jusqu'a ce qu'ils soient en équilibre isotopique avec leur nourriture. Nous avons testé

les hypotheses (1) que les amphipodes ont des taux de fractionnement des isotopes
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stables du carbone et de 1'azote différents selon leur espece cryptique et (2) que les
amphipodes ont des taux de fractionnement différents selon la nourriture sur laquelle

ils se nourrissent.

Objectif 2 : Diéte des espéces cryptiques de H. azteca dans les lacs (chapitre 3)

L'un des mécanismes qui a €té proposé pour expliquer la coexistence des
espéces cryptiques du complexe H. azteca est l'existence possible d'un compromis
entre les espéces dans leur capacité a fuir les prédateurs et a exploiter les ressources
(Wellborn et Cothran, 2007). En effet, il a été trouvé que des amphipodes d'un méme
écomorphe (variante morphologique d'une espéce que l'on retrouve dans un milieu
donné selon le contexte écologique qui y prévaut) peuvent avoir des risques de
prédation par les poissons différents et que les especes peuvent avoir des capacités
différentes & compétitionner lorsqu'elles sont nourries sur un seul type de nourriture
(Cothran et al., 2013; Smith, 2013). Toutefois, la diete spécifique des différentes
espéces du complexe est encore mal connue. Les milieux lentiques sont des milieux
hétérogénes (Wetzel, 2001); il se pourrait fort bien que les différentes especes du
complexe H. azteca se nourrissent dans leur milieu sur des sources de nourritures
différentes, ce qui leur permettrait d'éviter la compétition entre espéces pour les
ressources alimentaires. Le deuxiéme objectif de ma thése était de déterminer si les
amphipodes du complexe H. azteca ont des dic¢tes différentes dans les lacs. Pour
atteindre cet objectif, nous avons comparé¢ la composition en isotopes stables du
carbone et de I'azote d'amphipodes de différentes especes du complexe entre elles et
avec celles de sources de nourritures potentielles retrouvées dans leur habitat. Nous
avons testé les hypothéses que (1) les especes cryptiques ont des rapports en isotopes

stables du carbone et de 1'azote différents, (2) que les amphipodes ont des rapports en
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isotopes stables du carbone et de 1'azote différents selon la profondeur a laquelle ils
ont été échantillonnés et (3) que les amphipodes ont des rapports en isotopes stables

du carbone et de l'azote différents selon le mois de 'année.

Objectif 3 : Répartition des espéces cryptiques a 1'échelle régionale (chapitre 4)

A T'échelle régionale, les communautés peuvent différer dans la composition
et dans I'abondance de leurs espéces parce que les espéces peuvent se distribuer
différemment sur le territoire en fonction de leur capacité a performer dans un milieu
(procédé correspondant & la perspective du « tri des especes » de Leibold ef al. (2004)
et Holyoak et al. (2005)) ou parce que la dispersion des espéces est freinée ou arrétée
par la présence d'obstacles entre les communautés (Soininen er al, 2007). Les
communautés peuvent également subir un déclin de la similarit¢ de leurs
compositions en espéces en fonction de la distance géographique croissante entre les
sites. Cela peut étre dil & des conditions environnementales changeantes en fonction
de la distance géographique car les sites rapprochés ont souvent des conditions
environnementales qui se ressemblent davantage que les sites €loignés ou cela peut
étre di a des limitations de dispersion croissantes avec la distance géographique
(Nekola et White, 1999; Soininen et al., 2007). A T'heure actuelle, la distribution des
espéces du complexe H. azteca a 1'échelle régionale est mal comprise (Witt et Hebert,
2000; Wellborn et Broughton, 2008). En soi, les amphipodes du complexe semblent
étre de faibles disperseurs entre plans d'eau car leur capacité a migrer est limitée par
I'absence de stades résistants a la dessiccation (Smith, 2001); toutefois, des indices
suggérent que les amphipodes pourraient se disperser par le biais de mammiféres et
d'oiseaux semi-aquatiques (Peck, 1975; Swanson, 1984; Bilton et al., 2001), ce qui

pourraient accroitre de fagon appréciable leur capacité a se disperser entre lacs sans
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étre limités a la dispersion par cours d'eau. Lorsque les Hyalella réussissent a
atteindre un nouveau plan d'eau, ils ont toutefois d'excellentes chances de survie et
réussissent relativement souvent a établir une population (Wellborn et Capps, 2013).
Le troisitme objectif de ma theése était de déterminer l'importance relative des
procédés spatiaux, environnementaux et biotiques pour expliquer la composition des
communautés d'espéces cryptiques d'amphipodes H. azteca dans les lacs a l'échelle
régionale. Pour cet objectif, nous avons échantillonné et identifié a l'espece des
amphipodes dans 64 lacs du Bas-Saint-Laurent et de la Gaspésie pour lesquels nous
avons également mesuré divers paramétres physicochimiques. Nous avons testé les
hypothéses (1) qu' en milieux naturels, les conditions environnementales expliquent
peu la variation de la composition en espéces des communautés d’amphipodes entre
lacs, (2) que la structure spatiale entre lacs explique une part importante de la
variation de la composition en espéces des communautés d’amphipodes, (3) qu'il y a
un déclin de la similarité des communautés d’amphipodes en fonction de la distance
géographique entre lacs, (4) que les espéces cryptiques de H. azfeca sont associées
aléatoirement entre eclles dans la zone littorale des lacs et (5) que les espéces
cryptiques de H. azteca sont associ€es aléatoirement avec les espéces de poissons

prédatrices dans la zone littorale des lacs.

5.3  Principaux résultats

5.3.1 Fractionnement isotopique et taux de renouvellement des tissus

Le premier objectif était de déterminer le fractionnement isotopique du
carbone et de l'azote de différents amphipodes du complexe H. azteca et de

déterminer le temps pris par les tissus des amphipodes pour atteindre 1'équilibre
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isotopique avec leur nourriture. Pour ce faire, nous avons comparé la composition
isotopique en carbone et en azote d'amphipodes de différentes especes cryptiques
(espéces B et C) et de différents lacs du Bas-Saint-Laurent (lacs des Baies, Ferré et
France) lorsqu'ils se nourrissaient sur différentes sources de nourritures (feuilles de
bouleau conditionnées, périphyton et cyanopériphyton) jusqu'a ce qu'ils soient en

¢quilibre isotopique avec leur nourriture.

Nous avons trouvé que les amphipodes avaient des différences significatives
dans leurs facteurs de fractionnement isotopiques entre les traitements (environ 3,0%o
a la fois pour le carbone et I’azote). Le fractionnement isotopique des ampilipodes sur
le carbone était davantage affecté par le type de nourriture. Les amphipodes avaient
des facteurs de fractionnement isotopiques pour le carbone significativement plus
élevés lorsqu'ils se nourrissaient sur les feuilles de bouleau conditionnées que sur le
périphyton. Il est possible que les amphipodes soient capables de faire une sélection
fine des composés de leur nourriture qu'ils assimilent, ce qui pourrait expliquer les
différences de facteurs de fractionnement observées entre les nourritures. En soi, les
feuilles d'arbres sont relativement peu assimilées par les amphipodes par rapport au
périphyton (Dionne, 2009); il est possible que le fractionnement isotopique du
carbone sur les feuilles refléte la sélection préférentielle par les amphipodes des
composés liés aux fungi et au conditionnement des feuilles par rapport aux molécules
de structure des feuilles, plus difficiles a digérer (Anderson et Cummins, 1979;
Bérlocher, 1985; Graga, 2001). Les amphipodes de l'espéces B du lac des Baies
avaient aussi des valeurs de fractionnement isotopiques plus élevées pour le carbone
lorsqu'ils se nourrissaient sur les feuilles de bouleau conditionnées et sur le
périphyton que les amphipodes de l'espece C du lac Ferré et du lac France. Ces
différences pourraient étre liées & d'éventuelles différences physiologiques entre les

espéces qui feraient que les espéces assimilent différemment les éléments de la
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nourriture qu'ils ingérent; néanmoins, comme les amphipodes provenaient tous de
lacs différents, ces différences pourraient étre liées a des adaptations différentes des

amphipodes aux conditions environnementales de leurs lacs respectifs.

Pour le fractionnement isotopique de 1’azote, l'interaction entre le lac d'origine
des amphipodes et le type de nourritures sur lequel ils se nourrissaient était
significative; néanmoins, le lac d’origine des amphipodes avait probablement un
impact plus grand que le type de nourriture. Pour tous les types de nourritures, les
amphipodes de l'espéce C du lac Ferré avaient un facteur de fractionnement
isotopique significativement plus grand pour l'azote que celui des amphipodes de
I'espéce B du lac des Baies ou de l'espéce C du lac France. Les amphipodes de
lI'espéce C du lac France se nourrissant sur le périphyton avaient également un facteur
de fractionnement isotopique pour I'azote plus bas que les facteurs de fractionnement
isotopique des amphipodes se nourrissant sur d'autres nourritures exceptés les
amphipodes de l'espece B du lac des Baies qui se nourrissaient sur les feuilles de
bouleau conditionnées. Des différences physiologiques entre les amphipodes
pourraient également expliquées les différences de fractionnement isotopique
observées pour l'azote; toutefois, ces différences sont clairement liées au lac de
provenance des amphipodes et non a l'espece étant donné que les amphipodes des
lacs Ferré et France, appartenant tous a l'espéce C, avaient des facteurs de
fractionnement différents pour I'azote. A ce sujet, il est & noter que les amphipodes de
I'espéce C des lacs Ferré et France avaient de faibles taux de survie lorsqu'ils se
noutrissaient sur le cyanopériphyton, ce qui suggére que cette nourriture ne parvenait
pas a combler leurs besoins en nutriments, ce qui pourrait biaiser les facteurs de
fractionnement isotopiques que nous avons mesurés pour ces amphipodes sur cette

nourriture.
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Pour tous les lacs, la comparaison de la composition isotopique des
amphipodes de I'expérience visant a mesurer le fractionnement isotopique avec celle
d'amphipodes récoltés dans les lacs au début de l'expérience suggeére que les
amphipodes dans les lacs se nourrissaient probablement sur des feuilles d'arbres

conditionnées.

L'expérience visant a mesurer le taux de renouvellement des tissus des
amphipodes suggérent que les amphipodes de l'espéce B du lac des Baies ont des taux
de demi-vie de 10,4 jours pour le carbone et de 13 jours pour l'azote. Cela suggére
que 'expérience visant & mesurer le fractionnement isotopique était assez longue pour

que les amphipodes atteignent un équilibre isotopique avec leur nourriture.

Méme si notre étude ne permet pas de distinguer 'effet du lac de provenance
des amphipodes de l'effet de l'espeéce cryptique du complexe, le fait que nous
montrions que des organismes aussi semblables (d'une méme ou de différentes
espéces cryptiques) puissent avoir des différences aussi importantes dans leurs
facteurs de fractionnement renforce I'idée qu'il est préférable d'utiliser le plus possible
des facteurs de fractionnement isotopiques spécifiques pour reconstruire la diéte in

situ d'organismes (Spence et Rosenheim, 2005; Bond et Diamond, 2011).

1. Les amphipodes peuvent avoir des taux de fractionnement des isotopes stables du

carbone et de l'azote différents selon leur lac d'origine.
g

2. Les amphipodes peuvent avoir des taux de fractionnement des isotopes stables du

carbone et de l'azote différents selon la nourriture sur laquelle ils se nourrissent.
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5.3.2 Diéte des especes cryptiques dans les lacs

Le deuxi¢me objectif était de déterminer si les amphipodes du complexe
H. azteca ont des di¢tes différentes dans les lacs. Pour atteindre cet objectif, nous
avons comparé la composition en isotopes stables du carbone et de l'azote
d'amphipodes de différentes espéces du complexe entre elles et avec celles de sources
de nourritures potentielles retrouvées dans leur habitat. Afin de tenir compte de la
variabilité spatio-temporelle des lacs, les amphipodes ont été échantillonnés dans trois

lacs boréaux a trois sites, deux profondeurs et trois dates de la saison sans glace.

La composition en espéces des amphipodes que nous avons échantillonnés
variait entre les lacs, les sites, la profondeur et le mois d'échantillonnage. Dans
chaque lac, les amphipodes de différentes espéces avaient souvent des valeurs de §1°C
et de 8'°N qui se chevauchaient, ce qui suggére qu'ils avaient des didtes qui se
chevauchaient aussi. Des différences significatives ont été trouvées au lac Ferré et au
lac Neigette entre des amphipodes de différentes especes, mais de telles différences
étaient également observées entre des amphipodes d'une méme espéce échantillonnés
a des profondeurs différentes. Cela suggére que les amphipodes échantillonnés a
différentes profondeurs pouvaient avoir des dictes différentes, mais que ces
différences n'étaient pas liées a des différences dans les niches trophiques des
espéces. Pour le lac des Baies et le lac Neigette, des différences plus petites, pas
toujours significatives mais constantes, €taient aussi observées dans les valeurs de
8°C entre des amphipodes d'une méme espece échantillonnés a des profondeurs
différentes, ce qui suggére que les amphipodes échantillonnés a des profondeurs
différentes se nourrissaient probablement sur une source de nourriture qui a une
composition isotopique qui peut varier avec la profondeur (Hecky et Hesslein, 1995;

MacLeod et Barton, 1998; Syviranta et al., 2006). Dans le cas du lac Ferré, la
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variation entre la composition isotopique d'une méme espéce avec la profondeur
n'était peut-étre pas observée a certains sites car les amphipodes de l'espéce C
échantillonnés dans la zone peu profonde étaient probablement des migrants de la
zone profonde ou ils étaient trouvés dans les communautés de macrophytes en haute
densité. Des variations temporelles dans la composition isotopique d'amphipodes
d'espéces différentes et/ou échantillonnés a des profondeurs différentes ont également
été observés. Ces variations sont probablement expliquées par le fait que la qualité et
la quantité des sources de nourritures disponibles dans les lacs varient au cours de
I'année (Bohman, 2005; Bjelke ef al., 2005), et que les amphipodes pourraient

modifier leur di¢te en conséquence (Dionne et al., 2014).

En utilisant des modéles de mélange pour reconstituer la diéte des
amphipodes, nous avons trouvé que les détritus de feuilles terrestres formaient pour
tous les mois une part importante de la di¢te de toutes les especes d'amphipodes
trouvées au site 1 du lac des Baies. Au lac Ferré, les amphipodes de toutes les especes
se nourrissaient probablement a tous les mois sur un mélange de détritus de feuilles
terrestres, de matiére organique provenant des sédiments et, dans une moindre
mesure, de périphyton. Il s'agit d'un résultat surprenant; étant donné la haute densité
des amphipodes dans les communautés de characées, nous nous attendions a ce que
I'épiphyton qui pousse sur les characées entre davantage dans la diéte des
amphipodes. Cela veut dire que les amphipodes ont peut-&tre une préférence
alimentaire pour les détritus de feuilles. D'ailleurs, cela serait congruent avec une
observation de Kielstra (2014) qui a trouvé que les amphipodes étaient plus
nombreux dans les lacs aux sites qui sont prés des sources de détritus organiques
terrestres, méme pour les sites qui avaient des communautés de macrophytes
aquatiques développées. Pour le lac Neigette, les modéles de mélange suggérent que

la mati¢re organique des sédiments était une importante composante de la dicte des
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amphipodes, bien que les amphipodes avaient probablement des didtes qui se
différenciaient davantage que dans les autres lacs, ce qui pourrait étre dG au fait que
le lac Neigette était un environnement plus hétérogéne que les autres lacs. C'était
donc probablement un environnement offrant aux amphipodes plus d'opportunités de
se distribuer différemment a l'intérieur des sites et de se nourrir sur des nourritures
aux compositions en isotopes stables différentes. Pour les lacs des Baies et Neigette,
plusieurs groupes d'amphipodes avaient des compositions en isotopes stables qui
montraient que nous n'avions pas réussi a échantillonner la ou les sources de

nourritures sur lesquelles ces amphipodes se nourrissaient.

Le fait que notre étude trouve que les amphipodes du complexe H. azteca
semblent avoir des diétes tantdt différentes, tant6t se chevauchant est conséquent avec
les résultats d'autres études qui montrent que les amphipodes du complexe peuvent
aussi avoir des risques de prédation et des capacités a compétitionner qui différent
dans certains cas et qui se chevauchent dans d'autres, et qui semblent parfois varier
d'un lac a l'autre (Cothran et al., 2013; Smith, 2013). Nos résultats suggeérent que les
amphipodes H. azteca pourraient se nourrir principalement sur les sources de
nourritures disponibles au site qu'ils occupent plutdt que de se distribuer dans les lacs
en fonction d'une source de nourriture spécifique, ce qui suggerent que les espéces du
complexe dans leur ensemble pourraient étre omnivores. Cela signifie que la
compétition pour les ressources trophiques n'est probablement pas importante la
plupart du temps pour expliquer la distribution des différentes espéces de H. azteca a

I'intérieur des lacs.
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1. Les amphipodes de différentes espéces cryptiques peuvent avoir des valeurs de
63C et de 5"°N qui different dans certains cas, mais qui se chevauchent dans d'autres

cas.

2. Les amphipodes peuvent avoir des valeurs de 6°C et de 6°N qui different selon

la profondeur a laquelle ils ont été échantillonnés.

3. Les amphipodes peuvent avoir des valeurs de 61C et de 8N qui varient selon le

mois de l'année.

5.3.3 Répartition des espéces cryptiques a I'échelle régionale

Le troisiéme objectif était de déterminer l'importance relative des procédés
spatiaux, environnementaux et biotiques pour expliquer la composition des
communautés d'espéces cryptiques d'amphipodes H. azteca dans les lacs a I'échelle
régionale. Pour cet objectif, nous avons échantillonné et identifié a l'espéce des
amphipodes dans 64 lacs du Bas-Saint-Laurent et de la Gaspésie pour lesquels nous
avons également mesuré divers paramétres physicochimiques (pH, conductivité,
carbone organique dissous, phosphore total, chlorophylle a, matiére organique dans

les sédiments et indice de développement du lac).

Quatre espéces du complexe H. azteca, correspondant aux espéces provisoires
A, B, C et D de Vergilino ef al. (2012), et une espéce d'amphipode non-cryptique,
Gammarus lacustris, ont été identifiées dans les 64 lacs du Bas-Saint-Laurent et de la
Gaspésie (Fig. 5.1). En utilisant le modéle Kimura-2 parametres, nous avons trouvé

que ces especes ont des divergences nucléotidiques pour un fragment de 541 paires de
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bases du géne mitochondrial COI allant de 19,2 a 24,5%. Une analyse en
composantes principales montre que des différences morphologiques existent entre
certaines especes, principalement dans la taille du corps des amphipodes et dans la
présence et la longueur de leurs mucronations, ce qui pourrait suggérer la présence
d'éventuelles différences de niches écologiques entre ces espéces étant donné le lien
entre la taille des amphipodes et le risque de prédation et la capacité & compétitionner
des amphipodes (Wellborn, 1994; Wellborn, 2002; Cothran et al., 2013; Smith,
2013). Cependant, des différences morphologiques étaient également notables entre
les populations de différents lacs des espéces A et C; ces diftérences morphologiques
pourraient étre liées a des adaptations locales permettant aux populations de ces

espéces de s'adapter a différentes niches écologiques entre les lacs.
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Figure 5.1 Photos a 1'échelle d'amphipodes représentant les différentes espeéces
trouvées au Bas-Saint-Laurent et en Gaspésie. L'amphipode /. azfeca de l'espéce A
provenait du lac Caribou, celui de l'espeéce B provenait du lac Bébé, celui de
l'espéce C du lac Ferré et celui de l'espece D et le Gammarus lacustris provenaient
du lac Inconnu.

Chaque espéce possédait plusieurs haplotypes COI a la grandeur de la région
d'étude, allant de 17 pour l'espece D jusqu'a 51 pour I'espéce A. Pour les especes B, C
et D, il est probable qu'un seul haplotype ait majoritairement colonisé les lacs de la
région et que les autres haplotypes aient ét€¢ produits suite a l'isolement des
populations de H. azteca dans les lacs. Dans le cas de l'espéce A, il est probable que
quelques haplotypes apparentés aient colonisé les lacs de la région et aient produit
d'autres haplotypes suite a l'isolement de leurs populations dans les lacs; ensuite,
certains de ces haplotypes pourraient avoir colonisé d'autres lacs de la région. Des
tests de Mantel sur les distances d'Edwards entre les populations de chaque espéce et
la distance géographique entre les lacs ayant subi une transformation logarithmique
montrent que seule I'espéce A montre un patron d'isolement par la distance
significatif dans la région d'étude. Toutefois, ces analyses moléculaires suggérent que
les populations de chaque espéce ont probablement des taux de dispersion assez

faibles entre les lacs de la région, ce qui rejoint les observations faites chez les
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amphipodes H. azteca dans d'autres systemes (Zickovich et Bohonak, 2007; Stutz et
al., 2010).

Les quatre espéces cryptiques de H. azteca et G. lacustris étaient souvent
trouvées vivant en communautés dans la zone littorale des lacs. Un test de Mantel a
montré qu'il y avait une corrélation faible mais significative entre la dissimilarité de
Bray-Curtis ayant subie une transformation logarithmique et la distance géographique
linéaire entre les lacs. Une analyse de partitionnement de la variation des especes
entre les communautés indique que les variables spatiales, construites en utilisant
l'approche des « Moran's eigenvector maps » sur les distances géographiques
linéaires entre les lacs, expliquaient 11% de la variation en espéces entre les lacs.
Cette composante est difficile a interpréter, mais une partie de la structure spatiale
serait au moins liée a une sériec de lacs rapprochés faisant partie de deux bassins
versants, ce qui suggére un rdle pour des événements historiques de la région liés a la
dispersion des especes ou a la dispersion des amphipodes par des mammiferes semi-
aquatiques, plus limités spatialement que les oiseaux. Les variables
environnementales, plus particuli¢rement le pH et la concentration en matiére
organique des sédiments, et une tendance linéaire expliquaient respectivement 4 et
3% de la variation. La variation résiduelle représentait 80% de la variation. Le fait
que les communautés d'amphipodes étaient faiblement affectées par la structure
spatiale de la région et par les conditions environnementales locales des lacs suggére
que les procédés liés a la niche écologique, en particulier le tri environnemental des
espéces (Leibold et al, 2004; Holyoak et al., 2005), et la dispersion limitée en
fonction de la distance géographique avaient probablement des rdles limités dans la
formation et la dynamique des communautés de la région. Des indices laissent croire
qu'un tri environnemental des especes n'est pas observé dans la région d'étude en

raison des conditions environnementales qui ne seraient pas assez variables entre les
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lacs pour qu'il se produise, alors qu'il semble a premicére vue possible dans des
régions aux lacs pollués en rémission (Babin-Fenske et al., 2012). Toutefois, il se
pourrait aussi que les taux de dispersion entre les lacs soient trop faibles pour
permettre au tri environnemental des espéces de se produire. Les procédés liés a la
dérive écologique pourraient donc avoir un role important pour expliquer les
assemblages d'espéces observées dans la région. Néanmoins, le fait qu'un niveau
important de la variation entre les communautés était inexpliqué par les variables
incluses dans notre analyse de partitionnement de variation suggere que des variables
environnementales et des facteurs biotiques non-structurés spatialement qui n'étaient
pas inclus dans notre analyse ou des événements historiques non-structurés
spatialement (Legendre et Legendre, 2012) pourraient aussi avoir jou¢ un role

important dans la formation et la dynamique des communautés d'amphipodes.

Les analyses de co-occurrence des paires d'espeéces utilisant le modéle
probabiliste de Veech (2013) montrent que la plupart des associations entre les
espéces cryptiques entre elles et avec les poissons prédateurs étaient classées comme
aléatoires. Seules les espéces B et C avaient une association 1égerement positive entre
elles mais aussi avec le poisson Phoxinus neogaeus dans le cas de 'espéce B et avec
le poisson Rhinichthys atratulus dans le cas de I'espéce C. Ces associations positives
entre espéces pourraient simplement réfléter que ces especes ont en fait des besoins
environnementaux similaires. Le fait qu'il n'y ait pas d'association négative entre les
espéces suggére que, méme si la compétition interspécifique et la prédation par les
poissons sont probablement importantes pour expliquer la distribution des especes
cryptiques a l'intérieur des lacs (Wellborn et Cothran, 2007; Cothran et al., 2013;
Smith, 2013), elles n'expliquent pas la présence ou 'absence des especes dans les lacs

de la région.
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1. En milieux naturels, les conditions environnementales expliquent peu la variation

de la composition en espéces des communautés d’amphipodes entre lacs.

2. La structure spatiale entre les lacs explique une faible part de la variation de la

composition en espéces des communautés d’amphipodes.

3. Il y a un déclin faible de la similarité des communautés d’amphipodes en fonction

de la distance géographique entre lacs.

4. Les especes cryptiques de H. azteca sont le plus souvent associées aléatoirement

entre elles dans la zone littorale des lacs.

5. Les espéces cryptiques de H. azteca sont le plus souvent associées aléatoirement

avec les espéces de poissons prédatrices dans la zone littorale des lacs.

54 Portée de I'étude

Le présent projet de recherche doctorale visait a mieux comprendre les
procédés impliqués dans la formation et la dynamique des communautés a la fois &
des échelles locales et régionales en utilisant comme modele d'étude le complexe
d'espéces cryptiques d'amphipodes H. azteca. Nos résultats montrent que les espéces
d'un complexe d'espéces cryptiques pouvaient avoir & la fois des différences et des
chevauchements dans leurs niches trophiques et dans leurs besoins
environnementaux. Cela suggére que les interactions entre certaines espéces du
complexe étaient davantage influencées par des procédés liés a la niche écologique
alors que les interactions entre d'autres espéces étaient probablement davantage
influencées par des procédés liés a la dérive écologique. Ce sont des résultats qui

corroborent ceux obtenus par d'autres études qui ont montré que les espéces du
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complexe pouvaient avoir des taux de prédation et des capacités a compétitionner qui
se différenciaient dans certains cas et d'autres fois se chevauchaient (Wellborn et
Cothran, 2007; Cothran et al., 2013; Smith, 2013). Tout comme dans ces études, nos
résultats suggérent que les communautés, mémes celles impliquant des espéces
morphologiquement proches comme les espeéces du complexe H. azfeca, sont
probablement affectées a divers niveaux a la fois par les procédés liés a la dérive

écologique et a ceux li€s a la niche écologique (Gravel et al., 2006).

Dans ce projet, nous avons montré que des amphipodes proches de différentes
espéces cryptiques ou provenant de différents lacs pouvaient avoir des différences
importantes dans leurs facteurs de fractionnement lorsqu'ils se nourrissaient sur des
sources de nourriture différentes. Méme si notre étude ne permet pas de distinguer
l'effet du lac de l'effet de 'espéce cryptique, il s'agit d'un résultat important nous
renseignant sur une limite importante de l'utilisation des isotopes stables afin d'inférer
la diéte d'organismes in situ. A T'heure actuelle, 3 défaut d'avoir accés & de estimations
spécifiques, plusieurs études utilisent des facteurs de fractionnement fixes dans leurs
modéles de mélange, ou des facteurs de fractionnement estimés pour des groupes
d'organismes larges (herbivores, carnivores, mammiféres, poissons, oiseaux,
invertébrés, etc.) (Vander Zanden et Rasmussen, 2001; Post, 2002; Caut ef al., 2009).
Etant donné les fortes différences que nous avons observés entre les différents
traitements, notre étude conforte 1'idée qu'il est préférable d'utiliser des facteurs de
fractionnement isotopiques le plus spécifiques possible au systéme a I'étude pour
reconstruire la diéte in situ des organismes, et ce méme pour des organismes en
apparence proches (Spence et Rosenheim, 2005; Bond et Diamond, 2011). Cela
pourrait étre particuliérement important chez les détritivores étant donné leur faible

capacité d'assimilation de la nourriture qu'ils ingérent, ce qui suggére chez eux un rdle
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important de l'alimentation sélective pour combler leurs besoins en nutriments

(Crawley et al., 2007; Dionne, 2009; Dionne et al., 2014).

Notre projet est également le premier a s'intéresser a la niche trophique des
espéces du complexe H. azteca dans les lacs. Nos résultats ont montré que les
différentes espéces du complexe pouvaient avoir des valeurs de 8C and 8N et des
utilisations de leur habitat qui parfois se chevauchaient grandement et d'autres fois
différaient. Il s'agit d'une étude importante car, en tenant compte de la variabilité
spatiale spatio-temporelle dans les compositions isotopiques des amphipodes, nous
avons montré que les amphipodes d'une méme espéce pouvaient avoir des
compositions isotopiques différentes selon la profondeur d'échantillonnage. Nos
résultats suggérent que les amphipodes des différentes espéces ne se répartissent pas
dans les lacs selon les ressources alimentaires disponibles et que la compétition
interspécifique pour les ressources alimentaires n'est probablement pas importante la
plupart du temps pour expliquer la distribution et la di¢te des amphipodes. 1l s'agit de
résultats importants pour comprendre la répartition des espeéces a l'intérieur des lacs,
car ils confirment que, méme chez les espéces cryptiques, la compétition
interspécifique pour les ressources alimentaires a probablement un rdle moins
important que les autres types d'interactions interspécifiques dans la répartition des

especes a l'intérieur des lacs (Wellborn ef al., 1996).

Enfin, nos résultats montrent également que les facteurs environnementaux et
la structure spatiale expliquent une petite part de la variation de la composition en
espéces des communautés a I'échelle d'une région, suggérant des rdles plus importants
de la part des procédés liés a la dérive écologique et/ou aux facteurs

environnementaux non-spatialement structurés ou aux événements historiques non-
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spatialement structurés. Ce sont des résultats intéressants afin de comprendre
comment se forment les communautés a I'échelle d'une région. Nous avons montré
que des espéces ayant apparemment une capacité de dispersion limitée étaient
présentes a la grandeur de la région d'étude. Cela appuie l'idée qu'il serait important
de mieux comprendre comment un groupe d'amphipodes n'ayant pas de stade
particulier favorisant la dispersion a fait pour étre présent & la grandeur du territoire
nord-américain (Wellborn et Capps, 2013). Nous montrons également que des
espéces cryptiques s'étant probablement réparties dans certaines régions selon les
conditions environnementales extrémes des lacs (Babin-Fenske er al., 2012) ne 'ont
pas fait grandement dans une région ayant des lacs en milieux plus naturels. Cela
suggere que les espéces du complexe H. azteca ont probablement des besoins
environnementaux qui se chevauchent beaucoup, mais qu'il y a des valeurs de
conditions environnementales au-dela desquels les espéces exhibent des différences
écologiques. Enfin, notre étude montre que certains facteurs comme la prédation par
les poissons, connue pour structurer les communautés d'espéces cryptiques a
I'intérieur des lacs (Wellborn et Cothran, 2007; Cothran et al., 2013; Smith, 2013), ne
seraient pas importants pour expliquer la présence ou l'absence des especes
cryptiques a l'intérieur des lacs. Cela montre bien que des mécanismes différents sont
importants a I'échelle locale et a 1'échelle régionale pour expliquer la répartition des

especes.
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5.5 Limitations de I'étude

5.5.1 Fractionnement isotopique et taux de renouvellement des tissus

Les amphipodes du complexe d'espéces cryptiques H. azteca pouvaient avoir
des facteurs de fractionnement isotopiques différents selon leur lac de provenance et
le type de nourriture sur lequel ils se nourrissaient. Toutefois, notre expérience ne
permettait pas de distinguer les effets du lac de provenance des amphipodes de celui
de l'espéce cryptique puisque ces deux facteurs étaient liés. Pour pallier cette
limitation, il aurait fallu échantillonner des amphipodes dans des lacs abritant
plusieurs espéces cryptiques ayant des densités élevées dans la zone littorale des lacs.
Il s'agit d'une information que nous n'avions pas au moment de I'échantillonnage des
amphipodes pour cette expérience; les résultats du chapitre 4 de la présente thése
pourraient aider a sélectionner des lacs ou &chantillonner des amphipodes pour
réaliser une telle expérience. Cela permettrait de contrdler l'effet du lac de
provenance des amphipodes sur les résultats. Dans la méme veine, nous avons mesuré
le taux de renouvellement des tissus afin de vérifier si les amphipodes pouvaient
effectivement atteindre un équilibre isotopique avec leur nourriture au cours d'une
période de 27 jours correspondant a la durée de l'expérience de fractionnement. Nous
avons vu avec des amphipodes de l'espéce B du lac des Baies que c'était
effectivement le cas, sauf dans le cas de l’azote lorsque les amphipodes se
nourrissaient de feuilles de bouleau; idéalement, le taux de renouvellement des tissus
auraient di étre également mesuré avec les amphipodes des autres lacs afin de vérifier
si c'était le cas pour eux aussi. Il aurait été aussi préférable de mesurer le
fractionnement isotopique du carbone et de 1'azote d'amphipodes du lac Neigette afin
d'inclure ces mesures dans les modéles de mélange utilisés pour reconstituer la dicte

des amphipodes de ce lac dans le chapitre 3 de la présente thése. Cela n'a pas été
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effectué ici car le lac Neigette a connu en 2011 (année de I'échantillonnage des
amphipodes pour les expériences de fractionnement isotopique) un déclin de sa
population d'amphipodes a la suite d'une montée des eaux dans la zone littorale par
rapport a 2010 (année de I'échantillonnage pour reconstituer la di¢te des amphipodes
in situ)y (K. Dionne, 2011, observations personnelles). Ce déclin rendait difficile

1'échantillonnage en quantité suffisante d'amphipodes pour réaliser les expériences.

5.5.2 Diéte des espéces cryptiques dans les lacs

Les amphipodes du complexe H. azteca pouvaient avoir des valeurs de §"°C
and 8'°N et des utilisations de leur habitat qui parfois se chevauchaient grandement et
d'autres fois différaient. Il s'agit d'un résultat important car les études qui s'étaient
intéressées jusqu'a maintenant a la diéte de ces amphipodes n'avaient pas vérifié si
d'éventuelles différences de niches trophiques existaient entre les especes cryptiques
du complexe (Embody, 1911; Hargrave, 1970c; Dionne, 2009; Dionne et al., 2014).
Nos résultats sont toutefois essentiellement descriptifs et ne permettent pas d'inférer
quels procédés ont mené les amphipodes a avoir la distribution dans les lacs que nous
avons observée et a avoir les compositions isotopiques que nous avons mesurées,
bien qu'ils nous permettent d'émettre des hypothéses a ce sujet. Par exemple, nous ne
pouvons pas savoir si la distribution des amphipodes que nous avons observée dans
les lacs est due a la prédation et/ou a la compétition interspécifique comme cela
semble possible d'apres d'autres études (Wellborn et Cothran, 2007; Cothran ef al.,
2013; Smith, 2013), si elle est due a des préférences de substrats différentes entre les

especes, etc.
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Aussi, bien que les isotopes stables constituent un outil trés puissant afin
d'inférer la di¢te in situ d'organismes sur une longue période de temps (Eggers et
Hefin Jones, 2000; Fry, 2006; Michener et Lajtha, 2007), il y a des limites inhérentes
a leur utilisation. D'une part, pour que les modeles de mélange utilisés pour
reconstruire la dicte des organismes soient efficaces, il est important d'inclure dans
les analyses les sources de nourriture sur lesquelles les organismes se sont réellement
nourris. Dans le cas contraire, les modéles de mélange comme SIAR tentent tout de
méme de trouver un pourcentage de contribution pour les sources de nourriture qui ne
sont pas réellement utilisées par les organismes (Phillips et Koch, 2002; Parnell et al.,
2010). Dans notre €tude, nous n'avons inclus dans nos modeles que des sources de
nourriture pour lesquelles des observations en laboratoire ont montré que les
amphipodes du complexe H. azteca étaient capables de s'en nourrir (Embody, 1911;
Hargrave, 1970c; Dionne, 2009; Dionne et al., 2014). Néanmoins, il se pourrait que
les amphipodes n'aient pas inclus toutes ces sources de nourriture dans leur di¢te dans
les lacs, ou que les especes cryptiques du complexe aient des capacités différentes a
se nourrir sur les différentes sources de nourriture, comme c'est le cas pour d'autres
complexes d'especes cryptiques (Hebert et al, 2004). De plus, pour que leurs
contributions soient bien distinguées par un modele de mélange, il faut que les
sources de nourritures aient des compositions en isotopes stables qui se chevauchent
peu, ce qui, telle que souligné dans le chapitre 3, n'était pas toujours le cas dans notre
étude. L'utilisation en complément d'autres isotopes stables tels que ceux de
I'hydrogéne ou du soufre pourrait aider a distinguer la contribution a la diéte
d'animaux des sources de nourritures qui ont des compositions isotopiques pour le
carbone et I'azote qui se chevauchent (Fry, 2006; Jardine et al., 2009; Solomon et al.,

2011).
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Les modeles de mélange sont également trés sensibles aux facteurs de
fractionnement isotopique utilisées (Caut et al., 2008b; Layman et al., 2012). 11 est
toujours préférable d'utiliser des facteurs de fractionnement isotopique spécifiques
lorsque ceux-ci sont disponibles (Spence et Rosenheim, 2005; Bond et Diamond,
2011). Au cours de notre étude, nous avons utilisé des facteurs de fractionnement
issus des mesures que nous avons effectuées lors de I'étude du chapitre 2 sur des
amphipodes de différents lacs se nourrissant sur différentes sources de nourriture.
Pour 1'étude du chapitre 3, nous avons supposé que les amphipodes de différentes
espéces d'un méme lac et de différentes cohortes avaient des facteurs de
fractionnement similaires; néanmoins, des différences physiologiques entre les
espéces ou entre les cohortes d'amphipodes pourraient exister (de March, 1978;
Dionne, 2009; Dionne et al., 2014) et résulter en des facteurs de fractionnement
différents entre ces amphipodes. Néanmoins, cette difficulté a utiliser des facteurs de
fractionnement spécifiques & un systéme en particulier est inhérente aux études
utilisant les isotopes stables pour reconstruire la diéte d'animaux (Yokoyama et al.,
2005; Caut et al., 2009); ceci est symptomatique de notre besoin d'acquérir davantage
de connaissances et de mener davantage d'expériences avec les isotopes stables afin
de mieux comprendre leur fonctionnement et d'améliorer la précision et la puissance

de cet outil dans le futur (Gannes et al., 1997; del Rio et al., 2009).

5.5.3 Répartition des espéces cryptiques a I'échelle régionale

L'utilisation d'une analyse de partitionnement de variation nous a permis de
vérifier le lien entre les conditions environnementales des lacs, la structure spatiale de
la région et leur action combinée sur la distribution des espéces cryptiques du
complexe H. azteca entre plusieurs lacs d'une région. Les résultats de cette analyse,

agrémentée par des analyses de co-occurrence des paires d'espéces, suggerent que la
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distribution des espéces cryptiques en communautés €tait peu affectée a 1'échelle de
plusieurs lacs par la structure spatiale, par les conditions environnementales, par la
compétition interspécifique, et par la prédation par les poissons. L'une des limites de
l'analyse de partitionnement de variation est qu'il est souvent difficile de faire le lien
entre les MEMs, utilisés comme variables spatiales dans l'analyse, et des structures
spatiales connues (Logue et al. 2011; Legendre et Legendre, 2012). L'analyse nous
permet d'avancer que le tri environnemental des espéces et le déclin de la similarité
des communautés avec la distance géographique devaient jouer un role mineur mais
significatif dans la dynamique des communautés de la région, mais ne nous
permettent pas de dire quels quels procédés entre la dérive écologique, les variables
environnementales non-spatialement structurées et/ou les événements historiques
non-spatialement structurés pourraient avoir contribué davantage a la formation des

communautés.

Evidemment, le fait de n'avoir échantillonné qu'un seul site par lac ne nous
permet pas de tenir compte de la variabilité intra-lac dans la répartition des especes. Il
est donc possible que nous n'ayions pas toujours échantillonné toutes les espéces
habitant la zone littorale d'un lac si ces derniéres se répartissaient différemment a
l'intérieur de celui-ci, comme cela était le cas pour les lacs des Baies et Neigette pour
le projet du chapitre 3. A 1'échelle de la région, il est toutefois peu probable que des
espéces d'amphipodes habitant la zone littorale des lacs aient été omises par notre
échantillonnage étant donné le grand nombre d'amphipodes soumis a identification

(1920) par rapport au nombre d'espéces identifiées (cing).
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5.6  Perspectives

Mon projet de recherche doctorale a permis d'approfondir les connaissances
sur les mécanismes, tant locaux que régionaux, permettant aux espéces cryptiques
d'amphipodes du complexe H. azteca de co-occurrer dans la zone littorale des lacs.
Toutefois, nos résultats soulévent eux-mémes de nouvelles questions et suggérent des

perspectives de recherche.

Quelques-unes de ces questions ont déja été soulevées plus tot dans le présent
chapitre. Nous avons déja mentionné qu'il serait intéressant de mesurer les facteurs de
fractionnement isotopique d'amphipodes H. azteca de différentes espéces provenant
d'un méme lac; cela permettrait de vérifier si les différentes espéces du complexe
peuvent avoir des taux de fractionnement différents tout en contrdlant I'effet du lac de
provenance. Il serait également intéressant de comparer les taux de renouvellement
des tissus entre les espéces du complexe sur plusieurs nourritures différentes; des taux
de renouvellement différents entre les especes suggéraient l'existence de différences
physiologiques qui mériteraient a leur tour d'étre explorées car elles pourraient
potenticllement étre a la base de différences écologiques entre les espéces. La
variabilité intra-lac dans la répartition des espéces mériteraient d'étre explorée de
fagon plus extensive en échantillonnant et en identifiant les espéces cryptiques
présentes dans les communautés d'amphipodes & plusieurs sites aux conditions
différentes (différents substrats, présence de macrophytes, vitesse de courants

différente, différentes profondeurs a l'intérieur du lac, etc.).
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Je présente ici également d'autres perspectives qui, a mon avis, constitueraient
une suite logique a mon projet de doctorat et permettraient de compléter et

d'approfondir les connaissances que nous avons acquises au cours de mon projet.

5.6.1 Critére d'invasibilité

L'une des limites de notre étude était que les analyses que nous avons
effectuées ne permettaient pas vraiment de conclure sur les procédés ayant mené aux
patrons de distributions des espéces que nous avons observés. Le chapitre 3
permettait essentiellement de vérifier si les especes du complexe H. azteca occupaient
des niches trophiques différentes in situ alors que l'analyse de partitionnement de
variation du chapitre 4 permettaient de vérifier si les abondances des espéces dans les
lacs étaient corrélées avec la structure spatiale et les conditions environnementales
des lacs. Une prochaine étape serait d'effectuer des expériences permettant de vérifier
directement l'action de certains procédés sur les communautés d'espéces cryptiques de

H. azteca.

Dans un premier temps, évaluer si les especes du complexe H. azteca
respectent le critére d'invasibilité nous permettrait de savoir si au moins certaines
espéces cryptiques du complexe peuvent coexister de fagon stable (Chesson, 1991;
Chesson, 2000; Siepielski et McPeek, 2010). Cela renseignerait également sur la
présence de différences écologiques entre les especes puisque la coexistence stable
entre des espéces n'est possible que lorsqu'elles occupent des niches écologiques
suffisamment différentes pour que l'impact de la compétition interspécifique sur les

populations de chaque espece soit moins important que l'impact de la compétiton



200

intraspécifique (Chesson, 1991; 2000). Des expériences en mésocosmes pourraient
étre utiles pour vérifier si les espéces d'amphipodes du complexe H. azteca respectent
le critére d'invasibilité. Il pourrait s'agir de plusieurs enceintes remplies d'un méme
volume d'eau dans lesquels seraient placés des détritus de feuilles d'arbres ou des
macrophytes en tant que nourritures et d'habitats pour les amphipodes et un ou des
prédateurs comme des poissons. La présence des macrophytes et des poissons
devraient permettre a un éventuel compromis entre les espeéces de H. azteca de se
manifester si les espéces ont des risques de prédation et des capacités a
compétitionner pour les ressources différentes. Les amphipodes seraient ajoutés aux
mésocosmes par pairs d'espéces seulement; pour faciliter la distinction des espéces
lors des manipulations, il serait possible d'utiliser des espéces ayant des différences
morphologiques entre elles. Les mésocosmes seraient placés dans des conditions
permettant aux amphipodes de se reproduire (de March, 1977; 1978) et seraient
laissés ainsi jusqu'a ce que leurs populations semblent atteindre un plateau. De 13, la
densité de la population d'une des deux espéces serait réduite dans la plupart des
mésocosmes tout en gardant une partie des mésocosmes intacts en tant que contrdles.
Si les especes coexistent de fagon stable, il est attendu qu'elles respecteront le critére
d'invasibilité et que l'espéce dont la population a été abaissée devrait réatteindre les

densités de population qu'elle avait & 1'équilibre.

5.6.2 Co-occurrence avec d'autres invertébrés

Dans notre étude, nous avons montré a l'aide d'analyses de co-occurrence des
paires d'espéces basées sur le modele probabiliste de Veech (2013) que la plupart des
associations entre les espéces cryptiques entre elles et avec les poissons prédateurs
étaient aléatoires. Néanmoins, les amphipodes co-occurrent également dans la zone

littorale des lacs avec d'autres espéces d'invertébrés qui peuvent &tre dans certains cas
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des compétiteurs pour les amphipodes et dans d'autres cas des prédateurs (Wellborn,
1994; Wellborn, 2002). 11 serait intéressant de faire le méme genre d'analyses
effectuées ici au chapitre 4 en incluant dans les analyses les autres espéces
d'invertébrés puisque les especes cryptiques du complexe H. azteca pourraient &tre
affectées différemment par les autres invertébrés si elles ont des différences

écologiques entre elles.

5.6.3 Dispersion des amphipodes entre lacs

Nous avons conclu le quatrieme chapitre de la présente thése en appelant des
études futures a s'intéresser a étudier la dispersion des invertébrés entre plans d'eau.
L'un des points qu'il serait important d'approfondir est de comprendre comment des
espéces d'invertébrés qui n'ont pas de stade particulier favorisant la dispersion sont en
mesure de coloniser les plans d'eau a la grandeur d'un continent (Wellborn et Capps,
2013). Pour ce faire, il serait important de s'intéresser a la fois a la dispersion limitée

au cours d'eau et a celle impliquant un transport des amphipodes par-dessus la terre.

Pour estimer les taux de dispersion entre lacs, des analyses moléculaires
utilisant plusieurs marqueurs moléculaires (mitochondriaux et nucléaires) pourraient
étre envisagées. En effet, ces analyses permettent d'estimer les flux de génes entre les
populations d'une espéce entre lacs et d'obtenir des informations sur le nombre de
migrants qui arrivent a s'établir dans une population (Broquet and Petit, 2009; Narum
et al., 2013). Etant donné que les amphipodes du complexe d'espéces H. azteca

doivent étre distingués en utilisant des outils moléculaires, il s'agit d'analyses qui
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peuvent &tre effectuées en complément d'un projet comme celui présenté au chapitre

4 de la présente theése (Vergilino et al., en préparation).

L'importance des animaux a plumes ou & fourrure dans la dispersion des
amphipodes d'eau douce reste encore a confirmer (Bilton, 2001; Figuerola et Green,
2004), bien que le fait que des amphipodes soient parfois retrouvés dans le plumage
d'oisecaux comme les canards et la fourrure de mammiféres comme les castors et les |
rats musqués suggeérent que ce mode de transport serait plausible (Peck, 1975;
Daborn, 1976; Swanson, 1984). Plusicurs aspects restent encore a vérifier : par
exemple, est-ce que les amphipodes, qui ne possédent pas de stade résistant a la
dessiccation, pourraient résister @ un voyage en dehors de 1'eau dans la fourrure ou le
plumage d'un animal? Si oui, combien de temps peuvent-ils survivre et sur quelle
distance pourraient-ils se disperser ainsi? Est-ce que les amphipodes ont des
comportements qui favoriseraient leur transport par les animaux semi-aquatiques?
Est-ce un mode de transport efficace, permettant a des amphipodes de fonder des
populations viables? Voila plusieurs questions qui représentent un défi logistique qui

mériterait d'étre affronté dans un avenir proche.



ANNEXES



204

ANNEXE A

Physicochemical characteristics of each lake from chapter 2 (Cond = conductivity,
DOC = dissolved organic carbon, Chl a = chlorophyll a).

Lake Area phi Cond DOC1 Chl a3 Sediment
(km?) @Sem™)  (mgL") (mgm®) type
desBaies  6.09 774 1125 372 0.93 Sand
and gravel
Ferré 114 790 1933 4.63 1.08 Sand
France  0.18  7.60  105.6 5.65 228 Sand

and cobbles
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ANNEXE B

Data from the turnover rate experiment expressed as the reaction progress variable
(In(1-F)) from Cerling et al. (2007a, b), both for carbon (a) and nitrogen (b). The fact
that the plots are linear after a delay of nine days indicates that we need only one
compartment models of incorporation to model the isotopic change of the amphipods
after the delay. The dashed line represents the delay during which the isotopic
composition of amphipods was not yet changing. The solid line represents the linear
progression of the reaction progress variable. d Days
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One-way ANOV As comparing for each lake the isotopic compositions of amphipods

from the fractionation experiment among diet and with amphipods from the field.

Lake Isotope daf SS F P

des Baies  Carbon 3 1152 1635  <0.0001
Error 16 3.7
Nitrogen 3 128.6  103.6  <0.0001
Error 16 6.6

Ferré Carbon 2 69.5 324 <0.0001
Error 12 12.9
Nitrogen 2 23.5 12.4 0.001
Error 12 114

France Carbon 3 325 18.7 <0.0001
Error 12 7.0
Nitrogen 3 37.7 19.08  <0.0001
Error 12 7.9
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Physicochemical parameters measured in 2010 at each site of each lake from
chapter 3 (mean among depths & SD).

Secchi
. Temp Cond DOC Chl a
Lake Month  Site C) pH @Sem™ (mgL") (mgm?) d(eé)sh
des June 1 NIL NIL NIL 3.8+0.0 1.0+03
Baices
2 NIL NIL NIL 39+0.1 0.7+04 NIL
3 18.0+£0.1 75+0.1 121.5+£22 4.0+0.0 1.0+03
Aug 1 21.8+02 82+00 1196+02 3.6+02 13+0.0
2 216+0.6 83+02 1189+02 3.6+0.1 0.940.1 9.3
3 20.7+0.1 77+£0.1 1203+£04 38+£00 1.1+£02
Oct 1 11.7£02 76+£00 1268+02 3701 13x03
2 11500 74+£0.0 1259+03 3.6+0.0 13:+£0.2 6.8
3 10,002 69+04 1273+04 4.0x0.1 13406
Ferré June 1 21.6+0.2 83+0.0 2144+04 5000 32=x1.5
2 22.6+0.3 8§5+0.1 2178+03 50+02 32+1.2 2.8
3 236+14 84+0.0 2142+35 48+0.1 34=x0.6
Aug 1 221+00 8401 2286+08 42+0.1 2.6+06
2 21602 83+0.0 2295+03 4400 3302 5.3
3 21.2+0.2 82+02 2284+08 43+0.1 3.0+£0.9
Oct 1 10702 7400 2307+0.1 54+£02 49+04
2 97+1.5 73+0.1 233.0+33 53+03 47+£02 2.3
3 10.3+£0.5 7.1+02 2345+57 64+17 3.6+2.8
Neigette June 1 21.1+0.3 83+0.1 250.1+11 6.1+£0.1 15+0.5
2 20.1+0.6 7.8+02 2470+3.0 68+0.0 0.7+0.1 5.0
3 19.9 £ 0.1 7601 2475+27 6.9+0.1 13£1.0
Aug 1 214+04 7.8+x03 219.7+2.1 59+£02 35+17
2 21.6+0.2 8.0+0.2 2122+41 57+00 1.7+0.0 4.3
3 212+04 75+02 208825 58+02 43424
Oct 1 9.8=+0.1 77+01 2649+62 58+02 2.8+0.1
2 89+0.2 77+01 2593+23 58+0.1 12+0.0 4.8
3 8.7+02 74+03 2581+81 58+0.1 14+0.1
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ANNEXE E

Band patterns obtained after an electrophoresis on a 3% agarose gel (2h, 90V) of
H. azteca amphipods COI PCR products digested by a mix of restriction enzymes
(BspHI, Dral and Taqal). Letters A to D = band patterns for the corresponding
provisional species; M = DNA ladder (step of 100 bp).

DDDDBBBBMBBBAA
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ANNEXE F

Mean C:N ratios of the different groups of invertebrates sampled in the lakes from
chapter 3 for each month for each site (mean + SD, n=3). Groups: G. lacustris from
the shallow zone (GLs), H. azfeca species A from the shallow zone (HAs) or the deep
zone (HAd), H. azteca species B from the shallow zone (HBs) or the deep zone
(HBd), H. azteca species C from the shallow zone (HCs) or the deep zone (HCd), H.
azteca species D from the shallow zone (HDs) or the deep zone (HDd)

Lake Month Site  Group C:N

des Baies June 1 HAs 48+0.6
HBd 49+0.3
HBs 5.1+£0.3

2 HBd 4.7+0.2
HBs 4.7+0.1
3 HAd 4.4+0.1

HAs 47+0.2

HBs 47+0.2

HDd 4.5+0.2

Aug 1 HBd 49+0.2
HBs 49+0.1

2 HBd 4.8+0.0

HBs 4.9+0.2

3 HDd 4.6+0.1
HDs 44+01
Oct 1 HAs 4,7+0.2

HBd 58+04

HBs 57+0.4

2 HAs 54+04

HBd 54+0.5

HBs 57+0.2

HCd 5.6+0.9

Oct 3 HBd 53+0.2
HBs 54+0.5

HDd 5.1+04




Lake Month Site Group C:N
Ferré June 1 HAs 4.6+0.1
HCd 46+03
HCs 4.7+0.1
2 HCd 44+0.2
HCs 4.6+0.1
3 HAs 44402
HCd 45+0.3
HCs 4.4+0.3
Aug 1 HAs 4.8+0.3
HCd 48+03
HCs 4.8+0.2
2 HAs 49+04
HCd 4.8+0.1
HCs 4.9+0.1
3 HAs 4.8+0.0
HCd 49+0.1
HCs 49+02
Oct 1 HAd 46+02
HAs 50+£0.5
HCd 4.8+0.2
HCs 49+0.0
2 HAs 52+07
, HCd 51+0.5
3 HAd 59+0.1
HAs 55+04
HCd 50+£06
HCs 47+04
Neigette June 1 HAd 43+0.1
HAs 46+03
HCd 4.8+0.1
HCs 44+02
2 GLs 43+£0.1
HAd 4.6+0.5
HAs 47+0.2
HDd 4.7+0.1
3 HCd 50+£0.2
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Lake Month  Site  Group C:N
Neigette Aug 1 GLs 45+0.4
HAd 46+0.2
HAs 47+02
HBs 53+0.3
2 GLs 46=+0.0
HAd 44+03
HAs 47+0.2
3 HAd 44+0.5
HAs 43+0.2
HCd 46+0.2
Oct 1 HAd 59+0.1
HBs 54+0.2
HCs 51+0.3
2 HAd 54+£04
HAs 4.8+0.2
HCs 53+£0.2
3 HAd 56+0.5
HAs 59+0.5
HBs 56+0.3
HCd 53+04
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One-way ANOVAs results comparing for each lake from chapter 3 the carbon:
nitrogen ratios of H. azteca amphipods from different groups (different species and/or
sampling depths) for each lake. Asterisks denote significant differences (P < 0.05).

Lake Month  Site Effect df SS F P
des Jume 1 Growp 3 02 05 0.7
Baies
Error 8 1.0
2 Group 1 0.001  0.08 0.8
Error 4 0.07
3 Group 3 0.2 1.6 0.3
Error 8 0.4
Aug 1 Group 2 0.8 17.0 0.003 *
Error 6 0.1
2 Group 1 0.009 0.4 0.6
Error 4 0.09
3 Group 1 0.09 7.6 0.06
Error 4 0.05
Oct 1 Group 3 5.0 19.9  0.0005 *
Error 8 0.7
2 Group 4 2.5 2.7 0.1
Error (1) 24
3 Group 2 0.1 0.5 0.6
Error 6 0.7
Ferré June 1 Group 2 0.04 0.6 0.6
Error 6 0.2
2 Group 1 0.03 1.1 0.4
Error 4 0.1
3 Group 2  0.02 0.3 0.8
Error 6 0.3
Aug 1 Group 2 0.009 0.06 0.9
Error 6 0.4
2 Group 2  0.01 0.09 0.9
Error 6 0.3
3 Group 2 001 0.6 0.6
Error 6 0.07
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Lake Month  Site Effect df SS F P
Ferré Oct 1 Group 3 0.3 1.2 0.4
Error 8 0.6
2 Group 1 0.007 0.02 0.9
Error 4 1.6
3 Group 3 2.6 54 0.02 *
Error 8 1.3
Neigette June 1 Group 3 04 39 0.06
Error 8 0.3
2 Group 3 0.3 2.1 0.2
Error 8 0.4
Aug 1 Group 3 1.1 4.8 0.03 *
Error 8 0.6
2 Group 2  0.08 1.1 0.4
Error 6 0.2
3 Group 2 0.1 0.7 0.5
Error 6 0.7
Oct 1 Group 2 1.1 12.2 0.008 *
Error 6 0.3
2 Group 2 0.6 4.8 0.06
Error 6 0.4
3 Group 3 0.6 1.2 0.4
Error 8 1.4




w uo,:m
60 €00°0 2000°0 [ uonoelou]
% 600°0 911 01 I UOIA!
0 81 z0 I dnoip PAY ‘sgH 10Q ‘oung
0 9 Joug
600 8¢ S0 z UOA PQH 00 ‘Sny ‘aunf ¢SS
Lo Tl Ioug
L0 0 #0°0 Z  uondeIdu]
+ 1000°0> 97T (¥4 z IUON
€0 'l 90°0 I dnoin sgy ‘pAH WO 8ny ‘eunf  zawS
't 8l loug
% 2000°0 601 LT ¥ uonoeIdul
$000°0 611 S'1 4 U
1000°0> 90T (4 z dnoin sqgH ‘PEH ‘SVH 100 ‘oung
LT 9l Ioug
% 10070 88 8T ¢ uonoeISIuy
700'0 S'L ¥z 1 YIUON
€0 60 10 € dnoin SgH ‘PAH WO ‘Sny ‘ounf [ 8)NS  sareq sep
d A SS W 10059 sdnoio SYIUOIN oUg el

(S0°0 > J) SSOURISIJIP JUBOYIUSIS 910Usp SYSHURISY “(PAH) duoz dosp oy} 10 (S(IH) SU0Z MO[[eyS S} WoiJ

 se10ads voagzy ff ‘(pOH) 2uoz desp a1} J0 (SOH) SU0Z MO[[RYS dY) WoIf D) SA10ads voaizn Iy ‘(pgH) duoz dasp ay) 1o
(sg) auoz moj[eys a1 woij g sa10ads voagzy I “(PyH) suoz doap oyp 10 (SYH) SUOZ MO[[BYS 3y} WO Y $a10ads »oajzp
‘I “(STD) 2U0Z MO[[eys dY) WoIf stiysnop] o sdnoiny “(sypdep Surjdures jo/pue saroads jusIdyrp) sdnoid juaIdip woiy
spodrydwe poazy Iy Jo sonel UsSonNI:UoqIed Y} SYuow oY) Suowe e[ Yoes 10J JuLredwod s)nsaI SYAQNV Aem-0M],

yIc

H HXANNYV



S1¢

70 8 Ioug
% 200°0 L2 L0 [ uonowIuf
800°0 Tyel 6'€ I YOI
1000°0> szl 70 I dnoin SOH ‘PYH 100 ‘aunf
€0 8 loug
90 0 10°0 [ uonoeIu]
10 9C 60°0 I TIUOIA
10 9T 600 I dnoip SVH ‘PVH 8ny ‘oung
0 Jog
* 1000°0> S'L61 SY 4 uoW PYH 1O ‘Sny ‘unf | aNS aPa8IoN
91 81 Ioug
z0 81 L0 v uonoeIdu]
z0 6'1 8’1 4 uo
% 1000 101 v'0 4 dnoin SOH ‘POH SVH 100 ‘Suy ‘eunf ¢ )i
0C 8 lourg
60  100000>  1000°0> [ uonoeIsu]
80 €1 €0 I YIUOTA
€0 90°0 10°0 I dnoip PDOH ‘SVH 100 Sny
10 8 Joug
L0 0 #00°0 [ uonoerdu]
* €00°0 LLT €0 I YIUOA
0 61 £0°0 I dnoip SOH ‘POH 8ny ‘oung
90 9 loug
1'0 a3 L0 4 QUOIN POH WO ‘Sny‘sung 7S
1 81 loug
60 z0 90°0 f  UOpoBION]
10 9T €0 4 UOIN
80 €0 $0°0 z dnoin SOH ‘POH ‘SVH 100 Bny ‘sunf [ S ERACE |
d A SS 19939 sdno1n SUUOIA IS oe]




91¢

61 T Joug
0 I'C Lo T uonoeIduy
* 1000°0> $'8¢ 1’9 I UO
80 €0 10 4 dnoin POH ‘SVH ‘PVH 190 Sny
70 9 Joug
# 1000°0> 0°0ST1 1'¥91 z UON POH PO ‘Sny ‘sunf  ¢ams
90 Tl loug
0 81 z0 T uomnoeIsuy
60 €0°0 20070 I IuoN
€0 €1 10 4 dnoip sTD ‘SVH ‘PVH 8ny ‘sung
60 TI Jourg
90°0 (%% 90 7 uonoeIdul
% 8000 €L 'l r4 WUON
¥'0 80 90°0 I dnoin SVH ‘PVH RO Sny ‘aunf xS
70 8 Joug
% 200°0 122 01 1 uonorIuj
€000°0 6'LE 81 I YOI
70 90 €0°0 I dnoip sqH ‘PVH PO By [AwS SHEHIEIN]
d A SS p 1035d sdnoin SYIUOIN EE aye]




ANNEXE ]

217

One-way ANOVAs results comparing for each lake from chapter 3 the carbon or
nitrogen stable isotope ratios of invertebrates from different groups (different species
and/or sampling depths). Asterisks denote significant differences (P < 0.05).

Lake  Month Site  °°P® perect 4f 0SS F P
ratio

ge;ies June Sitel &“°C  Group 3 248 96  0.005*
Error 8 6.9

8°N  Group 3 42 131.8 <0.0001 *
Error 8 0.09

Aug Sitel 8“°C  Group 2 99 177  0.003*
Error 6 1.7

8N Group 2 1.1 75 0.02 *
Error 6 04

Site2 8”°C  Group 1 13.8 207 0.01 *
Error 4 2.7

8°N  Group 1 24 78 0.05
Error 4 1.3

Site3  8C Group 1 43 337  0.004*
Error 4 0.5

"N  Group 1 15 102 0.03 *
Error 4 0.6

Oct Sitel 82°C  Group 3 144 7.1 0.01 *
Error 8 54

8N  Group 3 12 17 0.2
Error 8 1.8

Site2 8°C  Group 4 268 33.0 <0.0001 *
Error 10 2.0

"N Group 4 1.1 29 0.08
Error 10 09
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Lake  Month Site i;fi‘g’pe Effect df SS F P

Ferré June Site3 §°C Group 2 3.1 5.9 0.04 *
Error 6 1.6

8°N  Group 2 02 24 0.172
Error 6 0.3
Error 6 0.07

Oct  Sitel 3&“C Group 3 197 21.7  0.0003 *
Error 8 2.4

"N Growp 3 05 1.7 0.2
Error 8 0.8

Site3 &°C  Group 3 116 13.0  0.002*
Error 8 24

8N  Group 3 62 114  0.003*
Error 8 1.5

Neigette June  Sitel §°C Group 3 315 7.7 0.01 *
Error 8 109

"N Group 3 13 26 0.1
Error 8 14

Site2  83C Group 3 52 57 0.02 *
Error 8 2.5

8N Group 3 7.9 343 <0.0001*
Error 8 0.6

Aug Sitel 8°C  Growp 3 309 12.1  0.002*
Error 8 6.8

"N  Group 3 54 62 0.02 *
Error 8 2.4

Oct  Site2 8%C  Group 2 367 47.0  0.0002*
Error 6 2.3

8N Group 2 54 76 0.02 *
Error 6 2.1

Site3  8PC Group 3 465 159  0.0001 *
Error 8 7.8

"N  Growp 3 64 7.0 0.01 *
Error 8 24
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ANNEXE K

Isotopic compositions (in %o) of the different potential food sources of amphipods
used in the SIAR mixing models for each site and each month for each lake from
chapter 3 (mean + SD, n = 3 pseudoreplicates per depth sampled for each food at each

site) (PZ = Pelagic zone).

Lake Site Month  Food Depth  87°C (%0) 8N (%)
des 1 June Leaves sd -305+04 -1.8+0.1
Baies
Epilithon s -262+0.1 09x02
SOM sd -26.7+£0.5 1.3+0.5
Aug Leaves -30.5+£02  -1.5+03
Epilithon ] -204+£0.1  -13+£0.1
Oct Leaves sd -30.6+0.0 -2.6+0.3
Epilithon ] -23.8+03 -05+0.2
SOM sd -266+03  14+09
2 June Leaves -27.9+0.0 -45+0.1
SOM - Epilithon -27.6+0.1 -0.6+£0.7
Aug Leaves -30.5+02  -1.5+03
Epilithon S -24.1+02 03=£0.2
SOM sd -269+0.5 0.0+0.7
Oct Leaves -28.7+0.1  -13+0.1
Epilithon ] -26.5+03 3.2+08
SOM sd -272+04 -03+1.8
3 June Leaves 274+02 -1.6+0.2
SOM -279+£0.0 0.7+0.1
Aug Leaves -294+0.0 -1.8+0.2
SOM - epilithon  sd 27.7+03  0.0+0.2
Oct Leaves -29.7+£0.0 -1.6+0.2
Epilithon -238+03 -0.5+0.2
SOM sd -283+0.7 04+04
PZ Aug Daphnia sp -31.2+02  2.0+0.1
Oct Daphnia sp -325+£0.6 2.1+0.0




Lake Sitt Month  Food Depth 8°C (%0) 8N (%o)
Ferré 1 June Epilithon ] 21.5+03  0.6+0.2
SOM sd -289+0.6 05+0.6
Aug Leaves S -309+0.1  -0.6+0.1
Epilithon sd -202+05 2.1+0.6
Epiphyton sd -233+£02 27+0.1
SOM sd -282+£0.5 19+03
Characeae sd -18.0+£13 47+03
Oct Leaves s -30.7+£0.0 -1.1+£0.1
SOM d -294+02 1.5+04
Characeae d -182+02 14+04
2 June Epilithon sd -248+03 2.8+0.1
SOM ] -272+£0.0 1.6+0.2
Aug SOM sd -27.6+02 2.8+0.7
Characeae d -200+1.0 3.7+£02
Oct Leaves S -30.7+£00 -02+0.3
SOM sd -284+£0.5 0.1+£12
3 June Epilithon d 24.8+0.3 2.8+0.1
SOM S -293+04 16+0.6
Aug Leaves S -304+£0.0 -2.6+0.1
Epilithon S -204+0.7 1.6+03
SOM sd -29.0+0.6 29+0.8
Characeae d -193+09 45+08
Oct Leaves S -30.6+03 -1.0+£0.2
Epilithon sd 202+0.5 2106
SOM sd -283+04 24+0.6
Characeae d -172+06 1.4+0.2
PZ Aug Daphnia sp -335+05 89+04
Oct Daphnia sp -35.6+0.2  7.3+0.1
Neigette 1 June Leaves ] -299+00 0.8=+0.1
Epilithon ] 23.1+04 4.1+03
SOM ] -262+1.1 1.2+£0.8
Green algae d -144+02 44+£0.1
Aug Leaves ] -29.7+0.7 20+1.7
Epilithon S -19.5+£03 49+0.38
SOM sd 274+£09 29+03
Characeae sd -148+0.7 24+£26
Oct Leaves S -304+00 0.6+03
Epilithon S -239+04 3.1+04
SOM S -272+1.0 3.0+04
Characeae S -17.6 0.7 -02+0.1
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Lake Site  Month  Food Depth  3°C (%0) 8N (%)
Neigette 2 June Leaves s -29.6+0.1 1.0+0.1
Epilithon d -18.0+0.0 34+0.0
SOM ] -285+0.6 1.6+0.5
Aug Leaves S 296+06 -23+0.1
Epixylon d 257406 34+02
SOM sd 295+0.1  1.6+0.5
Characeae sd -156+£2.8 13+32
Oct Leaves d 298+02 -1.6+x03
SOM ] 285+02 1.1+05
3 June Leaves S -294+00 1.1+0.0
SOM ] -284+£05 1.7£0.5
Aug Epixylon S -251+00 1.6+0.1
SOM s 280+£02 23+0.2
Characeae sd -148+3.0 -09+0.9
Oct Leaves S -29.7+00 -1.6+0.2
Epilithon s -26.5+03 32+0.8
SOM sd -283+0.7 04+£04
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ANNEXE L

The five types of connection networks that were used to construct the connectivity
matrices (matrix B) that were tested to create the spatial variables of the variation
partitioning analysis of chapter 4. Each dot represent a lake of the study region, lines
represent the connections between the lakes under each network.

Delauney triangulation Gabriel graph

Relative neighbourhood Minimum spanning tree

o

R
|

Maximum distance graph
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Map of the drainage basins in which lakes of the study region of chapter 4 were
located.
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ANNEXE N

Representation of the three MEM variables used in the variation partitioning analysis.
Each square represents a community as spatially located in the study region. The size
of a square represents the score of the community on the MEM and the color of the
square represents if the score is negative (white) or positive (black).
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