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Résumé

Les Broméliacées sont une vaste famille de plaatlsurs néotropicales dont certaines
ont la capacité de retenir de I'eau et des détgtése a 'agencement de leurs feuilles qui forment
un phytotelme (du greghyto: plante etelma: mare). Elles fournissent ainsi un habitat pour de
nombreux organismes aquatiques, depuis les miganrsmes jusqu’aux vertébrés. Dans cet
écosysteme aquatique, les détritus collectés sguius souvent de la litiere qui constitue la base
du réseau trophique dont dépend la Broméliacée pacquisition des nutriments. Ces
phytotelmes forment des microcosmes aquatiqueseiatires nombreux et distribués dans des
environnements tres divers, allant du sous-bola €@rét tropicale a des sites trés exposés comme
les inselbergs. De plus, certaines especes entnetié des relations mutualistes trés poussées
avec des invertébrés terrestres tels que les feumiors que d’autres, qui ont évolué dans des
environnements trés pauvres en nutriments, oneeours a l'insectivorie. Si les communautés
d’'invertébrés de ces phytotelmes ont fait I'objetrebmbreux projets de recherche en écologie,
Nnos connaissances sur la structure des commurdrit@gro-organismes sont trés parcellaires, et
les facteurs de contr6le qui fagonnent ces comntérasont le plus souvent déduits d’études
réalisées dans d’autres écosystemes aquatiques.

L'objectif général de ce travail de these a éténalgser l'influence de facteurs
environnementaux et biologiques sur la structurka etiversité des communautés microbiennes
aquatiqgues des phytotelmes des Broméliacées léealidans des environnements contrastés de
Guyane francaise. Nous avons examiné les communaagiatiques de 8 especes de
Broméliacées a réservoirs situées sur deux sit€dugmane francaise, en considérant différentes
variables abiotiques et biotiques, tels que lasstkgegétatifs des plantes, la taille de I'habites,
groupes fonctionnels d’invertébrés, I'associatiartunaliste avec des fourmis...etc.

Les résultats obtenus mettent en lumiere l'ubiqui& différents groupes de micro-
organismes (virus, bactéries, champignons, algueargotes et cyanobactéries, protozoaires et
micro-métazoaires) dans cet écosysteme et 'impogtdonctionnelle d’organismes autotrophes
dans ce réseau trophique considéré jusque-la coewukisivement détritique. Ces plantes
procurent ainsi une grande variété d’environnemeaqsatiques, depuis des écosystemes
exclusivement hétérotrophe®.d. Guzmania lingulajajusqu’a des écosystemes ayant un
fonctionnement autotrophe dominant, en particubez les plantes les plus exposées.(
Catopsis berteroniana La structure du réseau trophique microbien desmBliacées dépend en
grande partie (1) de la structure de I'habitatsea dire des traits végétatifs des plantes tedslau
taille de celles-ci et le nombre de réservoirs, (3t des conditions environnementales dans
lesquelles sont situées les plantes, a savoir dgi¥pn a la lumiére et I'approvisionnement en
ressources détritiques. Pour la Broméliacée denmak fourmisAechmea mertensiiidentité de
la fourmi associée conditionne la structure delitsd et la localisation de la plante, ce qui
influence indirectement la structure du réseauhiigpe microbien. Les invertébrés aquatiques
sont impliqués dans le contréle des communautésobiennes de par leur filtration sur les
micro-organismes. L’analyse des patterns de digidh suggére toutefois que leurs activités
d’excrétion, de fragmentation des détritus et dgalage de la matiere organique ont un effet
positif sur le réseau microbien. Les communautéséb@nnes de la Broméliacée insectivore
Catopsis berteronianasont principalement modulées par le nombre deasaes de fourmis, qui
constituent I'essentiel des proies de cette plante.

Ces travaux mettent en lumiere la trés grande sli¢gedes écosystéemes aquatiques crées
par les Broméliacées, et limportance de ces demigpour le maintien de la diversité
taxonomique et fonctionnelle des micro-organisnrefoett tropicale.

Mots clés : micro-organismes ; réseau trophique aquatiqueomBliacées a réservoirs ;
phytotelmes ; Guyane francgaise ; forét tropicale.



Abstract

Bromeliads are a large family of neotropical floimgr plants. The leaves of many
bromeliads are tightly interlocking, forming wellsat collect water and organic detritus. These
phytotelmata (plant-held water) provide habitat farmerous aquatic organisms ranging from
microorganisms to vertebrates. In this aquatic ystesn, detritus (usually leaf litter) form the
basis of a food web upon which depends the nutribibthe bromeliad. In tropical forests, these
phytotelmata form abundant natural aquatic microwyddistributed in a large range of tropical
environments, from understory to overstory. In #ddj some species of tank-bromeliads share
mutualistic relationships with terrestrial inventates such as ants, while others have evolved in
nutrient-poor environments and have become insacis. Although numerous ecological
studies have dealt with invertebrates communitesalyses of the structure of microbial
communities in tank-bromeliads remain very scamed factors that shape these communities
derived mostly from studies of others aquatic estesys.

Here, we analyzed the impact of environmental aabbgical factors on the structure and
the diversity of aquatic microbial communities iank-bromeliads located in contrasted
environments in French Guiana. We examined aquatimmunities inhabiting tanks of 8
bromeliad species located in two sites of Frenclha®y and analyzed the impact of different
abiotic and biotic variables, such as vegetatiagtsrof plants, habitat size, functional feeding
groups of invertebrates, mutualistic associatiotn a&nts...etc.

Our results highlight the ubiquity of microbial gqus (virus, bacteria, fungi, eukaryotic
algae and cyanobacteria, protozoans and micronetaym this ecosystem and the significance
of autotrophic organisms in this detritus-basedesys These plants provide a wide variety of
aquatic environments; from strict heterotrophictesys €.g. Guzmania lingulajato mixed
systems in which the autotrophic compartment soneidominates(g. Catopsis berteroniaha
The structure of the microbial food web in tank+bediad largely depends on (1) the habitat
structure i(e. the vegetative traits of the plants such as glaight and the number of wells), and
(2) the environmental conditions of the planits.(light exposure and input of detrital organic
matter). For the ant-garden bromeliA@chmea mertensiwe found that the identity of the
associated ant affects both habitat structure dadt gocation, which in turn influence the
structure of the microbial food web. Through tHeiration, aquatic invertebrates are involved in
the control of microbial communities. However, @n@alysis of the distribution patterns suggests
that their activities of excretion, detrital proseg and nutrient cycling positively affect the
microbial food web. In the insectivorous tank-brdiac Catopsis berteronianabacterial
communities were mostly driven by the number ofddaats, which represent the main trapped
preys in this plant.

This work highlights the huge diversity of aquagcosystems that are created by
bromeliads, and their significance for the mainte@aof taxonomic and functional diversity of
microorganisms in tropical forests.

Key words: microorganisms; aquatic food web; tank-bromeliaghytotelmata; French
Guiana; rainforest.
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L’écologie a été référencée pakens (1992)comme la science des interactions, ou
les organismes sont a la fois affectés par leurr@mvement et affectent celui-ci. Parmi les
nombreux environnements qui composent notre plankts écosystemes aquatiques
représentent des milieux substantiels, recouvrarg ge 70% de la surface de la Terre. A
travers I'étude des flux de matiere et d’énergeecompréhension du fonctionnement des
écosystemes aquatiqgues a conduit les scientifigubéoriser et modéliser le fonctionnement
de ces systémes. Or, si depuis les travaukindgeman (1942) de nombreuses études ont
cherché a comprendre les processus de régulatomédeaux trophiques, nombreuses sont
celles qui ont gardé un cadre de chaine trophigéeaile et négligé "I'arene des interactions".
En outre, des travaux récents montrent la nécedsitier le fonctionnement de I'écosysteme
a la biodiversité dans nos schémas fonctionf&ilvastavaet al.,2004 ; Duffy et al.,2007 ;
Woodward, 2009) Ainsi, d’'une conception de chaine trophique sempt linéaire, les
progres scientifiques des quarante dernieres anoéegpermis d’améliorer les modeles
trophiques, via les concepts de boucle et réseau microbien. Dedaite en révélant
importance du compartiment microbien, I'écologiécrobienne aquatique a été propulsée
comme une discipline majeure de I'écologie aquat{omeroyet al.,2007)

Au cours des années 80, plusieurs modeles conderf@anstructure et le
fonctionnement des réseaux trophiques ont vu le [Binel-Alloul et al., 1998) en
particulier la théorie des cascades trophiq@zsenter et al.,1985) le modéle "Bottom-up-
Top-down" (McQueen et al., 1986, 1989) le modéle "Proie-dépendantPerssonet al.,
1988) et le modele "Ratio-dépendanfArditi & Ginzburg, 1989). Malgré les nombreux
travaux sur ces différents modéles, peu relatentrdponses du réseau microbien dans ces
approchegqPinel-Alloul et al., 1998) Par exemple, les mécanismes de cascades trophique
semblent mal connus au niveau microbien tant egestdisponibles, soit se contredisent, soit
indiquent des résultats non significatifs. Les appes en milieu pélagique montrent une
atténuation des effets en cascade de la prédailes micro-organismes, provoquée par la
présence de particules détritiques (ayant uneifimdie refuge, en plus de celle de ressource)
et induisant des phénomeénes de rétroaciiBassow, 2002)Ceci constitue un des exemples
soulignant I'action synergique des différents factede contréle, et illustre la difficulté
d’élucider les mécanismes écologiques, qui faconfes réseaux trophiquditchell &
Carpenter, 1988) En outre, les possibilités d'application de cesdétes restent
controversées, notamment lorsque les organismestrophes et omnivores sont intégrés, et
en particulier en zone tropica{finel-Alloul et al., 1998 ; Dangeret al., 2009) De méme,

l'opposition de deux paradigmese] réseaux trophiques basés sur la dégradation de la
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matiere organique ("brown") et ceux basés surdayetion primaire ("green")] est récurrente
en écologie aquatique. Pourtant, les schémas clhstepactuels tendent a lier ces deux
modes de fonctionnement. La détermination de lantribution respective au sein des
réseaux trophiques est devenu un enjeu cr(igiabre et al., 2004 ; Butler et al., 2008)car

la forte variabilité du couplage bactérie-productiqprimaire affecte fortement le
fonctionnement des écosystenf@zam & Malfatti, 2007).

L’étude des réseaux trophiques peut étre apprébgratédifférentes approches. L'une
d’entre elles, proposée initialement pamdeman (1942) consiste a regrouper les
organismes en niveaux trophiques ou groupes fanmmis. Il est bien connu que des taxons
différents peuvent avoir les mémes fonctions an deil'écosysteméHall et al., 2000) de
méme que des processus différents peuvent menes @atrons similaired_evin, 1992)
Agréger les taxons en groupes fonctionnels perrobtehir moins de catégories que les listes
d’especes ne le fonBonada et al., 2007) ce que simplifiea priori les prédictions des
réponses des communautés aux fluctuations envinoem@les, et cela sur des patrons
d’échelles spatiales différentes. Aux vues dettarhture, les connaissances sur les réseaux
trophiques aquatiqgues émanent principalement désumipélagiques marins et lacustres et
des biotopes lotiques, ou le compartiment microlesh souvent partiellement intégré et
représente une "boite noire".

Découverts au XVA siécle, les micro-organismes n'ont été que récembradmis
comme une composante importante et essentiellevdaty Potentiellement cosmopolites, ils
ont un réle clé dans le fonctionnement des écosyestéen intervenant dans tous les cycles
biogéochimiguegFalkowski et al.,2008) Apparus il y a plus de 3,5 milliards d’années, ce
qui leur a permis ainsi une longue évolution, ldsraorganismes ont su s’adapter a des
conditions environnementales diverses et contribumexorablement a la biodiversité de
notre planete(Weisse, 2006 ; Pedros-Alio, 2006)Dans la plupart des écosystemes, la
minéralisation de la matiére organique est en grqnadtie liée a leur activité et ils sont le plus
souvent une source de nourriture essentielle peimétazoaires, formant ainsi la base de
nombreux réseaux trophiqué@omeroyet al.,2007 ; Falkowskiet al.,2008) Ainsi, compte
tenu de leur impact sur I'environnement, la sahi&eonomie, les services qu’ils fournissent
a la société humaine sont considéraléeg. Berthelin, 1987 ; Edwardset al, 2001 ; Daily
et al., 2000) Malgré les avancées technologiques et méthodolegiggalisées au cours des
trente dernieres annégsmblard et al.,1998 ; Azam & Malfatti, 2007) nos connaissances
sur les micro-organismes, tant en terme de quealtidin que dans les estimations de diversité

microbienne, restent minces face au gigantesquevas qu’ils constituenfWeisse, 2006 ;
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Pedrés-Alio, 2006) Dans le contexte actuel de réchauffement climatigt d’érosion de la
biodiversité, les micro-organismes nous offrent deedeles d'études a des échelles
temporelles et spatiales compatibles avec les emeésents. Néanmoins les travaux sur les
micro-organismes se heurtent a certaines diffisultétamment méthodologiques. De plus, en
dépit de I'existence de plusieurs définitions guistent pour qualifier un micro-organisme
(Caron et al., 2009) et la notion d’espéce rafPedros-Alid, 2006 ; Caron & Countway,
2009) aucune n’est vraiment satisfaisante ce qui alimée nombreux débats au sein de la
communauté scientifiqu@layden, 1997)

Afin de contribuer au développement d’'un cadre eptuel intégrant les micro-
organismes dans un continuum trophique, il est s d’'analyser les patrons de
distribution et de diversité des micro-organismes klation avec les conditions
environnementales, mais aussi de mettre en évidanmagure des interactions qui régissent la
structure des communautés. SelBameroy (2001) les mesures empiriques au sein de
systemes naturels et complexes demeurent, a I'reiteelle, la meilleure fagon d'intégrer
tous les processus des écosystéemes. Les résed/ems formés par les feuilles des
Broméliacées, représentent un écosysteme a larigisal et tout a fait adapté a I'analyse des
patrons de distribution et de diversité des miaganismes en relation avec les conditions
environnementales. En effet, avec plus de 3000 cespé&lécrites(Luther, 2008), les
Broméliacées couvrent un vaste ensemble d’haldtate gradients environnementaux au sein
des foréts néotropicales, dont elles contribudiexaraordinaire diversité. Elles représentent
I'une des catégories les plus diversifiees desqiblyhes (du grecquehyto: plante etelma:
mare), terme qui regroupe tous les végétaux capatderetenir durablement de I'eau. Ces
microcosmes naturels forment des écosystemes gqgeaatbien délimités spatialement, trés
nombreux et comparables a des {fegvastava, 2006) Facilement manipulables, ce sont des
microsystemes pertinents pour étudier la variagbitie leurs communautés associées et de
leurs interactiongArmbruster et al., 2002) et pour tester différentes théories écologiques
(Srivastava, 2006 ; Srivastava & Bell, 2009)

L'utilisation du phytotelme des Broméliacées peuie éppréhendée selon plusieurs
approches, dont deux ont été utilisées dans leecdels travaux conduits au cours de cette
these, a savoir: (1) comme modele d'étude pourertedes concepts écologiques, en
particulier, par la réalisation de manipulations @®@mmunautés et (2) par une approche
écosystémique. Celle-ci a consisté a analyserskailalition et la structure des communautés
microbiennes aquatiques des phytotelmes des Braoééls localisées dans des

environnements contrastés de Guyane francaise.



INTRODUCTION GENERALE

La premiére partie de ce manuscrit est consacrge aevue bibliographique traitant
des réseaux trophiques microbiens et des phytoselb@eprésentation des sites d’études, des
méthodes employées et des objectifs de ce trawdilsuite & cette synthése bibliographique.
La troisieme partie du manuscrit, présente lesltaswbtenus et est divisée en quatre parties,
exposees en autant d’articles. Les deux premiéueke® traitent plus particuliérement de la
structure des communautés et des réseaux trophigaes différentes espéces de
Broméliacées se répartissant selon des gradientsoenementaux. Dans la troisieme
publication, une attention particuliere a été por@ l'influence indirecte de fourmis
mutualistes d’une Broméliacée sur les communawggwatistes. Enfin, la quatrieme étude se
focalise sur la structure des communautés microleerau sein des réservoirs d’'une plante
insectivore d’'un unique site aux conditions envirementales particulieres. Dans cette
derniere publication, nous avons ainsi cherchévaisai I'origine de la matiére organique

animale pouvait influencer les communautés aquesiguicrobiennes.
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I. SYNTHESE BIBLIOGRAPHIQUE

1. Le réseau trophique microbien

1.1. Les micro-organismes et leur biodiversité

Les micro-organismes (ou microorganismes ou micpbent définis comme étant les
organismes procaryotes et eucaryotes invisiblé®e@ hu, c’est-a-dire de taille inférieure a 1
mm (Caron et al., 2009) Ainsi, les micro-organismes comprennent des sgmants dans
chacun des trois domaines du vivant, a savoir BacgtArcheae et Eukary@rig. 1) et dans
presque tous les principaux phylums. Leur répartitet leur diversité (taxonomique et
phyllogénétique), couplées a de fortes abondanfed, que les micro-organismes, et

particulierement les formes aquatiques, sont Vigaeent cosmopolites.

Eukarya
- Archaea
Bacteria Green M Fungi
i sulfur Methanosarcing lCrapors slazo:
Spirochaetes joe:. et R Metazoa
P _ bacteria Methospirillum| | 1-‘1|L1p]].|¢5'ﬁ‘m“1‘ bozaa Heterokonta
Proteobacteria f'ﬂ“u:'l | Methanobacterium Ciliates
Cyanobacteria POSIIVES Ifolob Dinoflagellates
Sulf 5 i
Planctomyces uHolobes Chlorophyia

and relatives
Bacteroides
Cytophaga

Thermatoga

Rhodophyta

Thermoproteus Parabasalca

Diplomonads

Aquifex

Figure 1. Arbre phylogénétique présentant les trois domaduegivant (SeloiwWeisse, 2006

Cette large distribution amena le biologiste haliis Lourens Bass-Becking a
formuler en 1934 le concept selon lequel "tout nde est partout, c’est I'environnement qui
sélectionne" (@verything is everywhere, the environment séledtsstrant le fait que les
micro-organismes sont cosmopolites mais ne se aigweht que si un habitat approprié existe
(cf. Quispel, 1998pour une courte revue des publications de BaakiBgg Whitfield,
2005) Cette vision, a laquelle les biologistes se $entis pendant environ un siécle, induit,
entre autres, que la dispersion n’'est achevée igaa moins quelques taxons sont mieux
adaptés a un environnement local spécifique quéalamns déja présents. Cela sous-entend
aussi que les micro-organismes sont fortementaotérau stress, et qu’ils peuvent donc

survivre sur de longues distan¢esighes Martiny et al.,2006).
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Bien qu’il n’y ait aucun doute sur le fait que lajarité de la diversité du vivant soit
représentée par les micro-organismes, cette di@emsicrobienne reste peu connue par
rapport a celle des plantes et des animaux. Eh @ffestime que moins de 10%, voir moins
de 1%, des espéces procaryotes ont été déevitesse, 2006)Les micro-organismes ont
souvent été négligés dans les études écologigadsidnnelles, en raison d’un manque de
méthodes adéquates pour les quantifier et lestéaisar. Ainsi, I'évaluation de leur diversité
est limitée a cause de leur petite taille, de Ealoe de diagnostic de caractéres phénotypiques
et également du fait que beaucoup d’entre eux diffitiles a isoler et a cultivefDorigo et
al., 2005). L’émergence des nouvelles techniques d’analysesynm par exemple la
microscopie a épifluorescence, la cytométrie de, flanalyse d’'images... et plus récemment
les outils moléculaires, a révolutionné le domaileel’écologie microbienne au cours des
trente dernieres années tant au niveau de la €uafitin, que dans l'estimation de la
biodiversité (Amblard et al., 1998 ; revue deWeisse, 2003 ; Dorigoet al. 2005) Par
exemple, les techniques moléculaires (PCR, fingedpont révélé que chaque lac et étang
comportait ses propres communautés de bactéridplarf¥annarell & Triplett 2004 ;
Hahn et al., 2005 ; Schauer & Hahn 2005 ; Langenhedeet al., 2006) De nombreuses
études montrent que certains taxons ont une disiwilb cosmopolite alors que d’autres ont
une distribution plus restreint@Coleman, 2002 ; Richardset al., 2005 ; Mitchell &
Meisterfeld, 2005 ; Langenhedeet al.,2006).

L’estimation de la biodiversité des micro-organisnse heurte a un probléme de
taille : la définition d’espéce. Plus de 20 conseptistent dans la littérature pour définir une
espece(revue deMayden, 1997) Si la prise en compte des guildes fonctionne(fes
exemple les bactéries hétérotrophes ou les protdggvores) est une approche adéquate pour
guantifier les voies métaboliques, elle demeurgpnapriée pour relater la diversité des
micro-organismes aquatiques. De plus, la notiorsgBee n’est pas sans conséquence sur
l'interprétation des données moléculaires lorsqien lconsidére que les "especes"
microbiennes sont cosmopolitésSinlay, 2002) En effet, beaucoup d’études assignent les
différentes espéeces de micro-organismes d’aprésAlBd ribosomal avec un pourcentage de
similarité inférieur a 97%. Or si ce taux était kgueé a des organismes de plus grande taille,
il correspondrait a affirmer qu'une famille d’oiseaou encore que les primates appartiennent
tous a la méme espece et sont ubiquigédstfield, 2005 ; Hughes Martiny et al.,2006)

Le principal probleme du conceptverything is everywheérest qu’il ne repose pas
sur une hypothése vérifiable. De méme, il est imeoant de statuer sur le vrai hombre

d’especes de protistes aussi longtemps que demeotst entiers comme ’Amérique du Sud
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resteront sous-échantillonn@=issner, 2008) Considérant les nombreux travaux réalisés au
cours des dernieres années, l'ubiquité des miggarosmes n’apparait pas si évidente
(Lachance, 2004) En revanche, ces travaux confirment que le milda vie (the
environment selectsest responsable en grande partie de la varigjiatiale de la diversité
microbienng(Hughes Martiny et al.,2006) La biogéographie microbienne n’en est toutefois
gu'a ses débuts et ne nous permet pas, a I'heurellec d’'apprécier les patterns de
distribution des micro-organism@#/hitfield, 2005 ; Yousephet al.,2007)

1.2. Réle des micro-organismes dans les cycles doghimiques

La Terre possede des systemes naturels de recyddagéléments essentiels a la vie,
gue I'on nomme cycles biogéochimiques. Un cyclegéaxhimique est le processus de
transport et de transformation cyclique d'un élé@oencomposé chimique circulant au travers
des grands réservoirs que sont la géosphére (étenastre et sol), I'atmosphére (air),
I'hydrosphére (eau de mer, rivieres et lacs, glggielans lesquels se retrouve la biosphére
('ensemble des étres vivants). Les divers cycte¥écent a la biosphere une capacité de
régulation qui est a la base de la pérennité desyétemes grace a la grande stabilité qu'elle
assure (tout du moins en dehors des interventionsalmes et phénomeénes géoclimatiques
exceptionnels). Ces cycles biogéochimiques somteraction les uns avec les autres et lient
les différents écosystemes entre eux. Les six éltsnincipaux (hydrogene, carbone, azote,
oxygene, soufre et phosphore) auxquels il conwiéagbuter les métaux lourds, forment les
éléments constitutifs majeurs de toutes les macdéxules biologiqueéSchlesinger, 1997)

Au sein des réseaux trophiques et, plus généralterdans le fonctionnement des
ecosystemes, les micro-organismes (essentielletraiéries, archées et champignons) du
sol, des eaux, des sédiments, des océans, inteevienomme les principaux agents dans le
fonctionnement des cycles biogéochimiques de digkmmentgEhrlich, 2002 ; Falkowski
et al., 2008) dont ils régulent et déterminent méme totalememtaices étapes. A titre
d’exemple, au sein du cycle de I'azote, la produrcte nitrate (N@) en présence d’oxygene
[oxydation de 'ammonium (NK) en NQT] n’implique que des bactéries ou archées trés
spécialisées, pour la plupart chimioautotrophesisDezette voie a deux étapes, on a dans un
premier temps une oxydation de 'ammonium en e#ri{NQ) via I'hydroxyamine, et
ensuite les nitrites sont oxydés en nitrates pareunsemble de bactéries nitrifiantes
(Falkowski, 1997)
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Les micro-organismes contribuent également au egapties cycles biogéochimiques
(par exemple, C et N, C et Fe...). En effet, ces ggsas requiérent une coopération
synergique d’assemblages d’espéces multiples, pm&m® typique dans la plupart des
transformations biogéochimiques. Ainsi, en faisamtrvenir des couples de réactions
d’oxydoréduction conduit par difféerents micro-orgames (souvent séparés spatialement ou
temporellement), ces processus influencent le fomeseément des écosystéen{égnnelet al.,
2005) En raison des commodités physiologique et biohim les cycles élémentaires ont
généralement été étudiés de maniere isolée, biéls gient co-évolué et que chacun
influence le résultat des autr@erlt et al.,2001)

1.3. Le concept de boucle microbienne

Parmi les cycles des difféerents éléments, celutatbone apparait comme primordial
dans le fonctionnement des écosystemes et denepted étudié. En effet, le carbone étant
l'une des molécules les plus abondantes de lah®ospil est considéré comme I'élément
fondamental impliqgué dans les processus de trandfénergie et de matiére au sein des
réseaux alimentaires. Ces derniers ont été tresésten milieu aquatique pélagique, mais ce
n'est qu'a partir des années 1980, que I'on a nétéy sein de ces réseaux le compartiment
microbien. Ainsi, en s’interrogeant sur les factede contrdle des bactéries en milieu marin,
Pomeroy (1974)fGt le principal précurseur de I'écologie microbienaquatique et est a
I'origine du concept de boucle microbienne ("midgedloop” ; Azamet al.,1983. Les études
des milieux aquatiques ont alors pris un nouvebresgropulsant I'écologie microbienne
aguatique comme une discipline majeure de I'écelagjuatique. D’une conception classique
de chaine trophique linéaire pélagique (phytoptame* zooplancton> poissons) basée sur
la production primaire, nous sommes passes a wenvplus complexe du fonctionnement
des réseaux trophiques aquatiques en considérampoltance et le rbéle des micro-

organismes dans les transferts de matiere (allnergbautochtone) et d’énerdgleg. 2).
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Figure 2. Représentation simplifiee du réseau trophique &g incluant la boucl
microbienne. MQ Matiére Organiqu:

Ainsi, les flux de matiére et d'énergie transitent égafdrvia les micrc-organismes
(matiére organique dissout® bactéries hétérotrophe3 protistes hétérotrophes (flagell
ciliés, rhizopodesy> métazooplancton) pour former un véritable réseaphigue Azam et
al., 1983) La boucle microbienne a été définie comme Il'ensendels flux de carbone
d'énergie, etles processus microbiens associés, qui permettemhatiére organique dissol
de rejoindre la chaine alimentaire dite classi@iee.concept de boucle microbienne souli
limportance des organismes planctoniques de pdttle dans le cycle du carne
notamment, dont le transfert s’effectue |la prédation des organismes supérieurs su
bactérivores (principalement les protistes flageké ciliés). Les bactéries hétérotrophe:
développent par catabolisme de la matiére orgaratjaehtone eautochtone, cette dernie
étant issue a la fois de l'activité métabolique phytoplancton et de la matiére organit
dissoute ou particulaire résultant des activitéprdelation des consommatel(Amblard et
al., 1998) En milieu pélagique une grandertie de la production primaire se retrouve s
forme dissoute ce qui la rend directement accessibk bactérie(Ducklow & Carlson,
1992) constituant la principale voie de flux de carhoAénsi la biomasse bactérien
représente une source de carbpour I'écosysteme pélagique, source qui seraityzemhr

sédimentation sans ce réseau trophique micro
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1.4. Evolution des concepts en milieu pélagiq

Au cours des trente dernieres années, la visioréseau trophique pélagique s’
considéraldment complexifiée, menant a un modéle d'interastiplus aboutiConsidérés
dans un premier temps comme des organismes typantefactérivores, les protist
exhibent, en réalité, une tres grande diversiténdeles de nutrition, ce qui les placer
différents niveaux du réseau trophic(Fig. 3) (Berningeret al., 1993; Arndt et al.,2000)
De plus, suite au constat que la prédation ne pbexaliquer a elle seule I'ensemble ¢
pertes bactériennes en milieu aquati(McManus & Fuhrman, 1988), la découverte de
fortes abondances viraldBergh et al., 1989) a révolutionné la conception des rése
trophiques aquatiques. Ainsi, l'intégration dewusiet du concept c"viral loog" (revue de
Weinbauer, 2004)a permis de mieux appréhender leue notamment dans le recyclage
la matiere organique, essentiel dans le fonctiommmemies écosystem(Fig. 3).

Phytoplancton

H
\ Protistes

ST pINs: Ciliés hétérotrophes,

Rhizopodes

Flagellés hétérotrophes

Parasites

MID k
(C,N,P,Si,Fe) \ TEP Agrégats

Figure 3. Le réseau trophique pélagique incluant la bouclerabhienne, la boucle virale, |
parasites et le réseau d’agrégation (Ré a partir deAmblard et al.,199¢ ; Passow, 2002
Azam & Malfatti, 2007 etGuillou et al.,2008.
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De plus, une partie du carbone organique dissoogepant de I'excrétion algale se
retrouve sous forme de particules polysaccharidigueé conduisent a la formation de gels
(Chin et al., 2004) et représentent un pool de carbone plus impodagettout le carbone
présent comme biomasse dans les oc@amsiugo et al.,2004) Ces substances sont classées
en trois catégories (les biofilms, les tapis miggab et les agrégats organiques) et sont
essentiellement des substances polymeériques ekitaces (EPSs). Les agrégats les plus
petits, les particules organiques détritiques deragpolysaccharidiques (TEP : Transparent
Exopolymer Particles Passow, 2002)demeurent les plus étudiées. Ces derniers forment
d'innombrables surfaces d’attache pour les micganismes et peuvent contenir aussi bien
des micro-organismes que des matiéres colloiddle®es débris cellulaires. Généralement
microscopiques, ces particules ont tendance aé&jagrentre elles aboutissant ainsi a la
formation de neige marine ou lacusi@arrias & Sime-Ngando, 2009) Ces agrégats sont le
lieu d’'une intense activité microbiennbof spoty associant bactéries, flagellés, ciliés et
rhizopodes, et expliquent la grande diversité dgunétretrouvée par exemple chez les
bactéries marinegohnsonet al.,2006 ; Youseplet al.,2007) lIs fourniraient également de
nombreuses niches dans I'apparente homogénéitéatdsysteme pélagique. Enfin, cette voie
d’agrégation est un processus fondamentalement riemiodans le fonctionnement des
écosystemes pélagiques, car elle accélere le puxede sédimentation de la matiére
organique(Turley & Stutt, 2000), créant ainsi un flux d’exportation du carbone Wsga
surface vers les profondeyi&g. 3).

Enfin plus récemment, suite au concept de "viralp!o celui de "myco loop" est
maintenant considér@Kagami et al., 2007a) grace, notamment, a la prise en compte des
activités des especes parasites eucary@tigs 3). Bien que leur importance fonctionnelle
dans les flux de matiere soit déja démon(keegami et al.,2011) leur(s) relation(s) avec les
autres organismes ainsi que leur(s) role(s) reeggment meconnykafferty et al.,2008)

Ainsi, en raison des nombreuses interactions gistent au sein du réseau trophique
aguatique, la vision initiale d’'une boucle micraime comme un réseau parallele a la chaine

alimentaire linéaire a compléetement été bouleversée
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1.5. Les principaux acteurs du réseau et leur réle
1.5.1. Les producteurs primaires et secondaires
1.5.1.1. Le phytoplancton

Les producteurs primaires sont représentés parcyesobactéries et les algues
eucaryotes. Les espéces phytoplanctoniques regrodes organismes d’'une grande diversité
morphologique et de taille, allant de formes uridaires de quelques micrométres a des
colonies de l'ordre du centimetre. Bien que les mamautés microphytoplanctoniques soient
étudiées depuis plus d’'un siegldaeckel, 1904) la prise en compte des micro-organismes
pico- et nanoplanctoniques autotrophes est plentécet il apparait que ces derniers forment
'essentiel des producteurs primaires aquatigueses Ldensités cellulaires du
picophytoplancton varient généralement entre’ ¥ 16 cellules.ml*. Le genre
Synechococcust des Chlorophycées sont les principaux représentaspectivement des
picocyanobactéries et des picoeucaryotes en nulidaicole(Callieri & Stockner, 2002). Le
réle du phytoplancton est de convertir les élémantstifs en matiére organique autochtone
dont une fraction importante (10-60%), élaboréas lde la photosynthése est excrétée sous
forme dissoute dans le miliefLarsson & Hagstrom, 1982 ; Obernosterer & Herndl,
1995) Les espéces phytoplanctoniques constituent égaledes proies pour les protozoaires
et les organismes métazoaires des niveaux trophigupérieurfAmblard et al., 1998)
Compte tenu de leur position, de leurs fonctionsleeeurs implications dans les relations
avec les autres organismes, le phytoplancton demlkeistoriguement un des groupes de

micro-organismes les plus étudi{ésg.Reynolds, 2006 ; Van Donlet al.,2011)
1.5.1.2. Bactéries, archées et champignons

Les procaryotes hétérotrophes rencontrés dans desysiémes aquatiques se
répartissent en deux domaines, celui des Archaeal@itdes Bacteri@Voeseet al., 1990)
gue l'on considére généralement comme des prodiscsmecondaires. De part leur position
basal au sein des réseaux trophiques, ces proearyentretiennent des interactions
particulieres avec les autres acteurs du résetmnaations essentielles au fonctionnement des
écosystemegAzam & Malfatti, 2007). Leur capacité a utiliser la matiére organique leu
confere un réle primordial dans le fonctionnemesd déseaux trophiques, car ils participent

au recyclage des éléments nutritifs et constitueet source de carbone pour les organismes
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bactérivores. Les bactéries hétérotrophes utiiseraentre 30 et 60% de la production
phytoplanctonique en milieu aquatigi@ole et al., 1988 ; Ducklow & Carlson, 1992)

En association avec les champignons, les bacténiesviennent aussi dans la
dégradation de la matiére organique allochtone tplle la litiere, parfois présente en grande
guantité dans certains milieux aquatiques d’eau celouLes champignons sont
particulierement efficaces dans la dégradationpidgmeéres de haut poids moléculaire tels
que la lignine, la cellulose et la chitiggigee, 2005)lls sont impliqués dans les premiers
stades de la décomposition de la biomasse foligineformant des substrats de plus grande
surface et en libérant des substances labilespalsnettent aux bactéries de coloniser
efficacement ces substrats. Dans les systéemesédstita dégradation de la matiére organique
par ces associations de micro-organismes est uregsos majeufcf. paragraphe 1.6.1,
p.25).

1.5.2. Les consommateurs intermédiaires

Ce groupe fonctionnel se compose des protisteelfésy ciliés et des rhizopodes
(amibes nues et thécamoebiens). En milieu pélagmaein et lacustre, les protistes
phagotrophes interviennent dans la régulation ddyfeamique des peuplements bactériens,
dans le recyclage des éléments nutritifs limitamtctoissance algale et constituent une
ressource trophique importante pour le macrozogpdan(Sherr & Sherr, 2002) Leur
position au sein des réseaux trophiques démontredée clé d’intermédiaire dans le transfert
de matiere et d’énergie entre le picoplancton ehderozooplanctoConover, 1982) Les
protistes phagotrophes sont généralement considéenésie le principal agent de contréle de
'abondance et de la production bactériei@anderset al., 1992) Cependant, le mode de
nutrition des ces protistes est a 'image de leurabilité morphologique. Ainsi, bien que les
protistes flagellés hétérotrophes (= non pigmerdi&s)jt été considérés dans un premier temps
comme les principaux prédateurs des bactéries dtgiphes (Sherr & Sherr, 2002),
l'activité de prédation des protistes flagellés atigphes en milieu naturel peut étre
prépondérant¢Sanderset al., 2000 ; Domaizonet al.,2003) De méme, les protistes ciliés
pélagiques peuvent également avoir un impact sucéenmunautés bactérienn@mek et
al., 1999) mais de nombreux protistes sont capables égateniisrgérer des cellules
phytoplanctoniques (des picocyanobactéries jusguadgues filamenteuses de grande taille),
et ainsi de créer un lien trophique direct entrprtauction primaire et les niveaux trophiques
supérieurgSherr & Sherr, 1994, 2002 ; Weisse, 2002)
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Les flagellés hétérotrophes sont dominées par daemeks nanoplanctoniques
(dénommeés communément HNF : "Heterotrophic Nangefates") de taille comprise entre
2 et 20 um et sont les principaux protistes baatégs (Carrias et al., 1996 ; Boenigk &
Arndt, 2002). Les ciliés, qui peuvent représenter une part mapte de la biomasse des
consommateurs dans les réseaux trophiques micsofathes & Arndt, 1994 ; Finlay &
Esteban, 1998Yyestent difficiles a appréhender d’'un point de farectionnel en raison de la
diversité de leurs modes d’alimentation (mixotr@phurédation, filtration) et de leurs régimes
alimentaires (herbivore, omnivore, carnivo(&jmek et al., 2000 ; Taylor & Johannsson,
1991 ; Zingel & Ott, 2000 ; Weisse, 2006)mais la majorité sont aussi des bactérivores
importants en milieu pélagiqu€drrias et al., 1996 ; Simeket al.,2000)

Les protistes amoeboides peuvent ponctuellemest téds importants en milieu
pélagigue(Mathes & Arndt, 1995 ; Murzov & Caron, 1996 ; Rogeson & Gwaltney,
2000)et participer notamment au contréle des commusadétérienne et phytoplanctonique
(Dryden & Wright, 1987). Il apparait que certaines espéces soient do@wesxmtrophie car
elles pouvent contenir des algues endosymbiotidaas leur cytoplasm@&chonborn, 1965)
Néanmoins, ces protistes sont rarement pris enidi&masion dans les milieux planctoniques
(Hauer & Rogerson, 2005 ; Kisset al., 2009) notamment parce qu’ils sont difficiles a
observer(Arndt, 1993a). De plus, bien que des études aient montré quehiesepodes
colonisent une grande variété d’habitatéathes & Arndt, 1995 ; Gilbert et al., 1998 ;
Ettinger et al., 2003 ; Anderson, 2007) la plupart d’entre eux sont des organismes
benthiques, vivant en association avec les plaadestiques ou au fond des lacs, des marres

et des eaux courantes ou encore dans les tourklitaiaset al.,2008)

1.5.3. Les virus

Les virus sont des entités biologiques constitiesinimum d’'un acide nucléique
(ADN ou ARN simple ou double brins) entouré d’'urapside de nature protéiq(Malentine
et al., 1966) et ne sont pas considérés comme des étres vigargens propre du terme, en
raison de l'absence de traceurs évolutifs commeRNAribosomal qui fait que leur
classification ne peut étre intégrée a celle réalipour les étres vivants. On estime qu'il
existe sur notre planéte prés de'ifarticules virale§Rohwer & Edwards, 2002) pour la
plupart aquatiques, ce qui représente une abondkmgement supérieure a celle de
'ensemble des organismes des trois domaines dntikes virus aquatiques seraient d’une

importance fonctionnelle essentielle dans diverscgssus structurant la dynamique de la
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biodiversité microbienne aquatique : mortalité weike, cycles biogéochimiques, transferts
horizontaux de genes . Weinbauer, 2004 ; Hamilton, 2006 ; Suttle, 2007Bien que I'on
considére que la majorité des virus soient bagiiagesWommack & Colwell, 2000) de
nombreuses études suggerent qu’une fraction sigtife de particules virales peut étre
associée aux algues et aux cyanobactéBiettarel et al.,2002 ; Dorigoet al.,2004).

De part leurs activités (cycle lytique, cycle lyéagjue et cycle chronique), les virus
ont un réle écologigue majeur dans les écosystameatiques. En effet, ayant leur propre
mode d’action, ces trois processus induisent dessempences différentes pour le
fonctionnement de I'écosysteme, impliqguant les ssikomme des agents de mortalité
microbienne, des agents structurant la diversit&ahienne et des agents impliqués dans le
transfert de matiéere et d’énerdg&einbauer, 2004 ; Colombet, 2008)

1.5.4. Les parasites eucaryotes

Si les connaissances sur les parasites aquatigsienr limitées, il apparait néanmoins
gu’aucune catégorie d’organismes, qu’ils soient oni pluricellulaires, pro- ou eucaryotes,
n’échappe au parasitisme, probablement en raisda dwersité écologique et taxonomique
des parasites et de leur ubiquité dans la plupstesivironnementd afferty et al., 2006)

Les parasites interviennent dans de nombreuseaadtitins au sein des réseaux trophiques en
influencant la richesse spécifique, le nombre dasliet de niveaux trophiques ainsi que la
longueur des chaines alimentai(@aompson et al., 2005) La plupart d’entre eux semblent
fortement spécialisés ce qui peut les rendre skessib la disparition de leur espéce héte.
L’incorporation des parasites au sein des réseaykigues reste difficile a appréhender. En
effet, ils peuvent avoir des cycles de vie commexa nourrissant sur différents niveaux
trophiques comme le font les especes omnivoress,rada différence de ces derniéres, cette
omnivorie peut se produire a travers différentslestade leur développemehiafferty et al.,
2008) Par ailleurs, les especes parasites peuvent dgtnsidérées a la fois comme
consommateurs et ressources, puisque une gran@esithv d'organismes prédateurs se
nourrissent des difféerents stades libres des pasa@chotthoefer et al., 2007) Enfin,
I'utilisation des marqueurs isotopiques pour in@igla position trophique d’'un organisme est
problématique pour les parasites, tant les dondéek littérature indiquent des résultats
divergentqrevue dd_afferty et al.,2008)

Le développement des outils moléculaires a corsidément amélioré nos

connaissances sur les populations procaryotiquesuearyotiques dans les écosystemes
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pélagiquegDiez et al., 2001 ; Demergasset al., 2004) et un grand réservoir de parasites
eucaryotes a récemment été mis en évidence daesv@snnements marir(&uillou et al.,
2008) et lacustregLefévre et al., 2007, 2008) En milieux marin, c’est au sein des groupes
des Straménophiles et des Alvéolés que I'on regdavmajorité des abondances et de la
diversité des microparasites eucaryotes, et notanmans les ordres des Perkinsida et
SyndinialeqGuillou et al.,2008) Ces derniers sont des parasites obligatoiredeattent une
grande variété d’organismes (dinoflagellés, cil@gdaires, crustacés...). En milieu lacustre,
les chytrides parasites représentent un des grolgpesgques intervenant majoritairement
dans le contréle des especes phytoplanctoniquetartes a la prédation du zooplancton
(Kagami et al., 2007a) Comme les virus, les parasites eucaryotes jouendle important
dans les réseaux trophigues aquatiq(@kason et al., 2008) particulierement dans le
contrble des populations hotes et dans les flugaitbone et de nutrimen{Kagami et al.,
2007b ; Guillou et al.,2008)

1.5.5. Les prédateurs métazoaires des micro-orgames

Par définition les micro-organismes correspondenx @ommunautés de taille
inférieure @ 1 mm, ce qui inclut les rotiferes &t plus petites espéces de copépodes et de
cladoceéres, bien que ces derniers soient maj@niteint a la marge de cette définition. Ces
trois groupes représentent I'essentiel du meétaaoopdn (0,2-2 mm) dans les écosystemes
pélagiques et ils constituent un lien trophiquereenes producteurs primaires et les
populations de poissorfSommer et al., 2001) lls sont aussi des prédateurs importants des
micro-organismes, notamment des protistes et detis. En raison de leur mode de
développement et d’alimentation différents, ils antimpact important sur la structure et la
dynamique de toutes les communautés microbiennesljes soient auto- ou hétérotrophes,
pro- ou eucaryotefArndt, 1993b ; Jirgenset al., 1994 ; Sommeret al., 2001 ; Zdllner et
al., 2003)

1.5.5.1. Les rotiferes

Les rotiferes forment un groupe fonctionnel et drtal essentiel des communautés
pélagigues des milieux dulcicoles, particulierement milieu lotique et estuarien, ou ils
peuvent dominer la biomasse zooplanctonielesh, 1995) Le phylum des Rotifera se

compose de deux classes principales qui differerierhent. La classe des Monogonontes
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(environ 1800 especes) comportent des membresea dervie relativement courte. lls vivent
dans des milieux ou les conditions environnemestaleangent de maniére cyclique et
préevisible (Arndt, 1993b), et survivent aux conditions hivernales par ladpagion d’'ceufs
sexués(Ricci & Perletti, 2006), mais la parthénogénese reste le mode de reproductio
habituel de ces animaiRourriot & Francez, 1986) De part le grand nombre d’espéces, ce
groupe de rotiferes présente une grande diversighmologique, écologique, alimentaire et
comportemental.

La classe des Bdélloides (environ 350 espéceshisetérise par une reproduction
parthénogénétique obligatoire et leur capacitéreanter les conditions difficilegRicci &
Perletti, 2006) Ces organismes sont capables d’entrer dans wase gte dormance appelée
anhydrobiosé€Ricci, 1998 ; Ricci, 2001)puis de reprendre normalement leur cycle de wie e
leur activité aprés une période de rehydratatiRinci & Covino, 2005) Ces métazoaires sont
tres répandus dans les milieux temporaires ou &stdis semi-aquatiques tels que les
mousses, lichens et les sols, milieux pour lesgeslsonditions peuvent changer de maniére
imprévisible et radicale sur une courte duf@evetter, 2009) La plupart des Bdélloides sont
capables de nager, mais tous ont tendance a raupérs surfaces. Bien que certains soient
trouvés occasionnellement dans le plancton, 'emviement typique des rotiféres Bdélloides
reste le benthos, le périphyton lotique et lentigimsi que les phytotelmes, ou ils peuvent étre
numériquement importaf®chmid-Araya, 1993 ; Devetter, 2009)

L’importance des Bdélloides et leur role dans éseaux trophique restent peu étudiés
(Devetter, 2009) alors gu’ils jouent probablement un rdle clé dees écosystemé®/ard et
al., 1998 ; Bkdzki & Ellison, 1998). Ce sont des organismes essentiellement filtreurs,
racleurs ou brouteurs, se nourrissant principalénadéadgues, de bactéries et de levures
(Melone et al., 1998 ; Devetter, 2009)bien que certaines especes soient décrites comme

carnivoreqRicci et al.,2001)

1.5.5.2. Les micro-crustacés métazoaires : copépadst cladocéres

Les cladoceres comprenent entre 400 et 500 espéuaxies dans 86 genres, et sont
des organismes vivant essentiellement en eau doésecommuns dans le plancton des lacs
et des marefHavel, 2009) De taille variable (en générale moins de 1 meg,dladocéres
exerce une filtration non sélective sur l'ensemides communautés autotrophes et
hétérotrophes en ingérant des proies a large spdetrtaille (de quelques pm a 50 um;

(Wickham, 1998 ; Zéliner et al., 2003 ; Sommer & Sommer, 2006)Ces organismes (par
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exemple le genréDaphnig sont connus pour étre d’importants algivores, smigs se
nourrissent également de détritus et de bactéties.filtreurs peuvent présenter des taux de
broutage relativement élevés et étre responsahlephénoméne "d’eau clair" que l'on
observe en milieu pélagique lacustigavel, 2009) Les cladoceres sont caractérisés par
d’'importantes activités métaboliques et un cyclesideparticulier, lié, en partie, a leur mode
de reproduction parthénogénétiqgue. Lorsque les ittonsl environnementales sont
favorables, cette reproduction permet ainsi undssamce tres rapide de la population
(Sommer & Stibor, 2002)qui peut ainsi exploiter 'ensemble des ressounaiesobiennes.

Les copépodes comptent environ 13500 espécesjpai@ment rencontrées en milieu
marin, mais ils peuvent étre aussi trés abondamtmiéeu dulcicole. Bien que la plupart
soient associés au substrat benthique, on trowalerégnt des espéeces planctoniques lacustres
(Williamson & Reid, 2009) Généralement de longueur comprise entre 0,5 min? les
copépodes sont des organismes prédateurs séleatioantivement leurs proig®eMott,
1988) Contrairement aux cladoceres, ils ont un impacuit sur le phytoplancton et
privilégient des proies mobiles de taille généraatrsupérieure a 20 um, comme les protistes
(essentiellement les ciliés), les rotiferes, legphiaet les petits cladocergsVeisse, 2006 ;
Williamson & Reid, 2009) Ce comportement sélectif repose sur la préseree d
mécanorécepteurs leur permettant de détecter lasveneents des proies, ainsi que de
chémorécepteurs, impliqués dans la détection dadété nutritive et de la toxicité des proies
(Turriff et al., 1995) Les copépodes ne se reproduisent que par voieésegt leur
développement implique plusieurs stades (stadeliogupt plusieurs stades copépodites)
conduisant a un développement plus lent que cealsiafdoceregHairston & Bohonak,
1998)

Le régime alimentaire des copépodes et des clagmemrie en fonction de I'espéce,
de la taille des individus et de leur stade de @pemeniAdrian & Frost, 1993 ; Hansen
& Bjgrnsen, 1997) La domination de I'un de ces deux groupes indag effets contrastés
sur la structure des communautés planctoniquegaison de leurs spécificités en termes de
mode de vie et de stratégie alimentgBemmeret al.,2001 ; Sommer & Sommer, 2006)
Ainsi, copépodes et cladocéres operent un fortrélentlescendant sur les communautés de
protistes ciliés(Wickham, 1998 ; Zoéliner et al., 2003) alors que leur impact sur le
bactérioplancton implique d’un coté, des effetpliiques indirects pour les copépodes et, de
l'autre, des effets directs pour les cladocgf@emmer & Sommer 2006) Ces derniers
peuvent exercer une pression de broutage efficades communautés bactérienii@sliner

et al.,2003)qui peut méme excéder celle des protistes baotésyThouvenot et al., 1999)
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Enfin, les copépodes sont généralement plus rieheszote, et les cladoceres en phosphore
(Sommer & Sommer, 2006)

1.6. Les micro-organismes dans les réseaux trophigs non pélagiques

Les réseaux trophiques aquatiques microbienshaidale microbienne ont surtout été
étudiés dans les environnements pélagiques lasustmmarins, milieux ou les connaissances
sont les plus abouties, et ou les protistes phatbstiques et les cyanobactéries représentent
la principale source de carbone. Cependant, dansmibreux écosystéemes, la majorité de la
production primaire n'est pas transférée vers lesaux trophiques supérieurs et une partie
importante de la matiére organique a une origiteeladone. Cette matiére organique supporte
un réseau ou les niveaux trophiques de consommnsaseumt li€és a une ressource détritique
(Moore et al., 2004) Au sein de ces réseaux détritiques ("brown foabsh) les micro-
organismes (bactéries et champignons) formentamdssentiel entre le carbone détritique et
les niveaux trophiques supérieurs. Ces micro-osgaes ont un réle équivalent aux formes
autotrophes des réseaux trophiques verts ("greed weebs"), permettant de lier le €O
atmosphérique aux consommateurs supérigihien & Wise, 1999)

Dans les paragraphes qui suivent, une attenticiicplére sera portée aux roles des
micro-organismes dans les environnements lotiques, raison, notamment, du
fonctionnement hétérotrophe de ces derniers. Leedés micro-organismes dans les réseaux
trophiques des phytotelmes sera abordé dans laiéieexpartie de cette synthese

bibliographique (cfp.38).

1.6.1. Milieux lotiques

A la différence des systemes lentiques ou I'enttéecarbone au sein du réseau
trophique a une origine autochton& la photosynthése du phytoplancton, les systémes
lotigues sont dominés par les communautés benthi¢tiss et al., 2009) et les apports
allochtones constituent la principale source d'gieret de nutrimentgAbelho, 2001 ;
Graca, 2001) Ainsi, la majorité des écosystemes d’eau coursoig considérés comme des
écosystemes détritiques, a mode de fonctionneménérdirophe, ou la production
bactérienne excede la production prim@ifannote et al.,1980 ; Findlayet al.,1991, 1996 ;
Soetaert & Herman, 1995 ; Power & Dietrich, 2002) On considére que les cours d’eau

d’ordre 1 a 3 selon la classification 8&ahler (1952) représentent plus de 70% du linéaire
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cumulé des chenaux des réseaux hydrographigueslatsdirface de bassin vers@@bmi et
al., 2002 ; Lowe & Likens, 2005) De plus, la végétation riveraine contribue a miser
I'activité autotrophe dans ces cours d'eau en s&hii la quantité d’énergie lumineuse
disponible pour les producteurs primai(&sfiney et al., 2003) en plus de linstabilité du
substrat causé par le courant. Néanmoins, la ptiotughytoplanctonique peut étre
significative, notamment dans les grands fleuyBsllers & Buckaveckas, 2003)les
estuairegMuylaert et al.,2000) ou encore dans les cours d’eau de montagne saxsrture
végetalgWard, 1994 ; Rottet al.,2006)

Parce que les apports allochtones sont une comigosdiale dans les réseaux
trophiques lotiqgues dont dépend directement laystioh secondaire dans ces écosystemes
(Hall et al.,, 2000) beaucoup d'études se sont attachées a I'étudeprdcessus de
décomposition de cette matiere organi&ight & Covich, 2005), mais relativement peu
ont considéré les réseaux trophiques microbiens das systemegarlough & Meyer,
1991 ; Garsteckiet al.,2000 ; Weitere & Arndt, 2002 ; Kisset al.,2009)

1.6.1.1. Fonctionnement général

La principale source de carbone a la base des wéseaphiques lotiques est
constituée par les litieres végétales (feuillestesyrbrindilles et bois) dont la plupart sont
directement déposées dans les eaux depuis la tiégé&avironnant€Vannote et al., 1980 ;
Power & Dietrich, 2002). Cette matiere organique peut contribuer a pludsdé des flux de
carbone dans les cours d'g&iall et al.,2000, 2001)L’entrée de carbone dans le systeme se
fait sous forme de Carbone Organique ParticulaC®K) et sous forme de Carbone
Organique Dissous (COD), dont les concentrationgenaselon les cours d’eau et le cycle
annuel(Sigee, 2005)Ce carbone, sous sa forme majoritaire, demeureatgriel réfractaire,
peu disponible, alors que sous sa forme labilevieht utilisable par les bactéries. Le COP
est constitué de particules de diametre supériéy? um, comprenant le matériel finement
dispersé (incluant les bactéries) jusqu’a la matgarticulaire plus grossiére comme la litiere
de feuilles et autres débris végétaux. Cette neatéganique particulaire est une importante
source de carbone pour le réseau trophique miarppigisque cette litiere sert de substrat
pour la croissance bactérienne et fongique maikekngamt comme source de COD. En plus
d’un pulse initial résultant du lessivage rapidenugériel soluble dans I'eau provenant de la
litiere fraichement tombée, une faible libératiom AOD se produit due a la dégradation
microbienng(Meyer, 1994) Cette libération, couplée a la dégradation duéneltorganique,
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est accélérée par les activités alimentaires desrtébrés(Meyer & O'Hop, 1983). La
lumiére peut également jouer un rdéle dans laradation du COD, notamment par I'action
rayonnements UV, ayant un role, par exemple, dagshversion des acides humiques en
formes plus labilegDeHaan, 199: ; Hader, 2000).

Ainsi, le carbone et les nutriments des litiérest smnvertis direcment en biomasse
animale (invertébrés déchiqueteurs se nourrissasitliiéres) et microbienne (bactéries
champignons), en gaz (GQen substances solubles et en Matiére Organigaeaire Fine
(FPOM) (Fig. 4) (Gessneret al, 1999 ; Lecerf, 2005)Cummins (1974 ft le premier a
souligner le r6le indispensable des bactéries st dmmpignons comme décompose
comme ressources nutritives pour les insectes seisgant des feuilles en décorsition,
comme consommateurs de Matiére Organigissoute (MOD) et comme partie intégrar
d’'un pool de FPOM consommeé par les larves d'inse

Nutriments

Biomasse fongique

MO dissoute

Biomasse bactérienne
MO particulaire fine

U @ des déchiqueteurs

Figure 4. Devenir des constituants folias en milieu lotique (Extrait deecerf, 200%).
MO : Matiére Organique.

1.6.12. Communautés associées aux litieres

Les microerganismes impliqués dans le processus de décotiopogEssentiellemel
des bactéries, des champignons et des protozoediesisent rapidement les litieres entr
dans les cours d'ea(Badly et al., 1995) et les champignons saprophytes domit
guantitativement les assemblages microbi(Badly et al., 1995; Gullis & Suberkropp,
2003) Les champignons sont principalemeimpligués dans les premiers stades di
décompositionlls conditionnent le 1atériel foliaire avant son utilisation par les irnebrés,
alors que les bactéries ne jouent qu’'un réle semice dans ces premiers stac(Findlay et

al., 2000 ; Sigee, 2005)Ce conditionnement de la matiére organique par nécrc-
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organismes est une phase nécessaire avant seatidgili par les invertébréBig. 5) (Arsuffi

& Suberkropp, 1989 ; Gessneret al., 1999 ; Gracaet al., 2001) En effet, cette action
microbienne améliore le transfert d’énergie vers haveaux trophiques supérieurs en
augmentant la valeur nutritionnelle et la palatgébde la litiere(Cummins, 1973 ; Arsuffi &
Suberkropp, 1989) Les champignons métabolisent les composés fediaigcalcitrants tels
gue la lignine et I'hnémicellulosgSinsabaughet al., 1985 ; Abdullah & Taj-Aldeen, 1989 ;
Puschet al., 1998) et contribuent a la dégradation physique de laamabrganique et a la
production de particules rendant cette matiére roggee disponible pour les invertébrés
(Rader & McArthur, 1994).

Les interactions entre les bactéries et les champg dans les processus de
transformation de la litiere restent peu con(Mdsle-Lindblom & Tranvik, 2003) . Il en est
de méme quant a I'implication des protozoaires danprocessus de décomposition, méme
s’il semble que leur interaction avec les bactépesse moduler 'activité microbienne
(Ribblett et al.,2005)

Séquence de transformation des feuilles >

Bactéries
Organismes Champignons — principalement
dominants hyphomycétes
Invertébreés
Colonisation par les
Chute des o . s
. Colonisation invertébreés

feuilles microbienne Poursuite de l'activité

microbienne et Conversion en

dégradation
—

< Abrasion physique .

!.-._et ramollissement .;'

A

Processus l l

I

Lessivage des

Minéralisation par

Augmentation du
contenu en protéine,

Alimentation animale

COMpOoses la respiration
; p avec davantage de
solubles en microbienne en . ¥
MOD Co, ——— Féces et fragments
Pertede 5.25% 5% 25-35% 5-25% -30%
masse | | |
1 10 250

Temps (en jours)

Figure 5. Séquence de décomposition de la litiere de feugltemilieu lotique tempére (Selon

Sigee, 2005)

MOD : Matiere Organique Dissoute ; FPOM : Matiemng&nique Particulaire Fine.
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1.6.1.3. Communautés des biofilms

Les systemes lotiques sont caractérisés par leemrésd’organismes formant des
matrices et aboutissant a la création de véritaldpss microbieng(Hall et al., 2000 ;
Chessmanet al., 2009) Ces biofilms sont particulierement importants s cours d’eau
car les surfaces solides sont rapidement coloniggs les micro-organismes. Les
communautés des biofilms sont dominées par leshestet les algues périphytiques (=
périphyton). La composition biologique dépend dweau de développement, de la
localisation des biofilms, et varie selon les ctiods environnementales (lumiere, flux
d’eau...). Ainsi ces biofilms peuvent étre entiéretr@ctériens alors que d’autres sont initiés
par les algues (diatomées surtout) et sont dorgelplgement dominés par le périphyton. Les
biofilms matures sont généralement composés d’'uangé complexe de bactéries, d’algues,
de champignons, de protozoaires et de matiere iopg@net sont une source de nourriture
importante pour les prédateurs invertébrés et versgFeminella & Hawkins, 1995 ; Finlay
& Esteban, 1998) Le périphyton lotigue semble étre régulé prinigpeent par les
interactions entre I'apport de ressources (nutrisieh lumiere), le broutage et la fréquence
des perturbations associées au régime hydrograpliigjggs et al., 1998 ; Hillebrand,
2008)

Les biofilms produisent typiquement de grosses tiiésnde matrices extracellulaires
créant ainsi un environnement particulier au seiquel se développent les communautés
(Fig. 6) (Carrias & Sime-Ngando, 2009)Les bactéries des biofilms sont impliquées dans d
nombreux processus clés de I'écosystéme, inclaamihéralisation de la matiere organique,
'assimilation des nutriments inorganiques et comrassources pour les organismes de

niveaux trophiques supérieySigee, 2005)

’ composées essentiellement d’exopolysaccharides)(ERSt-a-dire de polysaccharides, d’ADN extradeire
et de protéines.
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Figure 6. Représentation des interactions biologiques au g&in biofilm a I'échelle de
I'écosystéme microbien en milieu lotique. C: Carbone Organique Dissous (SeSigee,
20095.

1.6.14. Micro-organismeset réseau trophique en milieu lotiqu

Si la boucle ricrobienne a peu d’importance dans la majoritéaesystemes lotiqut
en raison de la faible importance fonctionnelle deses pélagiques, les communal
microbiennes benthiques sont essentielles poulydée adu carbone et le transfert de
elémentvers les organismes supérie(Fig. 7). Le réseau microbien benthique est initié
les apports de Matiére Organique Dissoute et Réatie (MOD et MOP). Cette derniére «
dégradée par les invertébrés qui la convertisserBROM. Ensuit, elle est digérée par I
exo-enzymes bactériennes et fongiques pour former dD,@&rs assimilable par ces de
groupes de microrganismes. Comme cela a été signalé precédemhadragmentation €
lingestion de la litiere par les invertébrés regent sa dégradation partielle par
champignons. La colonisation, I'invasion, et la ération du substrat par les communa

fongiques favorisent en effet I'ingestion de la igx@ organique par les invertéb(Fig. 7).
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Figure 7. Résea trophigue benthigue en milieu lotigue. MOP Matiere Organiqus
Particulaire ; COD Carbone Organique Dissous (TraduilSigee, 200p

Les bactéries forment la principale biomasse mieroie ingérable en milie
benthique et sont consommeées a la fois par lesozoaires, les larves d’insectes et
méiofaune, trois groupes d’orgsmes bactérivores aux efficasitd'ingestion trés différente
(Meyer, 1994) Les protistes flagellés et ciliés sont d’'impottaconsommateurs de biofilr
et de bactéries et sont egalement impliqués damgetion directe du matériel particula
(Bott & Kaplan, 1990; Carlough & Meyer, 1991; Finlay & Esteban, 199¢; Parry,
2004 ; Norfet al.,2009) lls sont probablement parmi les médiateurs las phportants de
flux de matiére et d’énergie en milieu lotig(Norf et al.,2009) Les bactéries ne constitue
pas la principale ressource de nourriture des ifasegui s’alimetent essentiellement ¢
litieres végétales. Cependant, les larves d’inseatpiatiques sont considérées comnla
fois des prédateurs et des compétiteurs des -organismes. En effet, elles consomnmr
directement les bactéries et les champignons nngérent aussi les détritus, ressol
principale des bactériegMeyer, 1990. Les copépodes, nématodes et rotiferes
d’'importants filtreurs et brouteurs de biofilr(Meyer, 1994)et sont considérés comme (
bactérivores importants au sein de la mwne des eaux courantes. La consommatior
micro-organismes au sein des communautés lotiques ingptignc I'ingestion

- des taxons libres de populations de bactéries ptatezoaires localisées autour

débris organiques par la méiofaune et liotozoaires,
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- de bactéries et de champignons présents au seirdélets organiques par |
invertébrés déchiqueteurs et collecteurs, prineipaht représentés par des lar
d’insectes,

- de biofilms etdes micro-organismes associés par les organisme«chiqueteurs,

brouteurs et racleurs.

Le lien entre bactéries et consommateurs peut @oadirect dans les eaux couran
les insectes pouvant directement consommer le®iiext Dans ce type d’écosystéme
réseau trophique microbien semble étre jipalement contrélé par les facteurs descenc
plutbt que par la disponibilité des ressour(Muylaert et al., 2000) Cependant, ce rése
fait partie d’'un réseau trophique plus compl(Fig. 8) impliquant la production de carbo
photosynthétique pare$ algues et les plantes supérieures, les actisapsophytiques ¢
parasitiques des champignons et des virus ainsila prédationdes invertébrés et d
vertébrégMeyer, 1994; Sigee, 200¢.
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Figure 8. Réseau trophique lotique simplifi€ montrant lesrsesl et les principales voies
carbone. Les fleches en pointillées indiguent les faisant partie du réseau microbien
milieu lotique. COD. Carbone Organique Dissc; FPOM: Matiere Organique Piculaire
Fine (SelorMeyer, 1994etSigee, 200).
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1.6.1.5. Spécificités des milieux lotiques

Les faibles abondances relatives du phytoplandtdin @ooplancton dans les systémes
lotiques induisent des réseaux trophiques différele ceux du milieu pélagique. Ainsi, la
chaine linéaire (phytoplancton-zooplancton-poissol® production de COD par le
phytoplancton et le couplage bactéries-phytoplangia caractérisent les réseaux trophiques
pélagiques, sont peu importants en milieu lotigdans I'ensemble les réseaux microbiens
lotique et pélagique se distinguent par :

- des sources de carbone allochtone et des bactgiis importantes dans les eaux
courantes,

- un meilleur couplage entre les réseaux microbiETghique et planctonique en milieu
lotique,

- des bactéries et des champignons associés agegrdsses particules directement
disponibles pour les organismes supérieurs darenkdsonnements lotiques,

- des transferts trophiques entre les bactériéssetonsommateurs plus courts en milieu
lotique en raison de I'abondance d’organismes serisgant de bactéries.

Le réseau microbien en eau courante fonctionne damantage comme un lien vers les
niveaux trophiques supérieurs par rapport au résgarobien des écosystémes pélagiques
(Meyer, 1994)

1.6.2. Autres milieux

Bien que les systemes précédemment abordés censtitssentiel des connaissances
sur le réseau trophique microbien, ce dernier aleggt été étudié dans d’autres
ecosystemes. De nombreuses études se sont ing&resgg micro-organismes dans les
sédiments, en milieu dulcicol@Vieltschnig et al., 2003 ; Wieltschniget al., 2008) mais
surtout en milieu marigDietrich & Arndt, 2000 ; Puscedduet al.,2005 ; Leiet al.,2010)
Notons toutefois que le milieu sédimentaire présedans son fonctionnement général, de
nombreuses similarités avec le milieu benthiqueglet Ainsi, il apparait que les couches
superficielles des sédiments présentent des aboesl&actériennes, virales et de protozoaires
plus importantes que celles retrouvées dans lemes d’eaffGasol, 1993 ; Hewsort al.,
2001) La premiere étape du réseau microbien benthigueeprésentée par I'assimilation de
la MOD, produite par hydrolyse enzymatique des i@ads organiques. Les molécules

organiques disponibles transitent ensuite versilesaux trophiques supérieurs, directement
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par I'alimentation de la méiofaune et la macrofasuneles sédiments, et/ou indirectement par
'assimilation par les bactéries et la consommatide celles-ci par les organismes
bactérivores, les protozoaires et la méiofaunecBaseéquent, les micro-organismes jouent un
réle crucial dans le fonctionnement de ces écosyetéManini et al., 2003) et contribuent
en grande partie au cycle de la matiere organique.

Le réseau trophique microbien a également été &uais des écosystemes tels que
les tourbieregGilbert et al., 1998 ; Lamentowicz & Mitchell, 2005 ; Lamentowiczet al.,
2010 ; Paine, 2010&t dans les sollarholm, 1994 ; Ekelund & Rgnn, 1994 ; Clarholm,
2002 ; Muraze & Frenzel, 2007 ; Muraze & Frenzel, @08 ; Ekelund et al., 2009) Dans
ces écosystemes, auxquels nous pouvons ajoutarotess humides et les lacs aux eaux
brunes, la MOD issue de la décomposition du matgggétal contient généralement des
guantités importantes de substances humiques etaliecules de structure complexe. En
dépit de l'importance des ces écosystemes en tedmeproductivité et dans les cycles
biogéochimiques, peu d’études traitent des résemaphiques microbiens dans ces
environnementgJohnson & Ward, 1997) Dans ces milieux, ainsi gqu’en environnement
benthique lacustre, les protozoaires amoeboidser{gsllement les amibes nus et a theque)
semblent cosmopolites et dominent les communawgésratisteGilbert et al., 1998) lIs
sont reconnus pour avoir un régime alimentaireévamcluant la matiére organique, les
bactéries, les champignons, les algues, les prai@zoet les rotiferegRodriguez-Zaragoza,
1994 ; Gilbert et al., 2000) lls constituent le principal facteur de régulatides populations
bactériennegEkelund & Rgnn, 1994) et forment unimportant lien vers les niveaux
trophiques supérieurs. L’importance relative desrabrganismes hétérotrophes est plus
élevée dans les tourbieres que dans les envirommsraeustres et marins et la structure des
communautés de protistes est differef@abert et al., 1998. Dans les sols, le role des
protozoaires reste mal connu car la plupart dedegétgse sont focalisées sur les processus de
décomposition et de minéralisati@@larholm, 2005). Dans cet écosysteme, I'abondance des
micro-organismes semble extrémement variable deatent et temporellemerf€Clarholm,
2005)

Les micro-organismes et leur réle dans le résazphique ont également fait I'objet
d’études dans des biotopes particuliers, tels gsienarais salant®€drés-Alio et al.,2000 ;
Olsen et al., 2011) les milieux lagunaires et autres étendues d'eadatble profondeur
(Salonen et al., 2005; Trottet et al., 2007) ou encore dans des environnements non
permanents telles que des mares tempora8elsadler et al., 2005) A ceci, s’ajoutent les

études portant sur les réseaux microbiens dartsdespes dits extrémes, tels que la glace et
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les lacs de I'AntarctiquéArcher et al.,1996 ; Allende, 2009)les fosses océaniques et autres
milieux abyssauxXTurley & Carstens, 1991 ; Arnrdt et al.,2003) ainsi que les milieux tres
acides (Packroff & Woelfl, 2000 ; Brake & Hasiotis, 2010) et les environnements
hydrothermauxXBrown & Wolfe, 2006).

Bien que la plupart de ces études ne considéremtcguains groupes de micro-
organismes, ou ne se soit focalisée que sur urpseckssus microbien, toutes ces recherches
démontrent néanmoins, le cosmopolitisme des miggarosmes, ainsi que leur importance
fonctionnelle dans tous ces environnements. Cemgndda vue de ces nhombreux travaux, il
n'apparait qu'une vision fragmentée du réseau tgughmicrobien, ce qui ne permet pas une
réelle généralisation de ce dernier, soulignardi d@s difficultés de son étude et 'ampleur du
travail qu’il reste a effectudfzasol & Duarte, 2000 ; Caronet al.,2009)

1.7. Les micro-organismes et les écosystemes trauig

La plupart des concepts et des théories écologignasilieu aquatigue émanent de
travaux réalisés dans les milieux tempérés, ouctamaissances sont les plus abouties
(Roland et al., 2010) et l'application de ces concepts reste difficletransposer aux
écosystemes tropicaugfDanger et al., 2009) Bien que ces derniers représentent les
principaux contributeurs en matiére de biodiver§iters et al., 2000 ; Tylianakis et al.,
2006) les connaissances sur les micro-organismes dadales latitudes restent minces
(Wright & Covich, 2005).

Les systémes tropicaux se caractérisent notammentl'@bsence de variations
saisonnieres marquées du rayonnement solairelattdmpérature. Les variations a I'échelle
saisonniere sont principalement provoquées par apésation et les précipitations
atmosphériques entre les saisons seches et huffdasiot & Meybeck, 1995 ; Sigee,
2005) Ainsi, les lacs tropicaux présentent généraleraantplus faible variabilité saisonniere
de leurs caractéristiques physiques et chimiqueslesi lacs en milieu tempé(®elack,
1979) Ces caractéristiques peuvent étre comparables@nditions estivales qui régnent en
zone tempeérégsigee, 2005)Cependant, des différences fondamentales appanaisntre les
deux systemes en termes de dynamiques physique@jiQue, notamment dans le cycle des
éléments nutritifs, qui est généralement contr@lél@s facteurs physiques en milieu tempéré
et par les facteurs biologiques en milieu tropigahsi les communautés des lacs tempérés
sont principalement dépendantes du brassage pleydela colonne d’eau au début et a la fin

de la saison de croissance, alors que dans ledrigusaux les processus biologiques de
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recyclage sont rapides et déterminants en raisentelapératures élevées qui favorisent
constamment l'activité biologique et les réactimmezymatiquegGardner et al., 1998 ;
Crowl et al.,2001 ; Sigee, 2005)

Le rble des micro-organismes dans le fonctionnemestécosystemes tropicaux serait
donc accru par rapport aux milieux tempérés, notantrdans les processus de décomposition
des litieres végétaldsrons et al., 1994 ; Ramirezet al.,2003) D’apréslrons et al. (1994)
la contribution des invertébrés déchiqueteurs déerose rapprochant des faibles latitudes,
jusqu’a devenir insignifiante dans les régionsitales(Dodsonet al., 2002 ; Mathuriau &
Chauvet, 2002) alors gu’en régions tempeérées, ils peuvent iedoius de 50% de la perte de
masse des litieres dans les cours d'eau foreqtiiebert & Gessner, 2002) De plus, le
phosphore constitue le principal facteur limitantupla production primaire dans la plupart
des lacs tempérdSchindler, 1977 ; Phlipset al., 1997) alors que dans les lacs tropicaux
c’est I'azote qui remplit ce rélgHenry et al, 1985 ; Thornton, 1987 ; Phlipset al., 1997)
Ces facteurs peuvent donc conduire a des diffésemtze fonctionnement des réseaux
trophiqgues microbiens entre systemes tempéréogicaiux, et I'extrapolation des résultats
des milieux tempérés aux systemes tropicaux estrt@ssgLau et al., 2008) Les travaux
sur les réseaux trophiques microbiens des miliguaques continentaux tropicaux restent
tres limités, qu’ils s’agissent des lacs, des rage ou bien des phytotelmes. L'importance de
ces derniers pour les études d’écologie microbiesana traitée dans la deuxiéme partie de

cette synthése biliographique.

1.8. Les microcosmes : intéréts et limites pour ltéde des réseaux trophiques
1.8.1. Les microcosmes artificiels

L’abondance des micro-organismes, leur diversgéndmbre d’interactions qu’ils
engendrent..., rendent I'étude des réseaux trophigoesplexe. D’études descriptives et
régionales dans un premier temps, les travauxalerehe en milieu aquatique ont évolué au
cours des décennies vers le domaine expeérimentabmment par la reproduction
d’écosystemes en laboratoire. Ainsi, l'utilisatide microcosmes (employé comme terme
générique ici) s’est considérablement généraliséears du temps, jusqu’a devenir des
outils importants pour les études en écolo@arpenter, 1996) En effet, bien que les
expériences conduites sur des écosystemes napuésisntent un fort degré de réalisme, la
taille de ces écosystemes induit des études fadsiemeplicables, de longue durée et

meécanistiguement simples (soit une faible trag@iliAinsi, 'utilisation de sous-systemes
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artificiels, relativement répandue en écologie #qua, a sensiblement contribué au
développement de I'écologie contemporaine ainsa démergence de nombreuses théories,
appliguées par la suite a des échelles spatialssvaistegDrake et al., 1996) De méme,
I'utilisation des micro-organismes en microcosmes, particulierement ['utilisation des
protistes, a été essentielle dans I'expérimentatenombreuses théories écologiques comme
par exemple celles concernant les réseaux trophidh®lyoak & Lawler, 2005).
Néanmoins, a la différence des écosystemes natpréisedemment cités, le principal
reproche fait envers ces microcosmes artificieds,jestement leur artificialité, et donc leur
mangue de réalisme ; ce qui conduit a une faibteigdisation des résultats qui en découlent
par rapport aux conditions retrouvées en milieumrgh{Carpenter, 1996)

Ce débat "réplication contre réalisme", récurangéeologie, pourrait éventuellement
trouver un médiateur par l'utilisation de micros@meaturels qui fournirait un compromis

entre artificialité et tracabilit€Srivastavaet al.,2004)

1.8.2. Les microcosmes naturels

La plupart des disciplines de la biologie utiliseies systéemes modeles (par exemple,
Arabidopsis thalianaet Drosophila melanogastepour les études de génétique et de
génomique fonctionnelleEscherichia coli en biologie moléculaireMus musculusen
immunologie, le phagiambdapour la virologie...), alors que I'écologie semhjeant a elle,
manguer de systemes de références. Trois caraicidess sont toutefois nécessaires pour faire
d'un systéme, un modele ; a savoir, tracabilité)égalité et réalismgSrivastava et al.,
2004) caractéristigues auxquelles les microsomes Hatuépondent. Cependant, un des
problemes majeur en écologie, est cet écart crtissatre le développement de théories
ecologiques et les connaissances empiriques. Hageant des caractéristigues communes
avec les autres écosystémes naturels, mais agssiemvmodeles théoriques, les microcosmes
naturels constituent des outils appropriés afind@)tester les modeéles conceptuels, mais
egalement (2) de vérifier ces théories en les sttantea la réelle complexité des écosystéemes
(et c’est Ia, la différence avec les microcosméfi@els).

Ainsi, des écosystéemes tels que les "rockpools'plgtchs de mousses... sont des
exemples de microcosmes naturels déja utilisés dansertains nombres de travauxg(
revue sur les "rockpools" déocqué et al., 20109. Il convient toutefois d’ajouter a ces

microcosmes naturels, ceux constitués par les paigtes.
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2. Les phytotelmes : des microcosmes naturels enegoeu étudiés

2.1. Introduction

C'est en 1928 gue le biologiste allemand Ludwig géara inventé le terme de
"phytotelma”, du grephyto: plante etelma: mare, pour désigner des réservoirs d'eau formés
par des plantes. Initialement, Varga effectuait r@eberches sur la faune et la flore associées
a I'eau retenue par les aisselles des feuillea daddére européenrigipsacus silvestrisill.

Cet intérét de Varga pour les phytotelmes fit sait@ travaux deMiller (1879), Picado
(1913) et van Oye (1921, 1923)Ces précédentes recherches portaient notammeressur
réservoirs formeés par 'emboitement des feuilleBdeméliacées pouvant ainsi retenir I'eau et
fournir un habitat & de nombreux organismes d'eauwcel et terrestres. Parmi ces derniers
auteurs, citons I'ouvrage relativement conséqueatmplet dePicado (1913) qui représente

le premier document décrivant I'ensemble de la déaulbromélicole” au sein des
Broméliacées-citerne du Costa Rica.

Varga mentionne également, au travers des travauxles genresNepentheset
Sarraceniaréalisés paSarasin & Sarasin (1905) Jensen (191Q)Gtinther (1913) et van
Oye (1921) I'existence d'une faune aquatique au sein de ¢ast&s pichets"”. Sa désignation
de "phytotelma" inclue aussi bien I'eau contenuesdas trous d'arbres, qu’il étudie chez le
hétre Fagus sylvaticd..), que I'eau recueillie par les aisselles delliesiide plantes variées,
ou encore l'eau collectée par les pétioles autesridflorescences Ahgelica sylvestrid..
émanant des travaux du rusSipatoff (1922). Varga n'était donc pas le premier auteur a
tenter d'attirer l'attention générale sur cetteégatie d’habitats, mais les désignations
antérieures d®illler (1879) ("Miniatir-Gewassern")Brehm (1925)("Hangende Aquarien")
et Alpatoff (1922) ("Mikrogewassern") ont toutes été remplacées @delime "phytotelma”
de Varga. La plus ancienne donnée de la littératurdées phytotelmes est sans doute chinoise

et date d’avant le premier millénaire (entre 600G aprés J.C.JF(ank & Lounibos, 1983).

"Au-dela de la Grande Muraille il y a wmen mu t'sa(littéralement : une plante produisant
des moustiques), dans les feuilles il y a des elites vivants qui se transforment en
moustiques. "

(Pen T'sao Shih-yi)

Suite aux travaux dearga (1928) Albrecht Thienemann, en1932 s’intéresse a la

faune contenue dans les urnes\ipenthesCe travail a précédé une véritable encyclopédie
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publiée enl934 Die Tierwelt der tropischen Planzengewassgr a été la base d’'un ouvrage
conséquent intitulé€€hironomus publié en1954 par ce méme auteur. Ainsi, les travaux de
Varga ont suscité l'intérét des écologistes eurnpémir la biologie des phytotelmes dés les
années 1930. Outre Atlantique, les travauxDasvns & Pittendrigh (1946) Pittendrigh
(1948)sur la malaria, ceux d#enkins & Carpenter (1946)sur les larves de moustiques des
dendrotelmes, montrent également I'intérét de besoheurs pour les moustiques vivant dans
les phytotelmesMaguire et al. (1968)ont étudié I'impact des larves de moustiques ssir |
communautés de protozoaires et de micro-métazoieekey (1940)dresse une liste de
'ensemble des micro-organismes retrouvés danse2@lrdtelmes des Etats-Unisaessle
(1961) est I'un des premiers a décrire entierement landaaquatique vivant dans les
réservoirs de Broméliacées, en considérant micdranacro-organismes. Dans cette étude
s’intitulant "A Micro-Limnological Study of Jamaican Bromeligdd réalise des mesures
physico-chimiques de I'eau contenue dans les réssrde Broméliacées afin de comprendre
comment de telles structures pouvaient abriteriugrasd nombre d’organismes différents.
Maguire (1971) utilise les phytotelmes pour étudier les phénomeae colonisation et de
dispersion et souligne I'utilité de telles struesipour fournir des informations comparatives
et généralisables sur les processus écologiqudarimentaux.

Addicott (1974), au travers de son étude sur les relations trophegtre protozoaires
et larves de moustique, décrit 'ensemble des conamiés de la plante-pich8arracenia
purpureal., travaux poursuivis notamment pdeard (1994)et Cochran-Stafira & von
Ende (1998),menant a de nombreuses études de ce systeme sdamées 200(Revue de
Adlassnig et al., 2011).A partir des années 1980, plusieurs ouvrages deerife voient le
jour. Dans le livre deFrank & Lounibos (1983), Fish (1983)consacre un chapitre aux
invertébrés aquatiques des phytotelmes en génétakrank (1983) s’intéresse plus
particulierement aux moustiques des réservoirs Rlesnéliacées. Tous ces travaux sont
repris et synthétisés p#itching (2000) dans son livre consacré aux invertébrés aquatiques
dans les réseaux trophiques des phytotelnfesoff webs and container habitat: the natural
history and ecology of phytotelm&talLes connaissances sur la biologie des Brom&diaet
des épiphytes sont traitées aux travers des diff@i@ivrages dBenzing (1980, 1990, 2000)

A partir des années 2000, un certain engouememtéegbur ces écosystemes. Ainsi a partir
des inventaires d’invertébrés aquatiques et dad&de leur distributiofRichardson et al.,
2000a ; Armbruster et al., 2002 ; Frank & Fish, 2008) de la découverte de nouvelles
especes d’invertébréRuivo et al., 2006 ; Rotheray et al., 2007) et de protistege.g.
Foissner & Wolf, 2009 ; Foissner, 2010Q)de I'étude des relations trophiquegeé &
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Juliano, 2006 ; Kneitel, 2007 ou encore de lI'application de concept écologi(iirevastava

et al, 2008 ; Srivastava & Bell, 2009)en passant par I'étude des micro-organis(iiesres-
Stolzenberg, 2000 ; Carriaset al., 2001) les connaissances sur les phytotelmes se sont
accrues.

Les phytotelmes se répartissent sur un trés lavgat&l d'écosystemes sur tous les
continents du globe, des tourbieres subarctigBasrdcenia aux accotements anthropiques
(aisselles de feuilles d@ipsacus d’Angelica..) en passant par les foréts de feuillus (trous
d'arbres). On retrouve des phytotelmes égalemenivaau de régions plus inhospitalieres et
inaccessibles, comme dans les zones marécageusgsan €léments nutritifs. Mais c’est
au sein des foréts tropicales, écosystemes les gikeysifiés de la planéte, que les
phytotelmes affichent la plus grande diversité@tjuité. AinsiKitching (2000) recense pour
la région de Labi (Brunei, au Nord de la Malaisie)vaste ensemble de réservoirs compose :
deNepenthesde trous d'arbres.€. dendrotelmes), d’entre-nceuds de bambou, de ceonéo
a l'aisselle des feuilles et des bractées d'inflceaces de nombreuses plantes, mais aussi de
feuilles de palmier tombées au sol, ou encore weani de fruits ligneux endommagés tels
gue des noix de coco.

Dans les foréts tropicales, les lacs et maresraoes, car la majorité de I'eau de pluie
est immédiatement collectée par les racines dessarbes sols, quant-a eux, ne contiennent
gue peu d’humus car la matiére organique est rapde minéralisée a cause de la grande
humidité de I'air et de la température. La varidés types de phytotelmes et des especes les
constituant modifie I'hétérogénéité de ces habittsle la faune les occupant. Ils sont en
outre plus dynamiques que des mares permanentes sant des systemes vivants, ou l'eau,
régulierement renouvelée, a pour origine la conalems atmosphérique et les pluies. Ces
phytotelmes font ainsi office de mares forestidee®u les mares terrestres font défaut et
différents animaux aquatiques, tout particulierentes insectes a larves aquatiques, trouvent
dans ces réservoirs I'eau nécessaire a leur déwognt(Picado, 1913) Ces biotopes
constituent des habitats aquatiques propices awelafipement d'un pool d'organismes
aguatiques, puisque la plupart des taxons d’orgasssd’eau douce sont retrouvés dans les
phytotelmes, incluant bactéries, protistes, miarstacés, rotiferes, arthropodes et vertébres
(Kitching, 2000 ; Carrias et al.,2001 ; Haubrichet al.,2009)

Bien que probablement sous-estifiétching, 2000), Fish (1983)évalue le nombre
total d’espéces de plantes ayant une capacitéeetioh d’'eau a plus de 1500. La densité des
phytotelmes peut donc étre potentiellement fortdoeét tropicale, et plus spécialement en

forét néotropicale ou les Broméliacées domineffibl@ épiphyte(Leroy et al.,2010) Ainsi,
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en ne considérant que les Broméliacées & réserdaissdensités de 45 & 32000 plantés.ha
sont reportées pour différents secteurs de la fdeéLuquillo & Puerto Ric@Richardson,

1999 ; Richardsonet al.,2000a) De plus, les phytotelmes, et notamment les Brizméts-
citerne, sont présents depuis le sol jusqu’aux Iptuges branches de la canopée, ce qui assure
un apport en eau constant pour 'ensemble de laefarboricole, et, sans aucun doute,

participe au maintien de la biodiversité des fotéipicales.

2.2. Les différents types de phytotelmes

Selon leur mode de formation, les phytotelmes peu&tre regroupés en cing classes
principalegKitching, 1987) : (1) les eaux retenues par des cavités ou lesesipns des
arbres (dendrotelmes ou "tree holes"), (2) I'eallectee dans les entre-noeuds de bambous
("bamboo internodes"), (3) les eaux collectéesdearfeuilles, bractées ou pétales de plantes
("axil waters"), (4) les plantes pichets ("pitch#ants"), et (5) la derniére catégorie, la plus
représentée en forét néotropicale, constituéeqsardservoirs des Broméliacées ("bromeliad

tanks").

2.2.1. Les dendrotelmes

Les phytotelmes composés par les trous d’arbrese(‘holes”) sont des cavités ou
dépressions a lintérieur ou sur un arbre, contedanl’eau et des détritus organiques de
feuilles, de bois et d’origine animale formant destopes pour les micro-organismes et les
arthropodeqFig. 9) (Kitching, 1971, 2000 ; Bell etal., 2005a) Les dendrotelmes ont fait
'objet de nombreuses études et sont un des exenigdeplus communs de I'étendue des
habitats référencés comme phytotelfgarga, 1928 ; Thienemann, 1934, 1954 ; Kitching,
1971, 2000) car, excepté en Antarctique, ils sont présentstaus les continents. De tels
habitats sont ubiquistes dans les foréts tropiceleéempérées ou ils représentent la grande
majorité des écosystéemes aquatig(@arpenter, 1982) L"eau peut étre retenue de facon
transitoire ou permanente selon les conditionsatigpies. On les classe en deux catégories
suivant leur formation : les premiers, maintiennené doublure ininterrompue de I'écorce,
les "casseroles" ou "cuvettes" (de I'anglais "paes'les seconds, que I'on homme "trous de
putréfaction" ("rot-holes"), se forment quand deecpssus de putréfaction pénétrent plus
profondément dans I'écorce et le coeur du bois dessa Les cuvettes peuvent étre le résultat

d’'une déformation physique de l'arbre alors queskssonds apparaissent le plus souvent suite
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a l'intervention d’'un agent physique exterfi&tching, 1971). Ces phytotelmes peuvent se
former a tous les niveaux de I'arbre, mais plugigpaliérement au niveau de ses racines et de
sa couronne. Bien que certaines espéces d’arbnelslesd plus sujettes a la formation de
réservoirs d’'eau, il ne semble pas y avoir d'espédigmeuses qui ne soient pas capables de
rentrer dans la catégorie des dendrotelrfleisching, 1969). Cette diversité (especes,

formation, taille et forme) est probablement une g@sons, avec les conditions climatiques,

qui explique la variabilité des volumes d’eau retré@e au sein des dendrotelmes.

La contenance des dendrotelmes est sans douteusahgtérogéne de toutes les
catégories de phytotelmes, puisque la littératueatinnne des volumes d’eau s’échelonnant
de quelques mL a plus de 30(Kitching, 2000). Ceci a des conséquences évidentes sur la
temporalité des ces écosystemes. AKisthing (2000) signale que dans le Queensland, au
sein d'un peuplement dd.ophostemon confertacertains réservoirs contiendraient
continuellement de I'eau depuis plus de 50 ansal jgrovient directement des précipitations
atmosphériques ou de I'écoulement le long des bemet des troncs. Au contact du feuillage
et de I'écorce, I'eau va se charger progressiversanhutriments ce qui va influencer sa
composition chimique. La nature de I'écor@aton etal., 1973 ; Carpenter, 1982kt les
apports atmosphériques influent également sur laposition chimique de l'eau des
dendrotelmes.
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La principale source d’énergie de ces systemes laditiere apportée par les feuilles
permettant le développement d'organismes décompsodeal qualité de la litiere varie selon
I'espece d’'arbréFish & Carpenter, 1982 ; Carpenter, 1983)A cela s’ajoutent les cadavres
d’animaux constituant la source de nutriments gaufaune saprophagéree & Juliano,
2006) Ainsi, décomposeurs et saprophages constituebhige du réseau trophique de ces
biotopes particulier§Yee & Juliano, 2006).Bradshaw & Holzapfel (1986)montrent que les
facteurs environnementaux physico-chimiques teés lggxposition, la taille, I'orientation, le
pH et la température, la conductivité et le contenuanin-lignine influencent I'occurrence
des moustiques dans les dendrotelmes européensodii d¢ la France et du Sud de
'Angleterre. Schmidl et al. (2007) montrent que I'espece d’'arbre ne semble pas influe
composition faunistique contrairement aux factqairgsicochimiques. Cette étude, effectuée
au sein d'une forét tempérée allemande, montrechaene alimentaire relativement simple,
apparemment régie uniquement par les facteurs@mementaux ascendants ("bottom up”),
et aucun réle joué par les processus descendaopsdwn"). Cela s’explique probablement
par I'absence de prédateurs d’arthropodes, ceéquiitrla chaine trophique. Les changements
saisonniers dans les foréts tempérées imposent fldesuations saisonniéres aux
communautés des phytotelmes, fluctuations quer®metrouve pas chez leurs homologues
des foréts tropicalgkitching & Pimm, 1985).

La taille du dendrotelme affecte les conditions ldabitat et la structure des
communautés de métazoaires puisque les plus gaemisotelmes recoivent plus de litiere,
maintiennent des conditions plus stables et altrjphrs d’espéces avec une biomasse plus
élevée(Sotaet al., 1994 ; Sota, 1996)u’ils soient naturels ou artificiel&anoviak, 1999).
Cependant, en raison de la stabilité de I'habliggtdendrotelmes les plus productifs semblent
contenir plus d’especes mais pas plus d’individi@&ivastava & Lawton 1998)
Contrairement a la plupart des étudBaradise (2004)montre que la quantité de litiere
n'affecte pas la richesse spécifiqgue des inseces tbs dendrotelmes de Pennsylvanie. La
couleur du conteneur, ainsi que sa position au deina canopée influence également
'abondance et la richesse spécifique des macreri@bréqYanoviak, 2001a) Ceci suggere
gue les conditions de diffusion de la lumiere iaflae leur perception des couleurs. D’'une
maniere générale, la taille de I'habitat et la digpilité des ressources sont les principaux
facteurs qui structurent les communautés d’inveé®{Yanoviak, 2001b ; Paradise, 2004)
mais d’autres facteurs abiotiqgues, comme par ex@maptoncentration en oxygene dissous,
interviennent également (Harlan & Paradise, 2006). Bien qu’'un grand nombre

d’'informations soient disponibles sur les populasiode moustiques des dendrotelmes,
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relativement peu d’études intégrent la totalitdadimaune métazoaire au sein des ces structures
(Kitching, 2000), et la plupart d’entre elles traitent de I'effet th taille de I'habitat sur les
communautés d’'invertébréSota, 1996 ; Sota, 1998 ; Yanoviak, 1999 ; Yanokia2001a ;
Paradise, 2004 ; Harlan & Paradise, 2006).e compartiment microbien des dendrotelmes
est peu connu. En appliquant la théorie biogéoggaghdes ilegMacArthur & Wilson
1967) sur ce type de milieuBell et al. (2005b) montrent que la diversité génétique des
bactéries est positivement corrélée a la taille'ie (correspondant au volume d’eau du
dendrotelme). Néanmoins, les résultats de cetteé&tant critiqués. En effet, aucune espece
bactérienne est exclusive des dendrotelmes, evéasité bactérienne semble, non pas suivre
la fonction S=2.11%%° (S= nombre d’espéces, V= volume d’eau), mais platymenter par
paliers(Fenchel & Finlay, 2005)

En utilisant différents types de réservoirs (ndtued artificiels),Ponnusamyet al.
(2008a)identifient 5 principaux taxons bactériens [Protemibria (Alpha-, Beta-, Gamma- et
Delta-), Actinobacteria, Bacteroidetes, CyanobaateFirmicutes)], parmi lesquels les
Proteobacteria et les Bacteroidetes représentemréeipes majoritaires. La composition des
especes bactériennes semble indépendante du typmnieneur et de leur distribution
spatiale. Le catabolisme de la matiere organiquecpa bactéries est responsable de la
production de métabolites (kairomones) qui stimulamponte des moustiques du geAszles
(Ponnusamyet al., 2008b) vecteurs de la dengue et de la fievre jaune.iAlespéce de
plante, la biomasse de feuilles et le temps dedatation influence les bactéries (abondance
et diversité) qui elles-mémes, influencent le cortgguent des femelles de moustiques
(Ponnusamyet al.,2010)

Bien que peu de travaux portent sur les micro-asgaes des dendrotelmes, |l
convient de mentionner ceux tlackey (1940) et surtout ceux d&aufman et al. (1999,
2002) et deKneitel & Chase (2004) qui ont utilisé des microcosmes artificiels pétudier
les effets de larves de moustiques, en relatiorc alautres parametres, sur les micro-
organismes. Dans ces microcosmes, les micro-omgasigplus précisément I'abondance et la
production bactérienne, les abondances et les hiomas des protozoaires et des rotiféres et
la biomasse fongique) sont davantage impactés graeffets descendants des prédateurs
(larves de moustiques) que par les effets ascemdantriments solublesKaufman et al.,
1999, 2002) Kneitel & Chase (2004) ont élaboré une expérience en manipulant
perturbations, densités de prédateurs et niveatesiources, afin d’examiner la richesse,
'abondance et la composition des communautés dgrororganismes (protozoaires et

rotiferes). Ills montrent que chacun de ces traitemgeut influencer I'abondance et la
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richesse spécifique des micro-organismes, maidagoembinaison de ces derniers dévoile la

complexité de la structure des communautés et denfgoosition des especes.

2.2.2. Les entre-noeuds de bambou

Les tiges des bambous sont composées de comparimmerméables ce qui facilite
la formation de phytotelmes, dans lesquels I'eatneepar des phénomeénes naturels. Les
entre-nceuds se remplissent d’eau suite a diverdesuts, dont les plus courants sont dus a
certains insectes phytophages (Coléoptéres parmegraux fentes produites par I'action de
la sécheresse et de la chaleur, ou a des causematies (tiges cassées), et a des
événements climatique@ig. 10). Les quantités d’'eau qu’ils contiennent varientiorse
'espece et I'dge du bambou, de quelquesalus d’un litre (Kitching, 2000). La faune
aguatique au sein de ces structures est, d’'uneeneagénérale, relativement similaire a celle
retrouvée au niveau des dendrotelmes environn@ds. phytotelmes sont plus ou moins
cosmopolites, bien que leur occurrence soit largemestreinte aux régions tropicales, ou
environ 80 genres ont été recen@esching, 2000). En Amérique centrale et en Malaisie,
Kovac & Streit (1996) rapportent une chaine alimentaire complexe dontolaposition
spécifiqgue varie en fonction du degré d'ouvertute phytotelme et de la quantité de
nutriments. Les fortes probabilités d’occurrencecedains taxons (Scirtidés, Chironomidés)
se retrouvent au niveau des plus larges unitedidia de bambousSota & Mogi, 1996),et
laltitude a un effet positif sur les communautéswertébrés. Dans leurs travaux sur les
communautés de métazoair&stching (1990) et Kitching & Beaver (1990) décrivent le
réseau trophique des entre-nceuds de bambou de eSulatvde Nouvelle Guinée qu'ils
comparent a d’autres conteneurs similaires dansolede, et montrent des variations locales

dans la structure des communautés des macro-ibvesté

45



SYNTHESE BIBLIOGRAPHIQUE : les phytotelmes

Figure 10. lllustration et photographie du phytotelme comp@s& les entre-nceuds de
bambou Kitching, 2000 etKitching, 2001).

2.2.3. Les feuilles, bractées ou pétales de plantes

Les phytotelmes formés par les feuilles ou pablestées florales ("axil waters") sont
majoritairement présents chez des monocotylédqaes)i lesquelles les Commeélinidées, les
Arécidées et les Lilidées sont les trois supemsdiominant cette catégorie. Bien que les
especes tropicales et sub-tropicales représerdgsmprincipaux individus, on note, dans les
milieux tempérés, une dominance de plantes diabbylés comme les angéliques et les
carderes, sur lesquelles certains auteurs se snoh@s au début du siecle dernier, comme par
exempleAlpatoff (1922) surAngelica sylvestrigt Varga (1928)sur Dipsacus sylvestrisou
plus récemmenFish (1983) D’'une maniére générale les réservoirs d'eau ferper ces
parties de plantes sont de petite taille, limitainisi le volume d’eau captée (quelques mL a
guelques centaines de mL). Le réseau trophiqusejuiet en place dans ces milieux est par
conséquent simple et linéaffi€itching, 1987). En Nouvelle Guinéeitching (1990) montre
gue 100% des inflorescences @arcuma australasicadook. f. (Zingiberaceae) examinées
contiennent des larves d’insectes hématophages.

Parmi les espéces tropicales, le gerdediconia est probablement celui qui a été le

plus étudié en tant que phytotelme. La famille ldeBconiaceae est composé d’un seul genre,
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Heliconia comprenant environ 250 espéces originaires dmédque tropicale, depuis le
Nord du Mexique jusqu'au Sud du Brésil, incluant@i@es iles tropicales du Pacifique et les
Caraibes(Santos, 1978 ; Dahlgrenet al., 1985; Kress, 1990Q) La plupart des ces
monocotylédones sont des plantes pérennes vivamiiveaau des sous-étages des foréts
tropicales. La morphologie générale comprend umaecye fleurs de couleur vive qui se
développe sur la partie apicale de la tige, composélon I'espece, de 10 a 25 bractées
environ(Fig. 11)

Figure 11. Photographie et illustration des bractéeddaliconia sp. (Photographie de J.-F.
Carrias et illustration seldfitching, 2000).

Ces bractées, d’ages différents, se remplissergudét chacune d’entre elles est
surplombée d’une série de fleurs, qui, apres #orai vont tomber dans le fluide de la bractée
(Naeem, 1990h)Une des caractéristiques de gedaticoniaest la rapide décomposition de
ces pieces florales au sein des bractées, qui, slldsistent. Le nectar contenu dans ces
bractées est probablement a l'origine du dévelogpé¢rde communautés bactériennes et de
levures(Schnittler & Stephenson, 2002)Les volumes d’eau retenus par bractée demeurent
faibles (maximum de 20 mlRichardson & Hull, 2000 ; Richardsonet al., 2000b) et la
quantité de liquide par plante dépasse raremerzd@smL. La composition du fluide inclut
du nectar, des micro-organismes, divers partieBedes en décomposition et la lignine des
bractées(Naeem, 1990b ; Seifert 1982)En revanche, trés peu de litiere provenant de la
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canopée entre dans le phytotelme car chaque brastgarotégée par celle du dessus. Des
gastéropodes sont fréquemment associédHaligonia (Yee & Willig, 2007), dont les féeces
viennent enrichir la composition du fluidgMaguire et al, 1968) De plus, certaines
Heliconia sécretent un nectar riche en sucre dans leursées{Bronstein, 1986; Wootton

& Sun, 1990) Les bractées desleliconia constituent ainsi un milieu propice au
développement de micro-organism@gandermeer et al., 1972 ; Ruivo et al., 2006)
d’'invertébrégSeifert, 1982; Naeem, 1990a ; Richardson & Hull,@0 ; Richardsonet al.,
2000b)mais également d’amphibie(Summer, 1999)

Un certain nombre d’études se sont focalisées esircommunautés d’invertébrés
aquatiques vivant dans ce type de phytotdlRevues dé&eifert, 1982et Kitching, 2000). I
apparait que les bractéesHdliconia sont colonisées principalement par des larves
deétritivores de dipteres et de coléopter8chardson & Hull (2000) montrent que
l'abondance des différentes especes d’invertébi@eral selon I'age des bractées, et
répondent positivement a l'augmentation des détriitganiques et des parties de fleurs
(Naeem, 19903)ce qui indique les effets limitants des ress@idans ce systéme. De méme,
'abondance, la richesse et I'équitabilité des neéferés augmentent avec la biomasse de feces
(Yee & Willig, 2007). Dans son étude menée au Costa Rimeem (1990a)onclut que
I'hétérogénéité des ressources dans les bractéesijorle important dans la détermination
de la structure des communautés, bien que I'amgila réponse puisse dépendre du niveau
de ressources.

La littérature concernant les micro-organismedaibte comparativement aux travaux
concernant les invertébré¥andermeer et al. (1972) rappellent I'existence au sein des
bractées 4. caribaea du cilié Paramecium précédemment mentionné dans les travaux de
Maguire & Belk (1967) et de Maguire et al. (1968) L'abondance de ce cilié est contrblée
par le nombre de larves de moustique. La disperdioprotiste d’une bractée a l'autre est
réalisée par un escargot (ge@aracolug mais d’'autres agents comme les oiseaux-mouches
ou les insectes sont supposés également interganides phénomeénes de phorésie. Cette
étude montre que la distribution de ce protozoestkerestreinte aux bractéeddd’caribaea
bien que d’autres phytotelmes (réservoirs d’ealBiaEméliacées) soient largement présents
aux alentoursRuivo et al. (2006) mettent en évidence la présence de trois nouvetipeces
de levures dans les réservoirsHievellozianaau Brésil. Il apparait ainsi que les études des
communautés aquatiques vivant dans les bractétslictnia restent trés limitées alors que

cette plante est trées commune en Amérique tropicale

48



SYNTHESE BIBLIOGRAPHIQUE : les phytotelmes

2.2.4. Les plantes pichets

Les plantes pichets ("pitcher plants") sont destpk qui possédent des feuilles
modifiées ou des prolongements de feuilles impebfeéarecueillant 'eau. La mise en place
de ce réservoir d'eau est une condisame qua none leur survie, puisque ces plantes sont
insectivores. Grace a leurs phytotelmes, ellesucapt des insectes et autres invertébrés qui
se noient et sont digérés par des enzymes lytigil@s sont décomposés par des bactéries qui
permettent la mise a disposition de nutriments feptante(Buckley et al, 2003 ; Butleret
al., 2008).Ces enzymes peuvent étre secrétées par la plarge&gaement étre des enzymes
autolytiques libérées par les individus piégésstrhicro-organismes. Ces plantes renferment
donc un milieu riche en matiére organique, qui ipgod une grande variété d’organismes
aguatiques, pour certains spécifiques de ce gemrepldntes. Selon leur répartition
biogéographique, on peut distinguer trois famitlesplantes pichets : les Céphalotacées

(Australie), les Népenthes (Asie du Sud), et lesa8aniacées (Amérique du Nord).

2.2.4.1. Cephalotaceae

Les Cephalotaceae représente une famille monogpérifau sein de laquelle,
Cephalotus follicularigFig. 12) représente le seul membre formant un phytotelmerduve
cette plante dans les marais tourbeux de I'OuestAdistralie (Erickson, 1968) Hamilton
(1904) fut un des premiers a explorer le contenu du végerde cette petite plante
australienne d’'une quinzaine de cm de hauteur. déintanne la présence de larves
d’'invertébrés et d’algues unicellulaires, probal®amdu genrdProtococcus,"qui peuvent
certainement vivre et se multiplier dans le liquideClarke (1985) s’intéresse au
développement des communautés d’invertébrés damsré&servoirs, etYeates (1992)

découvre une espéce endémique de dipBarsisis ambulans
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Figure 12. Photographie (A) et coupes sagittales (B et C)Qdphalotus follicularis
(Lecoufle, 1989 ; Adlassniget al.,2009)

2.2.4.2. Nepenthaceae

Les Nepenthaceae forment une famille d’environ dgfeces de plantes insectivores ,
regroupées au sein d'un seul geff@. 13) Bien que les différentes espéces aient une
grande aire de distribution dans le monde, onrtasve plus particulierement dans le sud de
'Asie (Nouvelle Guinée, Malaisie, nord de ['Audiea Nouvelle Calédonie...) et a
Madagascar. Toutes les Népenthes possédent swsudace interne des glandes sécrétrices
d’enzymes qui modifient la composition du liquidentenu dans l'urne. Leouleur de l'urne,
le nectar sécrété et I'odeur de ce liquide vontsiaipermettre d’attirer les insectes
(Ratsirarson & Silander 1996) La capacité des ces plantes varie de quelquea pius de
deux litres(Kitching, 2000). Hormisles travaux désinther (1913)sur les insectes associés
a Nepenthes distillatoriadu Sri Lanka,Thienemann (1932)fut le premier & mener une
investigation majeure sur la faune vivant dansueses deNepenthesle Sumatra et Java.
Van Oye (1921)mentionne la présence de 7 especes de rhizopaohess|e fluide deN.
melamphorgi.e. N. gymnamphor&einw.). Il identifie ainsi Centropyxis aculeata, Difflugia
constricta, Lesquereusia epistomium, Arcella vulgja€ochliopodium bilimbosum, Amoeba
guttula, et enfin Amoeba nepenthegju’il qualifie de nouvelle espéce. Les travaux de
Ratsirarson & Silander (1996) sur N. madagascariensimdiquent que le phytotelme des
Nepenthesde Madagascar constitue un habitat temporaireomttibnnel pendant 3 mois.

Ainsi, les pichets ne contiennent de I'eau que pehdine durée limitée mais toutefois
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suffisante pour le développement d’invertébrés,ansuite meurent. On assiste a la création
réguliéere de nouveaux réservoirs et a la coexistate pichets d’'age variablogi &
Young, 1992) La stabilité du niveau d’eau semble étre le facte plus important pour la
survie de ses habitants. La colonisation de I'yraeles invertébrés differe dans le temps et
'espace entre les urnes jeunes et matRatsirarson & Silander, 1996) La densité
bactérienne et la nécromasse (= carcasses d'isjesmat corrélées positivement avec la
densité et la richesse spécifique des invertéfitéssswell, 2000)et augmentent avec I'age
du phytotelmgSotaet al.,1998) Tout comme la densité bactérienne, la densitBiolmasse

et la richesse spécifigue des métazoaires, ainsi lgunombre de niveaux trophiques,
augmentent avec la quantité de détritus, elle-mé&mnelée avec le volume de fluid@ota et

al., 1998) La structure des chaines trophigues au seinédesvoirs déepenthesnontre des
variations spatiales et temporell@eaver, 1985 ; Kitching & Pimm, 1985 ; Kitching &
Beaver, 1990, probablement en relation avec le large éventh@bitats que colonisent ces

plantes dans les régions tropicales humides.

Figure 13. lllustration deNepenthaceae et photographieNEpenthes rafflesiangitching,
2000et Kitching, 2001).

2.2.4.3. Sarraceniaceae

Les Sarraceniaceae sont localisées sur le contame@ticain et comprennent seulement

trois genres Heliamphora Darlingtonia et Sarracenid. Elles possedent toutes des feuilles
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modifiées plus ou moinsoniques, formant un pict ou plus usuellement une urne. :
especes du genkeliamphor: (parmi les 16 espéces décrites)situent exclusivement sur
tépuys, hauts plateaux du Venezu Peu d'informations sont disponibles pour ces esg
dont le réservoiest recouvert par un operc qui rappelle celui dedlepenthe. Le genre
Darlingtonia ne renferme qu’une seule esp Darlingtonia californica,nommée égaleme
plante cobra en raison de son capuchon qui recosere phytotelme. Cette plante
développe dans les marais acide de I'Ouest des-Unis, depuis le st-ouest de I'Oregon
jusqu'a la Sierra Nevada de la Californie. Enfim dénombre dix especes du ge
Sarracenia plantes typiques des tourbieres américaines,islépst de I'’Amériqe du Nord

et 'Est du Canada jusqu’en Flor (Fig. 14)

! ' * [ Darlingtonia
N . [ Heliamphora
s [] Sarracenia
1 Plateaux des Guyanes

Equateur

{

.‘.

Figure 14. Aire de distribution es Sarraceniaceae (SelMtcPherson, 200). La faible
distribution de genr®arlingtonia est soulignée par la fleche noire.

La plus commune et également la fétudiée d’entre elle§arracenii purpurea(Fig.
15), semble étre la seule espece a pouvoir abritecomenunauté animale a la fois compl:
et persistante, contrairement a ses homologuesidudsi ont tendance a s’assécher en €

mourir en hiver(Bradshaw, 198:.

" Les tépuys ou tépuis, désignent des montagneseslenésommet tronqué formant un plateau, et awig
verticales (de plusieurs centaines de métres)tdmsys sont des formations géologiques gréseusegide
précambrienne, dont le mont Roraima est probablelagrius célebr:
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Figure 15. Photographies d&arracenia purpuregAdlassnig et al., 2009 et McPerson,
2007).

2.2.5. Les Broméliacées a réservoirs

Les Broméliacées représentent une vaste famillplalges de pres de 3200 especes
reparties dans une soixantaine de gelicesher, 2008). On les trouve principalement au
niveau des régions tropicales et subtropicales @&wgue Centrale et du SyBrank, 1983),
exception faite d’'une espécBjtcairnia felicing localisée en Afrique tropicalé~ig. 16)
(Mabberley, 1997)

Figure 16. Distribution géographique des Broméliacéger(zing, 2000.
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Ce sont des plantes monocotylédones, terrestrépiphytes, généralement acaules, et
présentant pour la plupart d’entre elles des fesiifin rosette. L’inflorescence est en grappe
ou en épis, a fleurs a trois sépales coriaceés, pétiales, six étamines et trois carpelles soudés
formant un ovaire tantét libre, tantdt plus ou nsoadhérent. La graine quant a elle, est a
albumen farineux. L'appareil radiculaire est valgalChez les plantes terrestres, les racines
primaires ne sont jamais trés longues et donneissarace a des racines latérales qui se
ramifient en houppe ; chez les especes épiphysemtEnes sont peu développées, gréles et
dures ne possédant par conséquent qu’un réle dgeaur la plante ho{@icado, 1913 ;
Puig, 200). Ces racinegFig. 17) sont dans l'incapacité de prélever I'eau et lesiments
nécessaires a la croissance de la plante et @lpgmetrent pas les structures de leurs arbres
supports. Actuellement, aucune preuve n'a pu évmoreée quant au parasitisme de ces
plantes(Benzing, 2000) Les Broméliacées épiphytes dominent la flore uiasie épiphyte
des foréts chaudes néotropicaBenzing, 1990 ; Puig, 2001)

y
iy
. 4

£ 3

Figure 17. Broméliacée épiphyteCatopsis berteronianasur son support, réle d’ancrage des
racines (Photographie de J.-F. Carrias).
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Le phytotelme trouve son origine dans I'agenceneentosette des feuilles. Celles-ci
sont longues, apétiolées et simples, entieres &ewnlarges et épaisses, plus ou moins
concaves et a disposition alterne, et typiguemasgamblées au pied de la plante. La partie
proximale du limbe étant plus large que la paristate, il se forme soit des cornets qui
s’emboitent les uns dans les autres, soit une @geavité en forme de cuillere. Grace a une
faible distance interfoliaire, ces feuilles retienh constamment de I'eau et des détritus et
forment ainsi le phytotelm@-ig. 18)

Figure 18. Coupes transversales (illustrations supérieuredpregitudinales (illustrations
inférieures) de Broméliacéeadtz & Thomas, 1999.

L’eau recueillie provient de I'eau de pluie, maissi de la condensation de 'humidité
atmosphérique, phénomene permanent dans I'envinoemeimmeédiat de la plante en climat
tropical humide. La récupération de cette eau ks pfficace au lever du jour, quand la
température au niveau de la canopée est plus faildeelle de I'atmospheére, ce qui permet la
condensation de I'eau atmosphérique qui sera aoupérée par les épiphyt@2uig, 2001)

De plus, la perte d’eau est réduite par I'enfoursset des stomates et par I'épaisseur de la
cuticule. Par conséquent, les Broméliacées a r@sgrgontiennent de I'eau toute I'année,
méme pendant la saison secfizejean & Olmsted, 1997) période plus efficacement
affrontée par les plantes les plus lardéstz & Thomas, 1999) alors que les mares
terrestres, quand elles existent, sont a sec.teatién d’eau est par ailleurs plus efficace chez
les individus les plus grands. Ces structures doest donc une stratégie évolutive trés
efficace dans la prévention du stress hydrique réssrvoirs bénéficient d’'un renouvellement
guasi constant de I'eau avec des volumes qui déchent de quelques centilitres a plusieurs

litres (Frank, 1983). Ces plantes permettent ainsi le développemeiatbtide communautés
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aguatiques tres diversifiee@icado, 1913 ; Kitching, 2000)et dont la structure et

I'organisation seront abordées paragraphe 2.4.2 (p.66}le cette revue bibliographique.

2.2.6. Autres exemples de phytotelmes

Certains auteurs ont analysé les communautés ggaatides réservoirs d’eau que
constituent les fruits tombés au sol. C’est le jpas exemple des coques de noix de coco
(Cocos nuciferd..) (Thienemann, 1934) des fruits du cacaoyeflfeobroma cacadinn.)
(Soria et al, 1978) de méme que certaines parties de plantes consnteddles ou les
bractéegLounibos, 1980 ; Fincke, 1998 ; Kitching, 2000 ; @eney, 2004) qui, une fois
tombées au sol, servent au développement de damess d’invertébrégCaldwell, 1992 ;
Kitching, 2000) et méme de dendrobatgCaldwell, 1992 ; Summers, 1992) Le
basidiocarpe concave de certains champigiomgnibos, 1980)représente un autre exemple
qui pourrait constituer une sixieme catégorie dgtqtklmes, dont la faune, exception faite
des larves de moustiquéseinemann & Belkin 1977, 1978a, b ; Hutchings, 199; Fincke,
1998) reste largement inconnue.

Enfin, Beaver (1972, 1973t Lounibos (1980)se sont intéressés au développement
de larves de dipteres dans les réservoirs d’eané®par les coquilles d’escargots. Ces micro-
ecosystemes ont été nommeés zootelnkeghing, 2000) et renferment des communautés

analogues a celles que I'on trouve dans les pHyiete

2.3. Un phytotelme tres étudié Sarracenia purpurea

2.3.1. Fonctionnement général du phytotelme

Sarracenia purpureast une plante carnivore, pérenne (d’'une durégedsupérieure
a 50 ans), largement distribuée dans les milieuxngs en nutriment comme les tourbieres et
les zones marécageuses d’Ameérique du NBretkley et al, 2003; Ellisonet al, 2004) La
plante croit en rosette et produit chaque annéensemble de 6 & 12 nouvelles feuilles
tubulaires qui collectent I'eau de pluie dans ldigues insectes vont tomber et se noyer. Bien
gue ces plantes attirent une grande variété diaeseagrace a leur nectar ou a I'odeur qu’elle
dégage, les fourmis constituent la majorité desepr(Buckley et al., 2010) Dans ce

microhabitat aquatique (communément 3 a 50 mL dield] et un pH variant de 3 a 6) la
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densité de fourmis varie de 0 & 176 par pichetsgénéralement une dizaine de cadavres est
retrouvée par pichéHoekmanet al.,2007)

S. purpureasecréete des enzymes digestifs (protéases, phaspBatRNAses et
nucléases, mais pas de chitinases) a de tresdaibtecentrationgGallie & Chang, 1997)et
cette sécrétion survient uniquement lors des presigemaines apres I'ouverture de chaque
feuille. Par conséquent, les effets de ces enzygoas considérés comme mineurs face a
'action des bactéries. Ainsi, contrairement auxresiplantes pichets, la dégradation et la
digestion des proies sont accomplies principalenpamt les communautés inquilines des
feuilles deS. purpureaAddicott, 1974 ; Bradshaw, 1983 ; Heard 1994 ; Checan-Stafira
& von Ende, 1998) Les composés azotés et phosphorés (et éventeellede petites
protéines et acides aminés) ainsi libérés danduidef vont étre absorbés par la plante
(Bradshaw & Creelman 1984 ; Butler et al, 2008) de méme que l'azote inorganique
provenant de retombées atmosphériques, qui ludiesttement assimiléEllison & Gotelli,
2002 ; Butler & Ellison, 2007) Les produits d'excrétion de la chaine alimentairde
dioxyde de carbone respiré sont absorbés par tdeplgui régule la concentration d'ions et
d’'oxygéne de I'eau dans laquelle les communautidendt(Bradshaw & Creelman, 1984 ;
Joel & Gepstein, 1985 ; Junipeset al.,1989, Meiret al.,1991)

2.3.2. L'écosystéme aquatique

2.3.2.1. Le réseau trophique

Les communautés inquilines des feuilles Slepurpureaont été relativement bien
décrites(Addicott, 1974 ; Heard, 1994 ; Cochran-Stafira & wn Ende 1998 ; Kneitel &
Miller, 2002 ; Miller & Kneitel, 2005). La chaine alimentaire est le plus souvent caresit
de trois niveaux trophiques : un premier niveaustturé d’'un assemblage de bactéries, un
niveau intermédiaire composé de protozoaires abtieres, et un niveau supérieur, ou la
larve filtreuse du moustiqué&/yeomyia smithiCoq. (Culicidae) représente le top-prédateur.
Ces larves, de méme que cellesMikgriocnemus knalCoq. (Chironomidae)-letcherimyia
fletcheri (Aldrich) (Sarcophagidae) et [I'acarienSarraceniopus gibsoni (Nesbitt)
(Histiostomatidae) sont des résidents obligatoitesces phytotelme®aiser et al. (2010)
décrivent un réseau avec 5 niveaux trophigues, eolpldce des micro-organismes est

davantage mise en lumiegffeig. 19)

57



SYNTHESE BIBLIOGRAPHIQL : les phytotelmes
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Figure 19. Réseau trophique aquatique Sarracenia purpurea.lLes fleches marror
soulignent I'action (déchiquetage de la matiereanigue) des invertébrés (Réalisé a parti
Cochran-Stafira & von Ende, 1998 ; Butleret al.,2008etBuckley et al. 2010.

Les proies capturées par les feuillesS. purpureaeprésentent la ressource de bas
sont dans un premier temps déchiquetées par lessl& acariens et de moucherons, ¢
décomposeées et minéralisées par les bactéries eh&mpignons. Les bactéries sont -
mémes consommeées par les protozocet les rotiferes, principalemeHabrotrocha rosa
ainsi que par les larves @arraceniopu gibsoni(Kneitel & Miller, 2002 ; Butler et al.,
2008 ; Karagatzideset al. 2009) La larve de moustiqu&V. smithi est une filtreuse
omnivore qui ingere a la Is des cadavres, des protozoaires et des bac(Cochran-
Stafira & von Ende, 1998 ; Kneitel & Miller, 2002]. Enfin, la larve de¢F. fletcheriest un
organisme également omnivore, se nourrissaW. smithii(Butler et al, 2008) de cadavres
et elle estaussi capable de cannibalisn(Forsyth & Robertson, 1975. Néanmoins,
puisqu’elles sont relativement rares au niveauptistes dans les régions du {(Buckley et
al., 2010) les larves d&V. smithi représentent le prédateur clé de voukeystonepredator")
dans ce systeme, modelant l'architecture du rédeaphique et les interactions en
bactérivores et bactéri¢addicott, 1974 ; Cochrar-Stafira & von Ende, 1998 ; Kneitel &
Miller, 2002). Miller & Kneitel (2005) ont montré que les jeunes fibes deS. purpureasont
préférentiellement utilisées comme site de ponteW. smithij probablement en raison d'i
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meilleur taux de capture de proies a ce st&ih & Hall, 1978), conduisant a des densités
plus importantes de bactéries et de protozoairesegant alors consommés par les larves de
moustiquegKneitel & Miller, 2002 ; Miller et al, 2002 ; Hoekman, 2007)Ces travaux
suggerent que les moustiques choisissent les ddtgmonte sur la base de leur potentiel en
proies, dont le nombre est affecté par 'age deslés et dans une moindre mesure, par la
taille de la plante.

D’'une maniére générale, le niveau de ressourcesurestacteur de contréle des
abondances des micro-organismes (bactéries, paitezoet rotiferes) et du taux de
croissance et du temps de pupationdesmithii Dans ce systéme, les facteurs bottom-up
sont prépondérants : la plupart des especes indéaires (protozoaires et rotiferes) résistent a
I'extinction grace a l'apport de ressourdéstock et al, 1975 ; Kneitel & Miller, 2002 ;
Miller et al, 2002 ; Kneitel, 2007)Différents auteur§Addicott, 1974 ; Miller et al., 1994 ;
Btedzki & Ellison, 2003) mentionnent des organismes moins fréquents, telsigs rotiféres

monogontes, des cladoceres, des copépodes, defpadgs) des nématodes et des algues.

2.3.2.2. Composition et densité des micro-organissie

L’abondance bactérienne che®. purpurea est généralement élevée 00
bactéries.ml’; Kneitel & Miller, 2002) et peut varier & différentes échelles spatiales
(Harvey & Miller, 1996 ; Peterson et al, 2008) Les bactéries sont généralement gram-
négatives en batonn@fochran-Stafira & von Ende, 1998 ; Miller et al., 2002) et peuvent
comporter de fortes proportions de formes anaésqlteankevicius & Cameron, 1991)
notamment quand les proies, c’est-a-dire les caesade fourmis, sont abondantes. Bien que
la plupart des bactéries se développent sur leeespren décomposition, certaines sont
phototrophes (Lindquist, 1975), ou assimilent I'azote atmosphérique, pouvant iains
contribuer a la nutrition de la plante lorsquepesies viennent a manqué@Prankevicius &
Cameron, 1991) La densité bactérienne est positivement affectéelgalisponibilité des
proies et négativement par les effets directs darédation des rotiféres et des protozoaires
(Addicott, 1974 ; Heard, 1994 ; Cochran-Stafira & wn Ende, 1998 ; Kneitel & Miller,
2002; Miller et al., 2002; Kneitel & Miller, 2003 ; Gotelli & Ellison, 2006; Gray et al.,
2006) La densité de larves de moustique affecte négatiwt I'abondance bactérienne, alors
gue les ressources 'augmefkaeitel, 2007) Cependantineitel & Miller (2002) montrent
gue l'augmentation de la densité de larves de rguest d’'une part, accroit la densité

bactérienne et sa richesse spécifique, et, d’apame, diminue la densité des rotiferes,
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indiquant I'existence d’une cascade trophique lame moustiques rotiferes—> bactéries.
Leurs travaux indiquent aussi que I'addition desoesces n’affecte pas la richesse spécifique
bactérienne. Si les larves régulent a la fois Iretance et la diversité des bacté(i@stteli &
Ellison, 2006 ; Petersonet al., 2008) les travaux deButler et al. (2008) concernant
limportance relative des bactéries et des macverigbrés dans la minéralisation des
nutriments et dans les processus d’excrétion, rapnhique les bactéries sont les premiers
agents de minéralisation de l'azote cH&zpurpurea Les bactéries sont limitées par le
carbone organique et, dans une moindre mesurde gdrosphore inorganiqué&ray et al,
2006)

Hegner (1926)a été un des premiers a s'intéresser aux protistes les feuilles dg.
purpurea Dans ces travaux il mentionne I'existence deigted flagellés, de ciliés et de
guelques amibes. Les densités de flagellés au dieiphytotelme deS. purpureavarient
généralement de G 10 cellules.ml* (Trzcinski et al., 2005a,b ; Gebiihret al., 2006)
Trzcinski et al. (2008) se sont focalisés sur un flagellé de petite taillegenreBodo (5-12
pm), qui représente le protozoaire le plus abondatrouvé dans les réservoirs &
purpurea Ce microflagellé occupe une place centrale damédeau trophique, se nourrissant
de bactéries, et contribuant significativement @gime alimentaire des larves @& smithii
(Addicott, 1974 ; Cochran-Stafira & von Ende, 1998 Kneitel & Miller, 2002) .

Les densités de protozoaires ciliés peuvent éaeéék et atteindre 1@ellules.mr*
dans les réservoirs d& purpureaallochtoneqGebuhr et al., 2006) mais il semble qu'ils
soient plus rares dans les populations autochtdaés purpureaou leur densité reste tres
variable (100-200 cellules.ili. Cochran-Stafira & von Ende, 1998) On retrouve
notamment des especes appartenant aux g&uipeda et Cyclidium considérés comme
d’'importants filtreurs bactérivores. Comme les Bdes, les protozoaires se développent avec
'augmentation des ressources et leur richesseafgpecaugmentéKneitel & Miller, 2002) .
Plusieurs espéces de protozoaires semblent tadéeahd prédation, mais sont de faibles
compétiteurs pour les ressources (par exenBuldo et Poterioochromonas Cochran-
Stafira & von Ende, 1998 ; Kneitel, 2002) En revanche d’autres especes semblent étre de
meilleurs compétiteurs pour les ressources, mais pliinérables a la prédatig@olpoda
Colpidium; Cochran-Stafira & von Ende, 1998; Kneitel & Miller, 2002 ; Kneitel, 2002)
Bien que des listes d’espéces de protozoairestadisgyonibles Addicott, 1974 ; Buckleyet
al., 2010) la plupart des études intégrant les protistegeflés et ciliés les regroupent en une

seule entitgFig. 20) et les qualifient de consommateurs intermédiaikemitel & Miller,
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2002 ; Miller et al., 2002; Gotelli & Ellison, 2006 ; Baiser et al.,2010, quand ils ne sont
pas regroupés avec les rotife(Kneitel, 2007)

Larves de Wyeomia smithii
(omnivores)

Ve

Protozoaires/Rotiféres
(consommateurs intermédiaires)

Bactéries
(proies basales)

Figure 20.Le réseau trophique chS. purpuregD’apréesKneitel, 2007).

Les rotiferes sont des espéces communes parmiolesngnautés aquatiques (
feuilles deS. purpureg/Addicott, 1974 ; Peterseret al.,1997)et Habrotrocha ros. Donner
peut étre cantonné a cet hab(Petersenet al.,1997) Ce rotifere bdélloide (généralement
taille supérieure & 150 um) se retrouve ainsi desséservoirs dS. purpure depuis I'Est
des EtatdJnis jusqu’au Canada, avec une occurrence de €oder 70%(Bateman, 1987 ;
Petersenet al.,1997) En I'absence de larves de dipteiH. rosapeut atteindre des densi
trés élevées avec des valeurs moyennes avoisiean8Q idividus.mL™ et des valeurs
maximales de 900 individus r. Btedzki & Ellison (1998) indiquent que ces valeurs s
relativement fortes par rapport a celles trouvéassdes lacs ou les réservoirs, mais que
denstés de 400 individus par picl sont ourantes en milieu natureH. rosa se nourrit
principalement de bactéries et de particules oryeas et est siti a la fin d’'ure "processing
chain” GensuHeard, 1994: type de facilitation dans laquelle au moins uneées
conditionne ou prépare, unessource pour une autre espece. Dans ce cas, flantoaniqut
de M. knabi sur la matiére organique favorise la décompositiencette derniére par |
bactéries... dont les effets se répercutent jusgstanmet du réseau trophique, c-a-dire
surW. smithi). Ce rotifére constitue ainsi une source de ntaugipour les larves de diptél
et contribue significativement au budget azoté lsphoré deS. purpure en plus des

apports provenant des cadavres d’insectes etplait (Btedzki & Ellison, 1998).
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2.3.3. Décomposition de la matiére organique

Il existe 3 voies directes de décomposition de diéne organique cheg. purpurea
La premiére correspond a la décomposition bactéeieui est largement dominar{g&utler
et al., 2008 ; Mouquetet al.,2008) Le déchiquetage des cadavres en particules opgesi
par M. knabi facilite la décomposition bactérienne et représdatseconde voiéHeard,
1994 ; Hoekmanet al., 2009) Enfin la derniére voie, moins commune, correspand
déchiquetage realisé phr fletcheri(Buckley et al., 2010) Les voies indirectes incluent les
effets des consommateurs sur la composition e¢hsite des bactérie€¢chran-Stafira &
von Ende, 1998 ; Kneitel & Miller, 2002 ; Mouquetet al.,2008)qui en retour influence la
décomposition de la matiére organique par ces émsi Ce réseau trophique est donc
considéré comme entierement détritique, les predust primaires étant absents ou
négligeables parmi les communautés aquatiques tezpopulations autochtones de
Sarracenia (Cochran-Stafira & von Ende, 1998) Pour des populations allochtones
d’Europe,Gebihr et al. (2006) rapportent une diversité et une densité élevéalguts (de
I'ordre de 16 cellules.ml*), suggérant une contribution potentielle des pectelurs primaires
au réseau trophique du phytotelme, probablementison de I'absence de prédateurs tels

gue les larves dé/yeomyia

2.3.4. Intérét de I'utilisation deS. purpureaen écologie des populations
et des communautés

Le réseau trophique aquatique dans les réserveilS. @urpureamontre la méme
complexité de liens trophiques que celle qui carés les réseaux trophiques plus connus,
gu'ils soient aquatiques ou terrest(@olis & Strong, 1996) Certains travaux récents ont
analysé cet écosystéeme a des échelles spatidi@®edits, montrant qu’au sein des réservoirs
les abondances des especes sont controlées patouortenaison de processus, incluant
interactions, disponibilité des ressources et phmEmes de dispersiofMiller & Kneitel,
2005 ; Gotelli & Ellison, 2006 ; Hoekmaret al, 2009) Harvey & Miller (1996) montrent
gue les abondances des espéces varient a différénkeelles spatiales. Par exemple, les
communautés bactériennes different dans leur catiggoentre les individus, mais pas entre
les populations ou sous-populations. L’étudeBadekley et al. (2010) sur la variabilité des
communautés aquatiques (arthropodes, rotiferesozmaires et bactéries) d& purpurea

d'une échelle locale a une échelle continentaldigire que ces communautés sont plus
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variables au sein d’'une méme populatiorSd@urpureague pour I'ensemble des populations
échantillonnées d’Amérique du Nord. Ils concluent de réseau trophique contient deux
groupes d’espéces : (1) un groupe central, prifenpent résident obligatoire des réservoirs
de la plante, qui a évolué en parallele des exgerde la plante hoéte et qui apparait
régulierement en Ameérique du Nord, et (2) un groi@nomiquement plus large de taxons
relativement peu communs, généralistes, qui luaegipde facon inégale.

L’ensemble des travaux réalisés sur les communaagéstiques deS. purpurea
souligne le formidable outil écologique que repnésece phytotelme. En effet, il fournit un
microcosme naturdlSrivastavaet al, 2004)avec des communautés relativement simples qui
peuvent étre manipulées afin de mieux comprendsepltepriétés générales des réseaux
trophiques et des écosystemes, et de tester lesmsrthéoriques en écologie des populations
et des communautédddicott, 1974 ; Heard 1994 ; Cochran-Stafira & van Ende, 1998 ;
Kneitel & Miller, 2002 ; Miller et al., 2002 ; Kneitel & Miller, 2003 ; Trzcinski et al.,
2005a ; Gotelli & Ellison, 2006 ; Grayet al, 2006) Ainsi, récemment, cet écosysteme a été
utilisé pour répondre a des questions généraledldgie mais aussi pour tester des théories
déja établiegGotelli & Ellison, 2006 ; Mouquetet al.,2008 ; Baiseret al.,2010) étudier le
cycle de I'azote(Butler & Ellison, 2007 ; Butler et al., 2008) ou encore l'influence des

changements globawur les écosystemé&otelli & Ellison, 2006 ; Shurin, 2006)

2.4. Les Broméliacées épiphytes: fonctionnement duhytotelme et structure
des communautés aquatiques associées

2.4.1. Absorption foliaire et nutrition azotée

Les racines ne jouant qu'un rble d'ancrage, lesmBliacées épiphytes ont dd
développer une autre stratégie pour leur alimeridtydrique et minérale. Ainsi, la formation
du phytotelme est d’'une importance capitale dansulaition des Broméliacées épiphytes
(Frank, 1983 ; Endres & Mercier, 2001 ; Ngai & Srivastava, 2006) puisque I'eau et les
nutriments vont étre absorbés par la plamedes structures spécialisées, les tricho(Res

21), situées a la base des feuilles formant le régefBenzing, 1980)
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Figure 21. Observation au microscope électronique a balayagetrichomes dTillandsia
sp. (Bromeliaceae) illustrant leur morphologie @&)leur densité (B et C) a la surface
feuilles Benz & Matrtin, 2006).

Les nutriments nécessaires a la croissance darmdepproviennent de la litiere qui «
interceptée dans sa chute par les feuilles forfeanéservoir.La matiére organique entre
dans ce systéme est donc essentiellement d’ongigétale et sa quaté dépend a la fois ¢
la densité végétale au niveau de la canopée et dapacité d’interception du phytoteln
Elle comprend également des cadavres d’animauer{gebement d’'invertébres), des fec
des retombées atmosphériques auxquelles il fiouter la matiére issue du lessivage
feuilles et des troncs par I'eau de pl Cette matiére organique est consommeée pa
macroorganismes détritivores (larves d’insectes, créstpet décomposée par les m-
organismes. Ces derniers constituene ressource pour les niveaux trophiques supéri
Ainsi un lien trophique fort entre la production gééale, celle des mic-organismes
décomposeurs, des métazoaires détritivores et uts [@édateurs va s’opérer au sein
réservoir ou les nutrimentgsultants de ces processus vont étre libéréssetrtads par |
plante.

Schimper (1888) et Aso (1910) furent les premiers & mettre en évidence
'absorption d’eau retenue entre les feuilles aglispensable a la plante, alors (Muller
(1879) suppostd que les détritus retenus par les Broméliacéegvgnent servir a leu
nourriture.Schimper (1888)indique que les Broméliacées n’ont pas besoin drantpr leur
nourriture a la plante qui les supporte, mais dgsese nourrissent grace aux détrituenus
entre leurs feuillesPicado (1913 a mis en évidence I'absorption des substances ionges
par les feuilles des Broméliacées, été le premier a envisager kmilieu broméliel' comme
mare aérienne éliminant les substances de décotpoproduies entre les feuilles de
plante-réservoirLutz (1903) avait constaté que les détritus ne pourrissenttgasqu’ils
demeurent dans les phytotelmes, mais se putréfishgu’on les retire de la plante et qu
les place dans un bocal.
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Si I'eau est rarement un élément limitant pourrl@issance des Broméliacées, I'azote
peut le devenir a cause des organismes détritivprieetiennent cet élément dans leurs tissus
par la consommation de la litiere. En effet, ilégantent un rapport N/P plus élevé que celui
de la litiere contenue dans le réservoir. Cestdéires, en revanche, relachent du phosphore
par leurs déjections, qui est directement dispenpiolur la plante. Mais ce sont les prédateurs
de ces organismes détritivores qui convertissergol@ d’azote mobile en pelotes fécales
(enrichies en azote) qui vont alors étre décompmogéeles bactéries afin de former de I'azote
directement assimilable par la plante a savoir mamum (Ngai & Srivastava, 2006)
Inselsbacheret al. (2007) ont montré que l'urée et 'ammonium étaient lemés d'azote
préférentiellement assimilées par les Broméliagtagu'ils jouaient un réle majeur pour sa
croissance, contrairement aux nitrates dont kailon semble accessoire. La présence de
prédateurs au sein des réservoirs de Broméliaceeteee le recyclage des nutrime(itigai
& Srivastava, 2006)en augmentant la longueur de la chaine alimentaireapport">N/**N
des feuilles de la BroméliacéAechmea mertensiaugmente avec la diversité des
invertébrés qu’elle contierfteroy et al.,2009) indiquant un lien étroit entre longueur de la
chaine alimentaire dans le phytotelme et azotemdssipar les feuilles. Néanmoins, si
limportance des larves d’arthropodes dans la raidesposition des nutriments pour la plante
est avérée, tous les réservoirs d’'une méme pldete sont pas pourvus, ce qui souligne,
comme cela a été mentionné au sein des résene8splrpureale rdle majeur que peuvent
jouer les micro-organismes de plus petite taillloee les rotiferes et les unicellulaires, dans
la nutrition minérale de la plan{Btedzki & Ellison, 1998 ; Srivastavaet al, 2004 ; Gotelli
& Ellison, 2006 ; Trzcinski et al. 2008) Une autre source potentielle d'azote peut égaleme
provenir de micro-organismes capables de fixerofazatmosphérique, telles que certaines
cyanobactéries, parfois mentionnées dans les mseme Broméliacée@righigna et al.,
1992) Ces micro-organismes sécréteraient des acidesearsi de 'ammonium directement
utilisables par la plantdBermudes & Benzing, 1991) Les féces d’amphibiens, dont
beaucoup utilisent les Broméliacées comme siteedeoduction Poelman & Dicke, 2007,
sont une autre source potentielle d'azote contribada nutrition de la plani&omeroet al.,
2010)
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2.4.2. L’écosystém aquatique bromélien

2.4.2.1. Un habitat aquatique particulie

Picado (1913)compare une roméliacée épiphyte a deux cones emboités I'un
lautre (Fig. 22): I'un, périphériqueformé par les vieilles feuilles mal emboitées legs
dans les autres, appelé le terrarium, et un congateformé par I'ensemble des jeul
feuilles vivantes bien emboitées. Seule cette adi capable de retenir I'eau et const

'aquarium.
Aquarium
(A) = (B)
~ Aquarium O ey T
[ § A
~ \} | L ‘.,_,‘* | )| Terrarium
N\ Terrarium e ¥ )

Figure 22.Coupe longitudinale (A) et transverseB) de BroméliacééD’apresPuig, 200).

Ce dernier est fractionné en une série de petitapaactiments secondaires,
communiquant pas entre eux, de sorte que le nigedieau peut étre différent cs chacun
d’entre eux. Le terrarium forme un tout continu @énpar la matiére organique sédiments
laquelle s’ajoutent des fragments de feuilles nsogei s’entassent en grand nombre [
arréter les rayons lumineux. Le terrarium conseme humiditéconstante. La continuité ¢
terrarium et le fractionnement de l'aquarium influe donc le déplacement et
comportement des animaux qui peuplent cet hal&iplus, les fortes variations spatiale:
temporelles des conditions chimiques et physigue ces réservoirs fournisse
d'innombrables niches pour les organisn(Picado, 1913 Maguire, 1971; Martinelli,
2000 ; Schénborn, 2003)

D’une maniere générale, I'eau des réserv(Tableau 1)présente un pH acide vois
de 5(Laessle, 1961 Richardson, 199¢; Bourne et al.,2001 ; Lopezet al, 2002 ; Lopezet
al., 2009 ; Inselsbacheret al. 2007) avec des valeurs extrémes de(Laessle, 1961
7,2 (Lopez et al, 2009) La température du fluide, influencée par les @ots climatiques
demeure relativement chaude puisque les valeursuatss dans la littérature s’échelonn
de 17 a 39°(Laessle, 196 ; Richardson, 1999, Lopez & Rios, 200:; Bourne et al.,
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2001 ; Guimaraes-Souzeet al, 2006 ; Haubrich et al, 2009) Dans une plante bien
exposée, située sur un inselberg en Guyane Frangaie température maximale de 46°C a
été enregistrée (Obs. pers.). La conductivité, gaaelle, est faible (0,3 uS.¢m Lopez et

al., 2009, voire trés faible (0,04-0,08 uS.¢m Guimardes-Souza et al, 2008.
Globalement, tres peu d’informations sont dispasbkur les caractéristiques physico-

chimiques de I'eau des réservoirs des BroméliafRahardson et al, 2000a ; Bourneet

al., 2001 ; Guimaraes-Souzat al, 2006 ; Inselsbacheret al., 2007 ; Haubrich et al,

2009)

Tableau 1. Caractéristiques physico-chimiques de l'eau cardedans les réservoirs de

Broméliacées.

Variables Min-Max Références
Volume d’eau (mL/phytotelme) 6-2844* a,b,cdgkl
Matiere organique (g de poids sec/phytotelme)  0-135 a, b,k

pH 4-7 a, d f hikl
Température (°C) 17-39 a, d e h ik
Conductivité (uS.cif) 0,04-0,3 g, !

Oxygéne Dissous (mg-) 0,6-8 d, k

Oxygeéne (mg.L) 28,8-123,4 g

CO, (mg.LY 5,3-67 d

Carbone Organique Dissous (mg)L 8,2-57,5 b, g

Azote Total Dissous (mg:}) 0,62-2,98 b

NH, (mg.L™h) 0,07-4,22 b, g, h,i

NO; (mg.L™") 0,042-0,395 b, g, h,i
Azote Organique Dissous (mg-L 0,49-2,38 b

PO, (mg.LY 0,03-4,367 b, i

Rapport N/P 1,41-1674 b, i

SO, (mg.LY 0,75-1,7 b

K (mg.L™h) 3-16,1 b

Ca (mg.L%) 0,57-3,75 b

Mg (mg.L?Y) 0,66-1,59 b

Na (mg.LY) 6,11-15,7 b

Cl (mg.LY 9,6-33,9 b

Br (mg.L™) 0,003-0,061 b

* hormis valeurs extrémes reportées pmado, 191320 L) etPittendrigh, 1948(5 L).

a : Richardson, 1999- b : Richardson et al., 2000a— c : Armbruster et al., 2002—- d:
Laessle, 1961 e :Lopez & Rios, 2001 f: Lopez et al.,2002- g : Guimaraes-Souzaet
al., 2006— h :Inselsbacheret al.,2007- i : Haubrich et al.,2009- j : Jabiol et al.,2009—
k : Bourne et al.,2001— | : Lopezet al.,2009Q
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2.4.2.2. Macro-faune aquatique : biodiversité et ieractions

La permanence du phytotelme bromélien permet leeldppement d’animaux
strictement aquatiques et a écophase aquatiquehilaies, insectes a stade larvaire
aguatique) dans des régions ou I'absence de mameSche normalement leur présence. Cela
entraine également la suppression de toute péfireede ponte permettant notamment le
développement d’organismes vecteurs de pathogétesjte les agents du paludisme et
d’arbovirosegFish, 1983) Cette faune est plus ou moins spécifique et emgleniBenzing,
1990 ; Lopezet al, 2009) les conditions micro-environnementales des Br@néés agissant
comme un filtre qui restreint le nombre potenti&spéces colonisatrices provenant des
mares et marais environnanfisopez et al., 2009) Yanoviak (2001a) n’observe aucun
recouvrement dans la composition des espéces d@hrés entre I'eau de dendrotelmes
artificiels, celles des bractéesH#liconia sp. et celles des réservoirs de Broméliacées.
RécemmentlLopez et al. (2011)ont pu montrer que le vecteur de la dengue ead@vre
jaune, le moustigué\edes aegyptise développe beaucoup mieux dans les petitessmare
artificielles que dans les réservoirs des Bromékaaont I'acidité limite sa croissance.

Dans les travaux pionniers ddcado (1913)sur les Broméliacées du Costa Rica,
environ 400 espéces de métazoaires ont été reseBsténborn (2003)considére que cet
écosysteme est sous-exploRotheray et al. (2007) ont identifié 22 nouvelles espeéces
d’arthropodes dans divers réservoirs de Bromélmde&eCosta Rica, de Bolivie, d’Equateur,
du Mexique et de Trinidad. Les arthropodes deméuréanmoins relativement bien décrits
(Richardson 1999 ; Richardsonet al, 2000a ; Mestreet al, 2001 ; Armbruster et al,
2002 ; Frank et al, 2004 ; Srivastavaet al, 2005 ; Jabiolet al, 2009 ; Montero et al,
2010) et une synthese récente Beank & Lounibos (2009) recensent tous les groupes
d’invertébrés qui utilisent, d’'une maniére ou d’unsdre, les Broméliacé€adnnexe 1, p.259)

L’abondance et la richesse spécifigue des investelépendent fortement de la
structure de I'habitat (taille de la plante, voludieau, nombre de réservoirs) et de la quantité
de détritugRichardson 1999 ; Richardsoret al, 2000a ; Armbruster et al, 2002 ; Frank
et al, 2004 ; Srivastava, 2006 ; Jabiokt al, 2009) ce que certains auteurs mettent en
relation avec la Théorie Biogéographique des (Rishardson, 1999 ; Trierweiler etal.,
2005) Initialement élaborée paacArthur et Wilson (1967), cette théorie suppose que la
richesse spécifique instantanée sur une ile esdslaltante d'un équilibre entre un taux de
colonisation et un taux d'extinctioRrank & Lounibos (1987) s’interrogeaient déja sur cet

aspect dans une publication intituléhytotelmata: Swamps or Islands ?
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L’exposition de la plante a la lumiére influencallatribution, la richesse spécifique et
la composition des communautés d’invertéltéspez & Rios, 2001 ; Leroyet al., 2009 ;
Montero et al, 2010)probablement en raison de différences architeletsiet d’allocation de
biomasse foliaire entre les plantes d’'ombre etudadre, qui affectent en retour les quantités
d’eau des réservoif€avallero et al. 2009)

Si les invertébrés ont fait 'objet de nombreusésdés, notamment les taxons
potentiellement vecteurs de maladies infectieuessyertébrés présentant un stade larvaire
aguatique (amphibiens) ont été beaucoup moins édudit leur réle au sein du réseau
trophique reste énigmatique. En effet, les phytotsl et particulierement les Broméliacées-
citerne, sont des lieux privilégiés pour le dévempent des tétards notamment de la famille
des Dendrobatida€Poelman & Dicke, 2007) Aprés avoir déposé les ceufs, les adultes
viennent régulierement réapprovisionner les tétadsceufs trophiques, c’est-a dire non
fécondégBorne et al.,2001 ) Les tétards pratiquent également le cannibal&n@efois sur
des ceufs fertiles mais aussi envers les autraslséigu’ils soient ou non de la méme espéce
(Summers & Amos, 1997 ; Summers & Symula, 2001 ; Biman & Dicke, 2007) ce qui a
pour conséquence qu'un seul individu soit souvettouvé par réservoifSummers &
Amos, 1997) Le comportement des adultes vis-a-vis de leurcatetance, qu’ils sont
capables de transporter de plantes en plaiMgsrs & Daly, 1983), permet également la
colonisation d’autres organismes qui utilisent eesphibiens comme agent de dispersion
(Lopezet al, 1999, 2005)

2.4.2.3. Abondance et diversité microbienne

Les connaissances sur les micro-organismes desdiem®es a réservoirs sont tres
limitées alors que leur présence a été soulignédeséannées 6Laessle, 1961 ; Maguire,
1971) Laessle (1961)ndique ainsi la présence de ciliés et d’alguegramde quantité dans
des Broméliacées en JamaiqUarrias et al. (2001)rapportent des abondances moyennes de
flagellés hétérotrophes de I'ordre de' t@llules.mLl*, essentiellement composés d’euglénes
incolores, dans des Broméliacées de Guyane Frandagsdensité des protozoaires ciliés
(majoritairement des Hyménostomes) avoisine lescélules.ml* alors que celle des
rotiféres est de 17 individus.itLIl apparait que les densités de protozoaires comélées
positivement a celle des métazoaires (essentiefiedes larves de culicidés). Les travaux sur
les communautés bactériennes sont quasi inexisthiaisbrich et al. (2009) indiquent

cependant que la production bactérienne est etiorel@vec la concentration en ammonium et
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la température de I'eau dans des Broméliacées dsilBmais les auteurs ne statuent pas sur
le ou les facteurs de régulation expliquant latition de cette production bactérienne.

Quelques études s’attachent a décrire des nouwesf@sces de micro-organismes des
réservoirs des Broméliacées. Ainsi, une nouvellgees de levure est mentionnée dans
Vriesea giganteaBroméliacées du BrégjLandell et al, 2010) Quelques nouvelles especes
de ciliés sont également décrites parissner (2003a, 2003b), Foissnezt al. (2003)
Foissner & Wolf (2009)et Foissner (2010) Ces ciliés apparaissent endémiques des
BroméliacéegFoissner, 2010)Ainsi, considérant le nombre d’espéces de Braméés et la
faible prospection de celles-ci, Foissr{Epissner et al, 2003 ; Foissner, 2008onsidere
que de nombreuses especes de ciliés restent avdécaans cet écosystéme mais plus
généralement dans I'ensemble des milieux d’eaueducmonde. Il estime que plus de 80%
de la diversité des ciliés n’est pas deéqfiteissner, 2008)

Les informations sur les protistes pigmentés semilabsentes de la littérature. Seuls
les travaux dé.aessle (1961yui a réalisé un inventaire des micro- et macganismes dans
les réservoirs de Broméliacées de Jamaique meetibeur présence. Dans une étude plus
récente en Guyane Francai€®grrias et al. (2001) ne mentionnent pas leur présence. Le
développement d’algues dans les réservoirs des @iaraes serait surtout lié a I'exposition
de la plante(Laessle, 1961) Les producteurs primaires restent toutefois Eercomme
négligeables dans les réservoirs des Broméliae¢gsus généralement dans I'ensemble des
phytotelmes Cochran-Stafira & von Ende, 1998 ; Butleret al.,2008)

2.4.2.4. Réseau trophique

Les détritus captés par les feuilles de la Bromékasont utilisés comme source
d'énergie par les bactéries et les invertébréstigges qui sont alors consommeés par les
communautés des niveaux trophiques supérieurs.bheteries représentent une ressource
importante pour les protozoaires aquatig(fesissneret al, 2003) Comme pour les plantes
pichets, elles vont permettre la minéralisation ldematiere organique et fournir aux
communautés aquatiques ainsi qu'a la Broméliacés, nutriments nécessaires a leur
développement, et donc, influencer la croissancka ggante, notamment par le recyclage de
I'azote (Inselsbacheret al, 2007) En relation avec sa localisation, chaque BrornéBava
recevoir des quantités différentes de litiere éndrgie lumineuse, ce qui en retour affectera
le métabolisme de toute la colonne de@uimardes-Souzaet al, 2006) L'ensemble

constitue donc un véritable réseau trophique. Ggl@ist généralement présenté de facon
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simplifié, avec 2 niveaux trophiques ou | micro-organismes ne sont pas pris

considération, ou sont inclus avec la matiere doyea(Fig. 23)

Dendrobat
en. robates Corethrellidae Tanypodinae
ventrimaculatus I
Chironominii sp. Anophelinae
[ Syrphidae ][ Cecidomyiidae ][ Oligochaetae ][ Ceratopogonidae ][ Scirtidae ] Chlronomlld.:?e Wyeomyia
Tanytarsinii Culex

Détritus grossiers -
Figure 23. Exemple de réseau trophique aquatique au sein dBuoméliacée de Guyar

francaise,Guzmania lingulat (Réalisé d’apréxitching, 2000 et les informations dar
Jabiol et al.,2009.

Particules et détritus .
fins & Matiere organique en
suspension

Epidermes . .
Micro-organismes

Les travaux deSrivastava & Bell (2009 demeurent un des rares exemples ot
micro-organismes sont intégrés dans l'étude du réseaguhitnee des Broméliacées
réservoirs(Fig. 24). Dans cde étude, les auteurs utilisent des Broméliacé&dgimlles afin
d’examiner comment la diversité horizontale (nomtiespéce au sein d’un niveau trophiq
et verticale (nombre de niveaux trophiques) au sknla communauté des invertéb
aguatiquesijnteragissent avec les mi-organismes (rotiferes, ciliés et flagellés). Aints,
montrent que les pertes de diversités horizontalesicale chez les invertébrés impact
fortement les ciliés (densité, composition) mais peu d’effets sur les tres communautés
(flagellés et rotiferes) et sur les fonctions déctisysteme (dégradation de la mat

organique par les invertébrés détritivores) ensiéaize du tc-prédateur.
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Larves de demoiselle :
Mecistogaster modesta

A

Détritivores :
Orthocladiinae sp. (Chironomidae : Diptera)
Polypedilum sp. (Chironomidae : Diptera) Ciliés, rotiferes,
Scyrtes sp. (Scirtidae : Coleoptera) flagellés
Trentepholia sp. (Tipulidae : Diptera)

Y Bactéries,
champignons

/

Détritus

Figure 24.Réseau trophique utilisé dans les travauSrivastava & Bell, 200¢.

Par ailleurs, la structure de I'habitat (complexatétaille) a peu d’influence sur
dégradation de la matiéere organique par les inveges détritivore(Srivastava, 2006. Si
laugmentation de la complexité de I'habitat augteeimdiretement la détritivorie (e
réduisant I'efficience des prédateurs il y a desplortes abondances de détritivores),
provoque aussi directement une diminution de cettdvité par individu. De mém
'augmentation de la taille de I'habitat réduiinfluence des prédateurs mais également
des détritivores.

Des travaux récents mettent en évidence au seirrédesvoirs des Broméliacé
I'existence d’une processing cha" (Starzomski et al, 2010) similaire a celle que l'o
retrouve dans les dendrotelm(Paradise & Dunson, 1997)et dans les plantes piche
(Heard, 1994) Les interactions négatives et positives entreerit@brés, c'e-a-dire la
prédation et la facilitation, sont des processugortants dans la structuration de
communautégSrivastava & Bell, 200¢; Starzomski et al, 2010) De plus, le traitement ¢
la matiere organique par les invertébrés crée descples fines présentant un rapport (
plus faible et de plus fortes ab@nces de bactéries associées par rapport a disgigtiacts
(Montemarano et al, 2007) ce qui procure des ressources supplément

A I'image du fonctionnement des réservoirsS. purpureaon peut supposer que |
facteurs ascendants ont un raccru dans ce systeme. De méme, considérant lsgétede:

micro-organismes, comparables a celles des mares etadesptoductifs(Carrias et al,
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2001) ces derniers apparaissent d'une importance tapittans les processus de

minéralisation de la matiére organique.

2.4.2.5. Importance des Broméliacées épiphytes

Plus de 10% des espéces de plantes terrestremphytes, ce qui correspond a plus
de 20000 espéces de plantes vasculdiBenzing, 1990) dont plus de 50 d’entre elles
peuvent étre hébergées par un seul afbrgram & Nadkarni, 1993). La plupart sont
exclusivement retrouvées au sein des foréts trigsicau elles représentent une ressource clé
pour différentes formes de vie, particulieremennaueau de la canopéd&ladkarni, 1994)
un des derniers habitats étudiés sur notre plafféitd et al.,, 2010) La biomasse des
épiphytes est la plus importante au niveau dedsfaréotropicales, ou elle peut représentée
plus de 4800 kg.hq équivalant & 40% de la biomasse végétale tdtedelkarni, 1984),
contribuant ainsi a la forte biodiversité retrouvéa ces latitudes (www.
biodiversityhotspots.org) Les Broméliacées dominent cette flore vascul@jpgphyte et
contribuent considérablement a la diversité deecdlbre, avec les orchidées et les
ptéridophytes(Benzing, 2000) Les Broméliacées a réservoirs, représentées ngar gun
millier d’espéces(Fish, 1983) sont généralement présentes a de fortes dertstEs ces
foréts tropicalegRichardson et al.,2000a ; Cascante-Mariret al.,2006 ; Rocha-Pessoeat
al., 2008) Ainsi, elles correspondent a I'un des écosyst@agaatiques les plus abondants au
monde. A titre d’exemple, le parc national de Regtide Jurubatiba (Brésil) recelerait plus
de 50 millions de Broméliacées a réservdiiaubrich et al., 2009) ce qui numériquement
correspondrait & 1/6 de I'abondance des lacs eétdegs dans le mondBowning et al.,
2006)

2.5. Des Broméliacées originales

2.5.1. Une association particuliere : Broméliacées réservoirs et
fourmis

2.5.1.1. Les jardins de fourmis

Une des caractéristigues des milieux tropicaux desiest la forte biomasse
représentée par les insectes sociaux, et en pgatides fourmis(Hoélldobler & Wilson,
1990) Ces derniéres, sont également impliqguées dansombre considérable de relations
(directes ou indirectes, positives ou négativeg€cdes plantes. Une des plus remarquables
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relations est probablement celle a l'origine demlise en place des jardins de fourmis,
conséquence d'une interaction plante/fourmi donteirouve des exemples aussi bien en
Ameérique tropicale qu’en Asie du Sgdaufmann & Maschwitz, 2006). Cette interaction se
produit entre certaines plantes épiphytes (implidugrincipalement lesAraceae,
Bromeliaceae, GesneriaceatPiperaceaget un nombre restreint d’espéces de fourmis, ces
dernieres étant les initiatrices de ces jardins. f8armis construisent dans un premier temps
un carton grossier contenant des matériaux orgasjquuis collectent des graines d’espéces
d’épiphytes sélectionnées qu’elles incorporent pasois du nid(Orivel & Dejean, 1999;
Benzing, 2000) Ces graines, en germant, permettent le développedes plantes dont le
systeme racinaire consolide la structure du f@drbara et al, 1999; Kaufmann &
Maschwitz, 2006)et au sein duquel se poursuivront les apports aénmel organique par les
fourmis. L'ensemble va former ce que le botanidtemandErnst Ule qualifiait en1901de
"Ameisengarten” ou jardin de fourmi@Benzing, 2000) impliqguant des associations

mutualistes entre épiphytes et fourrthgy. 25) (Revue deérivel & Leroy 2011).

Figure 25. Stades de développement d’'un jardin de fourmid en carton avec des graines
d’épiphytes incorporéef), jeune jardin avec de jeunes plantes qui se dgpeft(B) et
jardin maturgC) (Photographies de J.-F. Carrias).

L'attirance des fourmis pour les graines des cgshgies repose sur la particularité de
ces graines de posséder des structures spécialseétaiosomes (corps nourriciers attachés
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aux graines), riches en nutriments et attractifarges ouvriereqCorbara et al, 1999,
Vantaux et al, 2007) Cependant, en leur absence, les graines présenkarsurface de leur
cuticule des composés chimiques qui leur permetteniester attractives envers les fourmis
(Orivel & Dejean, 1999; Youngsteadtet al, 2008) Les especes initiatrices de jardins de
fourmis présentent obligatoirement deux traits cortgmentaux, a savoir la capacité de
construire un nid arboricole et I'existence d'utieaetion des reines fondatrices ou des
ouvriéres envers les structures de disséminatienégghyteqCorbara et al, 1999) Ces
especes de fourmis sont réduites a quatre soufidgamiles Dolichoderinae, Formicinae,

Myrrmicinae et les Ponerinae

2.5.1.2 Une association a bénéfices réciproques

Par le biais de I'entrelacement de leurs raciressépiphytes procurent aux fourmis un
site de nidification relativement durable et ré&gist permettant la stabilité structurale du nid.
Les plantes sont porteuses de nectaires extrallajau contribuent également, en plus des
fruits charnus et des élaiosomes, a la nutritianfdarmis(Kaufmann & Maschwitz 2006).

En retour, les plantes bénéficient de la dissémanades graines sur des sites favorables a
leur germination et leur développement. Ce typesstaation permet aux épiphytes de
s'affranchir des effets de la gravité car la geatiom des graines et le maintien des plantules
ne peuvent avoir lieu que sur des sites particibieln se trouvent en hautgiffoungsteadtet

al., 2008) Or la majorité des graines se retrouvent suroleapres leur libération. Les
épiphytes des jardins de fourmis utilisent doncnigrmécochorie comme moyen de
dispersion de leurs graines. De plus, ces plantesgent d’une protection des fourmis contre
les organismes herbivores, qu'il s'agisse d'inkegtou de vertébrés herbivor€o(bara et

al., 1999. Enfin, les fourmis procurent un substrat consteamt approvisionné en éléments
minéraux et organiques (terre, pulpe de bois erordposition, excréments d’oiseaux,
cadavres d’insectes...) ainsi qu’en graines, coraiba la croissance du jardi@drbara et

al., 1999 ; Fig. 26) Les jardins de fourmis sont ainsi considérés cemume des plus
complexes de toutes les symbioses entre les folehies plantes, impliquant, dans les deux
cas, un nombre limité d'especes appartenant aaetlels phylogénétiquement éloignées
(Davidson & Epstein, 1989 ; Yu, 1994 ; Corbarat al.,1999)
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Figure 26. Un jardin de fourmis &gé initié p&amponotus femoratust présentant de
nombreux individus dAechmea mertengiPhotographie J.-F. Carrias).

2.5.1.3. Les jardins @Aechmea mertensii

Aechmea mertensischult. f. présente la particularité d’étre a désfassociée aux
jardins de fourmis et de former un phytotel(Reg. 27) réserve d’eau profitable aux fourmis
(Corbara et al, 1999) Elle est présente sur un large éventail de sitefrét néotropicale et
est constamment associée aux jardins de fouB@szing 2000) En Guyane francaise, cette
association n’est initiée que par deux especesodenis, Camponotus femoratusabr. ou
Pachycondyla goeldiForel (Corbara & Dejean 1996, Vantauxet al., 2007) Ces deux
especes vont agir comme agents de dispersion poumertensiji chacune ayant des
préférences écologiques quant a leur site de cadifin. Des travaux récents montrent que les
fourmis, en déterminant la répartition des graiedsng d’un gradient lumineux, influencent
la forme, la taille et la structure foliaire deBeoméliacégLeroy et al.,2009) générant ainsi
un gradient d’habitats et de ressources, ce gecfla composition taxonomique et la
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diversité des communautés d’invertébrés aquatigggdants dans le phytotelrf@éréghino
et al.,2010, 2011)qui en retour influence sans doute la nutritiedalBroméliacééLeroy et
al., 2009) Ce mutualisme a deux partenaires affecte la sitéefonctionnelle des invertébrés
aquatiques qui est donc dépendante de l'identit@ deurmi(Céréghinoet al.,2011) Cette
étude montre ainsi que des interactions de typeaiatiste influencent le fonctionnement de
I'ensemble d’'une communauté animale et cela, patefmeédiaire d’'un impact indirect induit

par la fourmi.

o A

4 ;
\ -\\\\3 “""-'M »

Figure 27. Aechmea mertensisur un jardin aPachycondyla goeldiiPhotographie R.
Céréghino).

2.5.2. Les Broméliacées insectivores

Un petit nombre d'espéces de Broméliacées a réserge développent dans des
environnements trés pauvres en apports de litieags sont capables de piéger des insectes et
sont donc considérées comme des plantes carnivOresetrouve cette particularité chez 3
especes:Brocchinia reducta Backer, Brocchinia hechtioidesMez (Pitcairnioideae) et
Catopsis berteronianéSchultes f.) Mez (Tillandsioideae). La sourcentitiere organique va
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donc étre apportée non plus par la litiere de leopée, mais fr les insectes qui vont :

noyer, étre décomposéans les réservoirs et fournir ainsi les élémeuntstiis nécessaires

la plante, éléments qui seront absorbés comme Ipsuautres Broméliacé-citerne par les
trichomes(Benzing, 1980 Owen & Thomson, 199). Ces plantes ont donc la particula

de préseter au sein de leur phytotel une source de matiére organique provenar
cadavres d’insectes, et des communautés vivantegagiismes aquatiques se déveant sur
cette matiere organiquyéabiol et al.,2009 ; Adlassniget al, 2011)

2.5.2.1 LesBrocchinia insectivores

Sur la vingtaine de genres connus que comptenBrocchinig deux espéces sc
considérés comme carnivoreBrocchinia hechtioidest Brocchinia reduct (Fig. 28)

Figure 28. Photographies deBrocchinia hechtioides (A) et Brocchinia reducta(B)
(McPherson, 2007)

B. hechtioidesavec environ -15 feuilles de 3@®0 cm de long, est un peu plus grandeB.

reducta Ces deux espéces terrestres sont restreintesra-Est de '’Amérique du Sud, le
aire de répartition couvrant une partie du Venezud¢ la Colombie, du Brésil et du Guy:
(McPherson, 2007) Elles occupent des sols pauvres en matiere azob les tépuys du
Venezuela et surout le plateau des Guyanes. Ces deux espéceqfandisedes structure

78



SYNTHESE BIBLIOGRAPHIQL : les phytotelmes

différentesde leur phytoteln : celui deB. reductacorrespond a une colonne verticale étr
ou les proies semblent uniquement capturées darségvoi central, alors que celui (B.
hechtioidescrée un piege plus large, ouvert et plus grand.feadles de ces especes s
recouvertes d’'une poudre cireuse supposee moldifrayonnemerUV (Gaumeet al, 2004)
et suspectédans I'attraction visuelle des insectes. Ces desrsent sans doute égalem
attirés par I'odeur dégagée par I'eau acide duvége(McPherson, 2007. Par ailleurs, cette
cire constitue une surface glissante empécles insectesle s’échapper unois piégés dans
le réservoir. Ce processus implique une interactioineles fluides adhésifs secrétés par
insectes au niveau de leurs s et la cire formant un fluide amorphe qui colle les soies
invertébrés(Gaume et al, 2004. Les réservoirgontiennent ainsi une variété d’insecte:
d’invertébrés aquatiques morts, principalementfdaanis et des hyménopte (Givnish et
al., 1984 ; Gonzalezt al, 1991.

2.5.2.2 Catopsis berteroniana

Dans le genr€atopsi: (environ 20 especes), seule I'esp&eatopsis berteroniar est
considérée comme insectiv (cf. Fig. 17, p.54) Son aire de distribution est plus vaste
les deux espéces précédentes, puisqu’on la retarpugs le Su-Est de ’Amérique du Nor
jusqua I'Est de '’Amérique du Sud, ainsi qu'aux Carail(McPherson, 200) (Fig. 29)
Cette Broméliacée épiphyte contient des volumeaud’généralement inférieur a 100 1
(Jabiol et al, 2009) Comme les deux especesBrocchiniavues precédemment, les feuil
de C. berteronianasont recouvertes d’'une cire blanche supposée a\asrpropriétés d
modification des rayonnements Lce qui permet d’attirer les insectggank & O’Meara,
1984 ; Gaumeet al, 2004)

Amérique duNord

~

[ catopsis berteroniana
Plateaux des Guyanes

Equateur

Amérique du Sud
Figure 29.Aire de distribution diCatopsis berteroniané@cPherson, 2007.
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Cette cire présente également des propriétés aslséaux soies des insectes: en
réagissant avec les secrétions adhésives desdesiessectes, des petits cristaux de cette cire
vont se détacher de la surface de la Broméliacée etller sur ces soies, empéchant ainsi les
proies de s’échapper du réserv@@aume et al, 2004) Les proies vont donc rester piégées
dans ce réservoir et finalement s’y noyer. Les hopé&res semblent étre les proies
dominantes dans ces phytotelmé&safk & O’'Meara, 1984) et 11 espéces d'invertébrés
aguatiques ont été recensées comme vivant dangésesvoirs, especes distinctes des

communauteés utilisant une autre Broméliacée syngo@inon carnivorélabiol et al, 2009)

2.5.2.3. La Proto-carnivorie

Bien que de nombreux travaux soient disponibles lssirplantes carnivores, peu
concernent les Broméliacées carnivores pour lekxguéds informations sont fragmentées.
Ainsi un certain nombre de questions sont en s@sgenen particulier les informations
concernant les enzymes digestives chez ces plamgsoduction de ces enzymes n'a pas été
mise en évidence mais ce point la mériterait d@gatrx complémentairgg\dlassnig et al.,
2011) Ainsi la digestion des proies est considérée ceramquement liée au fonctionnement
de I'écosysteme aquatique des réservoirs et enicyat aux activités des bactéries. Les
communautés inquilines et le fonctionnement duaédeophique sont donc jugés comme
essentiels pour la nutrition de la plante.

La définition stricte de la carnivorie des planteen qu’elle divise les spécialistes,
repose sur cing poin{duniper et al., 1989 ; Albert et al., 1992): (1) une attraction active,
(2) une capture et (3) une rétention des proigda(décrétion d’enzyme(s) digestive(s) par la
plante et (5) I'absorption des produits de la digespar des structures spécialisées. La
sécrétion d’enzymes n’étant pas prouvee pour lesmBliacées telles qué&atopsis
berteroniana certains auteurs jugent cette relation comme w@mneensalisme, ne
reconnaissant donc pas cette relation comme uneegBévolution de la carnivorie. Ainsi, le
terme de proto-carnivorie est souvent employé pualifier les plantes qui ne remplissent

pas toutes les conditions expos@@wnish et al, 1984)
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2.6. ROle des Broméliacées a réservoirs pour la bliversité tropicale

2.6.1. Faune aquatique

Au sein des foréts néotropicales, les lacs et lasessont relativement rares, comme
c’est le cas généralement dans la plupart dessfdrépicales. Ceci est lié a la forte
évapotranspiration et au fait que la majorité dad’ de pluie est immédiatement collectée par
les racines des arbres. Les réservoirs d'eau demdiacées et des autres phytotelmes
constituent ainsi des étendues d'eau stagnantese dites grande importance. Les
Broméliacées a réservoirs sont ainsi considéréesmeo un milieu aquatique extensif et
fortement compartimenté dans les foréts d’Amérigeetrale et du Su(Martinelli, 2000 ;
Schonborn, 2003)que Picado (1913)définissait déja commeuh marécage permanent
fractionné, élevé au dessus du'sbks études sur la faune bromélienne indiqueetgnande
diversité d’organismes aquatiques utilisant ceseru@srs. Bactéries, protistes, rotiféres,
crustacés, larves aquatiques d’insectes et laraespthibiens sont communs au sein de ces
phytotelmegPicado, 1913 ; Laessle, 1961 ; Maguire, 197héme si, comme nous l'avons
indiqué précédemment, la plupart des especes testigtrire, et le fonctionnement précis de

I'écosystéme n’est pas totalement connu.

2.6.2. Faune terrestre

Cet écosysteme est également attractif pour laefaerrestre qui utilise ces plantes
comme un site de nidification, un refuge, un affdtir chasser, ou simplement comme un lieu
de ravitaillement en nourriture et en eau. Aingjgnées, blattes, acariens, fourmis, criquets,
mille-pattes, coléopteres, collemboles, percedeeitt scorpions sont relativement communs
entre les feuilles des Broméliacées-cite(Reank & Lounibos, 2009). Les araignées, les
fourmis et les blattes utilisent souvent les pettervoirs asséchés des feuilles les plus agées
sur le pourtour de la rosette comme site de natifie (Picado, 1913 ; Romercet al.,2008)
Cette abondance d'invertébrés attire des prédateéels que les oiseaux mais aussi des
mammiféres, comme des primates par exemple.

De plus les Broméliacées entretiennent d’'autregtiosls avec la faune environnante.
En fournissant une source de nourriture (pollengtare fruit) a certains animaux, en
particulier les abeilles, les colibris et les cheargouris, la plupart de ces plantes vont assurer
leur pollinisation et la dispersion de leurs grain&rank & Lounibos, 2009). Les

Broméliacées sont également consommeées par lesismgzs herbivores qui se nourrissent
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des feuilles et de la seve de ces derniéres. Rasnanimaux, on note surtout des insectes
dont la majorité constitue des herbivores géndealjstels que les chenilles de différents
papillons, des chrysomeles, des criquets et sdligterees charancons. On recense aussi de
nombreux primates qui se nourrissent des feuilles Broméliacées et/ou des invertébrés
gu’elles abritent. Beaucoup de ces animaux cordriba la diversité dans les réservoirs des
Broméliacées de par leurs actions phorétiquepez et al, 1999, 2005)Ainsi, les serpents,
les lézards et les amphibiens sont des agentsnesiples du transport et transfert entre les
plantes d’organismes tels que des vers annélidemnoore des micro-crustacés comme les
ostracodes.

Il a été démontré que ces interactions entre plabtanimaux terrestres étaient
favorables a la nutrition de la Broméliagg&mmero et al., 2008 ; Romeroet al.,2010) Les
araignées par exemple, réduisent directement besngaa cycle de vie présentant deux
ecophases (invertébrés a développement larvairgtigqa), mais facilitent indirectement les
taxons dont les cycles de vie sont entierementtames, affectant en retour la nutrition de la
plante(Romero & Srivastava, 2010)

Ainsi, les Broméliacées-citerne contribuent inebtement au maintien de la
biodiversité en milieu tropical, notamment gradeur position stratégique a l'interface entre
un écosysteme terrestre et aquatique. C'est plauiEl pendant la saison séche que leur
importance est accrue, en fournissant tout un ebpleeate services (habitats, sources de
nourriture et deau...) a une multitude d'espéceseaiix par exemple), services qui
participent activement au maintien de cette diw@rgNadkarni & Matelson, 1989 ;
Nadkarni, 1994).

2.7. Les microcosmes naturels, des outils indispexides en écologie

Ces fortes abondances naturelles des Broméliacéagservoirs les rendent
particulierement attractives pour les études édqglas. En effet, elles constituent des habitats
aquatiques discontinus, de petites tailles, peanetun échantillonnage exhaustif des
communautés. De tels phytotelmes forment naturellema I'échelle de I'écosysteme, de
nombreux réplicas indépendants sur de petites cegfaEn outre, ils abritent des
communautés aquatiques distinctes et diverses pstata génération courts, ce qui les
rendent particulierement adaptés a la réalisatien bibmanipulations. De plus, les
Broméliacées recouvrent un large éventail de gnasliécologiques en termes de structure

d’habitat et de quantité de ressources, englobgaleénent des variations de conditions
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limnologiques. Enfin, ces réservoirs constituenvédetables écosystemes aquatiques, dont la
structure des communautés et le fonctionnemengéngsiement basés sur la décomposition
de la matiére organigue, sont comparables a cetposlystemes aquatiques de plus grandes
dimensions tels que les mares ou les (&cwastavaet al.,2004 ; Srivastava & Bell, 2009)

Pour toutes ces raisons, le microcosme que coasétphytotelme des Broméliacées
peut étre considéré comme un écosysteme modéleodsgie aquatiquéSrivastava et al.,
2004) combinant les avantages des études de terramalfiiaé naturelle, assemblage
d’especes realistes...) avec ceux des microcosmate(fzelle, temps de génération court...).
lls constituent de formidables outils pour testgeds concepts écologiques, comme les effets
de la fragmentation ou encore les liens existatreda biodiversité et le fonctionnement de
I'écosysteme(Srivastava et al., 2004) Un certain nombre de travaux ont ainsi utilisé ce
phytotelmes afin d’étudier les communautés et l@uteractions(Armbruster et al., 2002 ;
Srivastava et al, 2008) les interactions entre I'écosysteme aquatiqud’éebsysteme
terrestre(Céréghino et al., 2011 ; Romero & Srivastava, 2010)la structure des réseaux
trophiques (Kitching, 2000), et le fonctionnement des écosysténi8sivastava, 2006 ;
Srivastava & Bell, 2009)
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ll. OBJECTIFS DE LA THESE

Si les micro-organismes colonisent tous les miljelapparait qu’ils demeurent peu
étudiés dans de nombreux écosystemes. En milieatigge, la majorité des travaux concerne
les écosystemes pélagiques marins et lacustres écbsystemes lotiques. Peu de travaux se
sont intéressés aux autres environnements aqustigels que les fosses océaniques, les
environnements hydrothermaux, les glaces de I'Atitare..., alors que ces environnements
contribuent indéniablement a la diversité microhgde notre planete. En outre, les concepts
écologiques en milieu aquatique découlent esskmtieht des écosystemes tempérés, dont
I'application reste difficile a transposer aux astmilieux, en particulier aux environnements
tropicaux(Danger et al.,2009) De plus, ces environnements apparaissent enagmerd’hui

relativement mal connus, notamment en raison destaus-échantillonnagé&oissner, 2008)

Au sein des foréts tropicales, les phytotelmegpagticulierement ceux formés par les
Broméliacées a réservoirs, forment des microcosgeatiques naturels tres nombreux et trés
diversifiés et sont considérés comme un écosystaauele en écologiéSrivastava, 2004)
Ainsi, au cours de ces dix dernieres années, debreuses d’études ont manipulé les
communautés aquatiques des Broméliacées ou daythgtotelmes pour tester des
hypothéses et répondre a des questions d’écolégiérgle concernant la biodiversité et/ou la
structure des réseaux trophiques et le fonctionnemes écosystemdSrivastava, 2006 ;
Srivastava & Bell, 2009) Les études écosystémiques des organismes aggfuasents
dans les réservoirs des Broméliacées et des qltygstelmegKitching, 2000 ; Richardson
et al.,2000a, b)sont beaucoup moins nombreuses et se sont leqlusrt focalisées sur des
groupes taxonomiques particuliers ou ont établi régertoires d’espéces sans analyses des
conditions environnementales. Ces travaux concéepramcipalement les insectéRevue de
Frank & Lounibos, 2009), méme si quelques auteurs ont étudié des growpésybiers de
micro-organismeg¢lLaessle, 1961 ; Martinelli, 2000 ; Torres-Stolzerdrg, 2000 ; Carriaset
al., 2001 ; Foissneret al, 2003 ; Inselsbacheret al, 2007 ; Haubrich et al., 2009 ;
Foissner, 2010)

Nos connaissances sur la structure tant taxonomique fonctionnelle des
communautés de micro-organismes des phytotelmes Bileséliacées sont ainsi trés
parcellaires, et les facteurs de contréle qui fagoh ces communautés, notamment en forét

tropicale, sont le plus souvent déduits d’étudesemant les invertébrés ou bien d’études sur
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les micro-organismes d’autres écosystemes aquatigues Broméliacées a réservoirs
constituent pourtant un habitat aquatique treSqudigr pour les micro-organismes, en raison
notamment de la compartimentation de cette petaeerat de I'importance de celle-ci pour la
nutrition de la plante. De plus, cet habitat estriiué dans des environnements tropicaux tres
diversifiés, allant du sous-bois de la forét trapeca des sites trés exposeés tels que des lisieres
forestieres ou bien des inselbergs. Enfin, certaiespeces de Broméliacées a réservoirs
entretiennent des relations mutualistes trés pess®éec des invertébrés terrestres tels que les
fourmis, alors que d’autres ont évolué dans deg@mements tres pauvres en nutriments et
ont eu recours a l'insectivorie. En conséquenceyilecipal objectif de ce travail de thése a
été d'analyser la structure et la diversité des rnamautés microbiennes aquatiques des
phytotelmes des Broméliacées localisées dans désommements contrastés de Guyane
francaise. Une attention particuliere a été posgeles communautés de protistes et leur
distribution en fonction de différents facteursstgjue la structure de I'habitat, la matiere
organique détritique, les traits de la plante,ulmiEre recue et I'association mutualiste avec
des fourmis pionniéres. Pour la plupart des tray@gsentés dans ce mémoire, la majorité des
autres communautés microbiennes (virus, bacté&lemnpignons, cyanobactéries, rotiferes)
et les invertébrés (essentiellement les larvessdates) ont été considérés, mais ne sont pas
systématiguement présentés et/ou analysés de magmiécise dans les publications. Des
analyses moléculaires (empreintes génétiques etagddséquencage) ont également été
réalisées sur les communautés microbiennes prdearyae la plupart des Broméliacées
étudiées mais ne seront pas présentées dans éedmdette thése. Ce travail de these a donc
pour but de contribuer a une meilleure connaissale® facteurs environnementaux et
biologiques qui faconnent la composition et lescfams microbiennes dans I'écosysteme

aguatique bromélien, et plus généralement daréclesystemes aquatiques.
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|. PRESENTATION DES SITES D’ETUDES

1. La Guyane
1.1.Géographie et climat

Située a 4° de latitude Nord, sur la c6te Atlargigqle I'Amérique du Sud, entre
Surinam et le Brésil, la Guyane esplus grand département d'outrer avec pres de 90 O
km?. Ses frontiéres sont délimitées & I'Ouest par lavileMaroni, & I'Est par I'Oyapock, et
Sud par les monts Tumutdamac (Fig. 30). Environ 90 % du territoire erecouvert par la
forét tropicaleprimaire, parcourue par de nombreux fleuves eémdd, appelées criqu La
bande littorale atlantique, qui rassemble I'esgtérde la population et des grandes vi
(Cayenne, Kourou, Saihiaurent duMaroni), s’étend sur 300 km de cbétes. Le coudes
Guyanes qui longe celles: charrient les alluvions amazoniennes qui envakss cotes ¢
donnent a I'eau de mer sa couleur bruniOfficiellement, la Guyane est peuplée de 220
habitants, regroupés sur la bande cotiere, auxquedenvient d’gouter une populatio

estimée de 5000 clandestins, ce qui fait une densité2 habitantsau kn? (http://www.cr-

guyane.fr ; http://www.insee.fr.
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Figure 30.Cartes de la Guyane Frang..
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Le climat est de type équator{@ig. 31), caractérisé par deux saisons seches alternées
avec deux saisons humides. Sa position prochégigateur, ainsi que sa facade océanique lui
conferent une bonne stabilité climatique. On obseinsi une grande régularité des vents et
des températures au cours de l'année. Le rythmealesns n’est donc marqué, dans cette
région, que par les pluies, dont le cycle est li& amouvements saisonniers de la Zone
Intertropicale de Convergence. Généralement ornindist 4 périodes dans le climat de la
Guyane francaise. La petite saison des pluies,éderdbre a fin février, est caractérisée par
l'alternance d’averses tropicales et d’éclairci€gtte période est suivie par une période
d’environ un mois, qui peut se situer en févriearsnou avril, et pendant laquelle on observe
un fléchissement de la pluviométrie. Cette périoagulieére est appelée "petite saison séche"
ou "petit été de mars". La grande saison des pfaiesuite a cette petite saison séche, et se
poursuit jusqu’en juillet. C'est pendant cette graaison des pluies que les niveaux de
pluviométrie sont les plus importants, atteignaatfgds 600 mm par mois. Enfin, vient la
saison seche, d’aolt a novembre, pendant lagqueheois d'octobre demeure le plus chaud
avec des températures pouvant avoisiner 33(@tp://www.meteofrance.com/ ;
http://www.meteo.gp/).

Bien que des variations soient observées selonelefret la végétation, les
précipitations annuelles, qui diminuent vers I'nreér des terregFig. 31), sont abondantes.
Ainsi on note plus de 250 jours de pluie totalisarts de 3500 mm sur I'année (Station de
Cayenne RochambeauLescure et al., 1983) Les plus fortes précipitations sont observées
pendant la grande saison des pluies. Les pluidsesogénéral fortes et de courte durée, elles
ont lieu souvent la nuit en saison séche et a nliitapguel moment durant les saisons des
pluies. La température moyenne annuelle est relai@nt constante et avoisine les 26°C, les
variations entre le mois le plus chaud et le meiplus froid n'excédant pas 1°C. Un fort
degré hygrométrique est observeé sur tout le dégparieavec une humidité relative moyenne
de 80 & 90%. L’évapotranspiration atteint 1075 mwh.avec un maximum en octobre.
L’évapotranspiration réelle peut atteindre deswalele 1470 mm.ahn La chaleur humide est
tempérée par les alizés sur le littoral alors d@r’'est plus intense en forét. La Guyane est, par
ailleurs, peu soumise aux vents, qui sont cependanstants sur I'année, mais de faible
intensité (de 10 & 15 km‘hen moyenne). En saison des pluies, les alizésleouti'un
secteur Est/Nord-Est et en saison séche, Est/Suddésis linfluence de la Zone
Intertropicale de Convergence. A noter qu’il n’jaenais de cyclone en Guyane. Les vents et

I'ensoleillement provoquent également une fortgération sur les nappes d'eau.
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Malgré les fortes précipitations, I'ensoleillemest régulier et important sur I'année et atteint
des valeurs de 2500 heures par an soit en moydngsal@ 6 heures par jour. Etant prés de

I'équateur, il fait jour d’environ 6 h a 18 h.

1.2. Biodiversité

La majorité des populations occupant la borduteréte et le territoire étant recouvert
a 90% de forét, I'intérieur de la Guyane est diffiment accessible, excepté par les fleuves ou
par voie aérienne. Pour ces raisons, la faune #ria restent globalement bien préservées.
On dénombre ainsi 190 espéeces de mammiféres, @us0d especes d'oiseaux, 160 de
reptiles, 110 d’amphibiens et 480 espéces de pwmssbieau douce, dont 40% sont
endémiques (http://www.guyane.pref.gouv.fr/rubrique/santeenvironnement/protection-
milieuxespeces/ ; http://www.parc-guyane.gf/ ; httg/www.paysagesdeguyane.fr/)5 500
especes végétales ont également été recensées, 1l dddd d'arbres. Sur le littoral, la
mangroveet ses palétuviersccupent les bancs de vase instables, formés galllevions
amazoniennes. Un peu plus dans les terres, oruvetrd’abord les pripris”, ou savanes
inondéesqui forment des marais ornés de végeétation agumtipuis au-dela, Eavane seche,
qui ne s’étend que sur quelques kilometres de largeur misgent des herbages et des
arbrisseaux. Enfin vient la forét tropicale propesmindite, avec ses innombrables especes
d’arbres, de lianes et de plantes épiphytes. La&taéign y est étagéd-ig. 32), avec des
arbres pouvant atteindre 50 m pour les plus grapds 'on nomme émergents et qui
constituent la strate végétative supérieure. EBret 40 m de hauteur, on retrouve la strate
arborescente, entre 20 et 30 m une strate inteainédle sous-étage, puis la strate arbustive
et enfin la strate herbacée au niveau du sol, cefaju que les foréts tropicales sont
classiqguement constituées de 5 étages de vegétddoiy, 2001) L'atmosphere est
constamment humide, mais, la végétation est rarééié niveau du sol en raison de

l'interception de I'énergie lumineuse.
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Figure 32. Structure de la forét tropicale (Reéalisé d’apessihformations extraites druig,
2001).

1.3. Espaces naturels protégés

La Guyane compte 6 réserves naturelles, localiséesdifférents sites d’intéréts
ecologiques. Au niveau du littoral on trouve la &gs Naturelle de I'Amana et la Réserve
Naturelle de I'lle du Grand Connétable, puis emfslecant dans les terres, la Réserve
Naturelle des Marais de Kaw-Roura et la Réserveudi¢ Trésor, et enfin au coeur de la
Guyane, la Réserve Naturelle de la Trinité et lagRé Naturelle des Nouragues. Chacune de
ces reserves constitue des biotopes particulieandroves, lagunes, marécages, foréts) ou se
cOtoient une faune et une flore uniqugsyww.tourisme-guyane.com/incroyable-
guyane/nature/les-espaces-naturels-proteges)

Le Parc Naturel Régional de Guyane a été creé &i.2Béparé en deux zones
distinctes, sa superficie totale atteint 6 998 K& la premiere zone, située au Nord-Ouest
(sur le territoire des communes de Mah®&wala/Yalimapo) il s’agit de préserver notamment
'écosystéeme du littoral, sa mangrove, ses oiselsxtortues luths qui viennent y pondre
leurs ceufs, etc... L'autre site, a I'Est (sur le iteire des communes de Roued de

Régina/Kaw) comprend les marais et la montagne dev,Ksur laquelle des vestiges
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ameérindiens remontant a plus de 2000 ans ont é&éudérts. Les marais hébergent de
nombreuses especes d’oiseaux, ainsi que des caimans

Le parc national amazonien de Guyane, a été caamraent, en 2007, et a pour
objectif de protéger une partie de la forét équalmramazonienne de certaines activités
humaines comme l'orpaillage et le braconnage. &ssiisle depuis le littoral autrement que
par avion ou par pirogue, il s'étend sur 33 900 &frest contigu au parc national brésilien de
Tumucumagque (le plus grand parc national du Beggt 38 800 km?), formant ainsi I'espace
protégé de forét tropicale le plus grand du mon(etp://www.developpement-

durable.gouv.fr).

2. Réserve Naturelle et station de recherche des iWagues

La Réserve Naturelle des Nouragues couvre unefatipate plus de 1000 km2 de forét
tropicale humide primaire, représentative de laezBst-Amazonienne. Elle est traversée en
son centre par la chaine des montagnes Balanfoutjuine & 460 m. Le relief dieth peau
d'orangé, typique de la région, est formé de milliers ddlines ne dépassant pas 120 m
d’altitude, drainées par un réseau complexe detegetivieres se jetant dans la riviere
Arataye. Lors de la création de la réserve, laorégetait totalement inhabitée et bien
préservée, malgré quelques activités humaines colfonpaillage ou I'exploitation du bois
au niveau des zones navigables jusqu’aux annéef-1MB). Aujourd'hui, bien que
I'empreinte humaine y soit réduite, cette réserse meenacée par l'orpaillage clandestin
(pollution par le mercure, destruction des milielxaconnage). Au sein de la Réserve
Naturelle des Nouragues, la station des Nouragstesigh scientifigue du CNRS) est une

station de terrain implantée au coeur de la foo@idale.

2.1. Création et objectifs de la station de rechehe

La station des Nouragues a été créée en 1986 dame ldu ministere de
'Environnement, du Centre National de la Recher&8uientifique (CNRS), du Muséum
National d'Histoire Naturelle (MNHN), et de I'Ingit de Recherche et de développement
(IRD). Elle fait suite a la création d'une stati@mporaire du MNHN au bord de la riviere
Arataye entre les années 1978 et 1985. En 19&atéon devient pérenne dans le cadre des
activitéts de 'URA 1183 (MNHN/CNRS), soutenue fic&@rement par le Programme
Environnement Vie et Sociétés du CNRS et du Dépeate des Sciences de la Vie du CNRS.
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En 1995 la réserve naturelle des Nouragues est (dééret de création n° 95-1299 du
18 décembre 1995), ce qui conduit a l'interdictitnla chasse, de la péche, de I'exploitation
des arbres et autres végétaux, de I'exploitatiaméreg, et du transit des personnes en dehors
des zones autorisées. En 1997, la station de Rémwheles Nouragues acquiert un statut
d'unité propre de service du CNRS, et depuis 263 est rattachée a 'UPS CNRS-Guyane
(UPS 2561). La station fait partie d'un réseau solatoires de l'environnement en forét
tropicale. Elle est intégrée aux dispositifs deraiar du Groupement Interdisciplinaire
Scientifique (GIS) IRISTA (Initiative pour une Reaaiche Interdisciplinaire sur les Systemes

et Territoires Amazoniens).

La mission de la station estlé' promouvoir la recherche scientifique en foré&iptcale
humide, dans un site aussi éloigné que possiblénfleence directe des activités humaites
(http://www.nouragues.cnrs.fr). En conséquence, l'accés a la station est résawé
personnel scientifique d’organismes de recherctiemaux et internationaux et organisé sous

couvert du CNRS-Guyane.

2.2. Principales caractéristiques du site de rechene

La station de recherche des Nouragues (latitudas’M°; longitude, 52°41'W)Fig.
33) couvrent une surface de 80 k(8 km x 10 km) au centre de la réserve. Elle iasés en
forét tropicale humide primaire caractéristique Blauclier des Guyanes, une formation
géologique granitique trés ancienne (qui correspdnd affleurement du socle granitique
précambrien de I'ancien Gondwana). La station estidée par un Inselberg granitique qui
culmine a 411 m d’altitude. La commune la plus ppdRégina, est a environ 40 km. Aprés
avoir par le passé, connue une certaine fréquentdtumaine, la région est aujourd'hui
totalement inhabitée et les perturbations d’origarghropique sont quasiment nulles. La
végétation est typique de la grande forét primdédasse altitude, avec quelques inclusions
de pinotieres (marécages a palmiémgterpg, des foréts de lianes et des cambrouzes
(formations a bambous lianescents). Au niveau kiselberg, se coétoient des taches de
savanes sur roches et des foréts basses richegewées et en plantes endémiq(&arthou

et al.,2003)

Le climat est tropical humide, avec une moyenne3d@0 mm de précipitations

annuelles, réparties sur 280 jours, avec une iraptatdiminution entre septembre et
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novembre (saison seche), et une autre plus cougki® irréguliere, généralement en mars.
La moyenne mensuelle maximum des températuresee3B .8 °C (32,1-35,6) et la moyenne
mensuelle minimum est de 20,3°C (19,7-21°C). Clestlieu privilégié pour I'étude du
fonctionnement des foréts tropicales et de sa bavsité. Depuis sa création des inventaires
floristiques et faunistiques ont recensé, entreeautl708 especes de plantes, 435 especes
d'oiseaux, 124 de poissons, 127 de grenouilles e07 1lde reptiles
(http://'www.nouragues.cnrs.fr/ ; http://www.guyanecnrs.fr/disponouragues.html)

La station des Nouragues est organisée en deuxscdenpéjour permanent, distants
de 8 kilomeétres. Chacun de ces sites est entiete@égenpé pour accueillir des scientifiques
de quelques jours a plusieurs mois. Des équipensergntifiques pour les mesures pérennes
y sont installés, entretenus et opérés a l'annédéepaersonnel technique de la station. On
distingue ainsi :

* |le site Saut-Pararé,sur la riviere Arataye, adapté aux études desdonétraines et
des communautés de riviere. Ce camp a été réogadisemment pour abriter les
équipements et les chercheurs dans le cadre det @QPAS (Canopy Operating Permanent
Access System), dispositif offrant la possibilitétddier la canopée.

* le site Inselberg plus particulierement adapté aux études des tgpegégétation
forestiere tropicale, et qui constitue un pointréi&rence pour I'étude des mammiferes dans
une zone ou la pression de chasse est nulle. keste second site qu’une partie de notre
échantillonnage a été réalisée dans le cadre tke tbése. Ce site est historiquement le plus
ancien de la station des Nouragues. Il doit son adencolline granitique qui culmine a 411
metres et au pied de laquelle est installée l@stadEn contrebas, une petite faille géologique
occupée par un cours d'eau (criqgue Nouragues) s@pae zone granitique (Petit Plateau)
d’'une zone de collines et plateaux (25 - 180 myesmondant a des roches vertes (gneiss
Caraibes). Des réseaux de layons, entretenus eégyuaknt par les techniciens de la station,

facilitent les accés aux différents sites forestier
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Figure 33. Localisation géographique des deux sites d’échiantihges (Carte modifiee
partir de Wikipedia).

3. Le site de Petit-Saut

Le second sitel’échantillonnage est situé |s du barrage de Pe«Saut sur le fleuve
Sinnamary (latitude, 5°03'43"”N ; longitude, 53°@8”W). L'espece de lisiére forestiere q
nous avons échantillonnéAgchmea merten) est plus précisément localisée par hes le
long de la route de Pef8aut (route reliant la Nationale 1 au barrde Peti-Saut ; cf. carte
IGN "Guyane" au 1500 000), et le long d’'une piste estiere longue de 11 km, dite "pi:
Plomb" ou "piste de relache (départ au PK 17,9 sur la route de P8#tit). C'est le long d
cette piste gu’ont été réintroduits les nombreuxnanx piégés sur les iles créées penda
mise en eau du barrage ddas années 90, d’ou son ncl’altitude est de 'ordre de 80 m
la forét est une formation vétale pionniere de forét secondaire. La pluviométgede 300!
mm par an répartie sur 280 jours et les tempémtareyennes mensuelles maximale
minimale sont respectivement de 33,5°C et de 20,8&laboratoire HYDRECO, situé
proximité du barragepermet un accueil des chercheurs et une assistagistique

(laboratoires, stockage au froid, analyses chinsj
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ll. ECHANTILLONNAGES ET ANALYSES IN SITU

1. Broméliacées échantillonnée

Dans le cadre de ces travaux de th8 especes de Broméliacées ont été échantillo,
sept au nieau du site des Nouragues et espece au niveau du site de I-Saut. Les 7
especes situées aux Nouragues se répai selon un gradient altitudinéFig. 34).

Inselberg

A

Forét de transition \ V. splendens

A

C. berteroniana

G. lingulata; V. pleiosticha

A. bromeliifolia; A. melinonii '
‘ Station 5:

Sommet de I'Inselberg

\ Station 4: ‘ Alt: 420 m

Zonc
\forestiére‘
\An:390nq

\ 1

Station 3:
Terrasse
Alt: 160 m

|
|
Station 2: l
| chablis |

Station 1: \Alt:130m|

Crique 1
Alt: 80 m

Figure 34. Représentationschématique de la localisation des différentes cespede
Broméliacées au niveau du site des NouragG. lingulata : Guzmania lingulat; V.
pleiosticha : Vriesegleiostiche ; A. bromeliifolia: Aechmea bromeliifoli ; A. melinonii :
Aechmea melinonii ; Rjeyskes : Pitcairnia geyskesii ; V. splenden¥riesea splende ; C.
berteroniana: Catopsis berteroniar.

Guzmania lingulata(L.) Mez (Fig. 35A) est une petite Broméliacée épiphyte
épilithigue de soubois, commune en Guyane et dont lirescence présente des brac
roserouge trés ouvertes. Sur le site des Nouragues oatiouve sur une station nomt
“crique" a 80 m d’altitude, mais égalementi forét de transition a 130 m d’altitude, ou ¢
coexiste avec 3 autres especes de Bracées a réservoirs. Il s’agit Vrieseapleiosticha
(Grisebach) Goudgérig. 393), d’'un vert vif, tres commune en Guyane et sougéote a 1-
15 metres de hauteur dans la foréAechmea melinontkooker(Fig. 35C), espéce plus rare,
dont les bases falires forment des citernes trées hautes et peu tesveur I'extérieur, €
d’Aechmea bromeliifoli§Rudge) Bake(Fig. 35D), espece de grande taille, a feuilles ve
foncées relativement rigides et bordées d'épinesndat des rosettes variables, tai

tubulaires, tantot ouvertes.
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Figure 35. Photographies des 8 espéces de Broméliacées &aiése¥chantillonnées(A)
Guzmania lingulata (B) Vriese: pleiosticha (C) Aechmea melinor, (D) Aechmea
bromeliifolia, (E) Pitcairnia geyskes, (F) Vriesea splendengG) Catopsis berteroniar, (H)
Aechmea mertensassociée {Camponotus femoratust (I) Aechmea mertensassociée a

Pachycondyla goeld{iPhotographies de O. Brouard ¢F. Carrias).
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Ces trois espéces sont généralement épiphytes paaigent aussi se développer a
méme le sol. Trés abondante en zone ouverte awawnide plateau a 160 m d’altitude,
Pitcairnia geyskesii(L. B. Smith) Varadajaran & Gilmartir{fFig. 35E) est une petite
Broméliacée épilithique et saxicole qui croit emus=in sur les rochers de la savane-roche.
Elle possede des feuilles épineuses en rosettaeetgtande inflorescence rouge dressée
mesurant plus de 1,5 m. Située dans une zone itoeeste I'Inselberg a 390 m d’altitude,
Vriesea splendengBrongniart) LemairgFig. 35F) est une espéece des milieux humides
(foréts hydrophile et mésophile). Elle pousse géleérent au sol ou a quelques centimetres
de hauteur a la base des troncs. Ses feuillesveoiais zébrées de noir et l'inflorescence est
rouge vif. Enfin, sur le plateau sommital de I'ilmeg (420 m d'altitude) croiCatopsis
berteroniana(Schultes f.) MeZFig. 35G), une espéce de pleine lumiere d’'une quarantaine de
cm que I'on trouve en épiphyte sur les arbuste€ldsia minor.Ses feuilles vert-jaune sont
recouvertes d’'une poudre blanche, et son inflorescelressée peut mesurer jusqu’'a 1,3 m.

C’est une espece insectivore, qui a la facultéidéatet de piéger les insectes.

Aechmea mertendiG. Mey.) Schult. & Schult. f. est la seule Broraéke a réservoirs
échantillonnée a Petit-Sa(Fig. 35H et 35I) Cette espéce épiphyte présente la particularité
de croitre exclusivement dans des jardins de faurfan GuyaneA. mertensiipeut étre
associée a deux espéces de fourmis initiatricegsigardinsCamponotus femoratizabr. ou
Pachycondyla goeldiForel. Les deux espéces de fourmis associées dganpréférences
ecologiques différentes, les jardins qu’elles @mti se répartissent selon des gradients
environnementaux ce qui influence la phénologi¢adaante(Leroy et al.,2009) Ainsi, les
plantes de sous-bois, associéds. demoratussont plus grandes et évaséery. 35H), alors
que les plantes de lumiére, associéPs goeldij sont petites en forme d’amphdfeg. 35I).

Les deux types de jardin sont relativement comnamgsiére de forét, au bord des routes et
des pistes ainsi que dans les plantations d’aflbugeers, et la plupart d’entre eux renferment

un a plusieurs individus A. mertensii Les feuilles de cette Broméliacée sont de couleur
variable (vert vif, vert-rouge, vert-jaune), assexiaces, et présentent des épines sur leurs

marges.
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2. Prélevement des échantillons

A la fois pour des raisons légales sur le siteNimsragues, et pour ne pas détruire les
jardins de fourmis sur le site de Petit-Saut, nawusns utilisé une méthode non destructive
(les Broméliacées n'ont jamais été retirees desl@lentes-hotes) afin d’extraire I'eau des
réservoirs des plantes. Les Broméliacées échamiéles étaient toutes au stade de floraison
dans leur cycle de vie afin d’éviter de trop impotes différences de taille ou de forme liées
a l'ontogénese (les Broméliacées ne croissent paela de ce stade et les pousses meurent
apres la production de fruit).

L’eau des plantes, contenant la matiere organicigtique et les organismes, a été
prélevée en utilisant des micropipettes automasigge 5 et 10 mL avec I'extrémité de
'embout élargie permettant la récolte de I'enseamtbh contenu du réservdidabiol et al.,
2009 ; Jocquéet al., 2010b) Les puits formés par chaque plante ont ainsi vités
précautionneusement par aspiration, et 'ensembleattenu, aprés mesure du volume, est
immédiatement filtré au travers une toile a bluder 150 um de porosité. Cette filtration
permet de récolter les macro-invertébrés et laaratrganique détritique (de taille > 150
pKm) qui sont fixés immédiatement au formaldéhyde (d&tcentration finale). Le filtrat est
réparti en 2 lots, le premier est fixé au formaigkh (2%, concentration finale) et le second
au lugol alcalin. lls serviront a I'analyse des coumautés de micro-organismes. L'ensemble

des échantillons est stocké a + 4°C.

3. Traits des plantes

Pour chacune des plantes, un ensemble de varddédesant leurs traits végétatifs est
mesuré sur place. Ainsi, la taille de la plantest@hice entre la base et le sommet de la
couronne), son envergure (maximum de distance &rgrextrémités des feuilles — moyenne
de deux mesures prises a 90°), le nombre totatudilels et de réservoirs, la proportion de
feuilles horizontales et verticales, la longueuladargeur de la plus grande feuille, la taille et
le diamétre (deux mesures prises a 90°) du résereairal, ainsi que la hauteur au sol de la

plante ont été mesures.
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4. Lumiere incidente

Le pourcentage de lumiere incidente recue par ehadante est estimé a partir de
photographies hémisphériques réalisées au crépusdul d’éviter les rayons directs du
soleil. Les photographies ont été réalisées auudeds 5 a 20 Broméliacées par espéece de
plantes et/ou dans 3 a 4 positions pour chaquepgrda Broméliacées. Pour cela, un appareil
photo numérique (Nikon Coolpix 4500), équipé d'ujeatif Fisheye (Nikon, FC-E8 0.21X)
et monté sur un trépied réglable, a été utilisér gournir une vision de la canopée a 180
degrés. Les images numériques ont été ensuitesgaslypar un logiciel de traitement d’image
(Gap Light Analyzer 2.0fFrazer et al.,1999)pour calculer le pourcentage total de radiation
incidente parvenant sur les Broméliacées. Pour glugiétails, se référer lzeroy et al.
(2009)

5. Autres parametres

Dans le cadre de la premiere étude réalisée auxaljyoescf. publication 1, p.119)
des mesures de température et de pH de I'eau slevo@s ont été réalisées avant de prélever
la totalité de I'eau contenue dans les phytoteln@®es mesures ont été effectuées a l'aide
d’'une sonde multiparamétre (Eutech Instruments [Ri##Oakton Instruments). Enfin, la
composition et le nombre d’especes d’épiphytesemtéssur les jardins de fourmis sont

€galement pris en considération, permettant d’avwwéridée de I'age du jardin.

Ill. ANALYSES AU LABORATOIRE

1. Matiere organique détritique

A partir des échantillons fixés au formaldéhyde @Paction de taille > 150 um), et
apres tri des invertébrés, le volume d’eau cornedant a la quantité de matiére organique
fine (> 150 um en taille) est mesuré apres dédantatans une éprouvette graduée. Ce
volume est exprimé en ninet permet une quantification simple et rapide aeMiatiére
Organique Particulaire (MOPRaradise, 2004 présente dans chaque Broméliacée. Dans le
cadre de lgublication 1, la MOP a été caractérisée en 3 classes de (&M, 30-50 um
et 150-300um) au moyen d’'un microsope inversé skEloméme méthode décrite dans le
paragraphe 2.4 ci-apregp.106)
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Lors de la campagne d’échantillonnage réalisée [dayragues en 2009 suZ.
berteroniana une caractérisation et une quantification de déiéne organique animale ont été
réalisées. A partir des échantillons préservés thafermol a 4%, les invertébrés terrestres
(proies tombées dans l'eau) et aquatiques (ceukahitent les Broméliacées) ont été triés
sous la loupe binoculaire. Les invertébrés aquesigant été identifiés et comptés (voir
paragraphe 3 ci-dessousp.107). Pour dénombrer les proies qui étaient a diveades de
décomposition et plus ou moins complétes, nous rsmmsmes basés sur le nombre de
capsules céphaliques. Les proies se composaiemtigmiement de fourmis (> 90%) et
d’autres d’hyménoptéres (guépes). Les autres pfodes considérées car quelques individus
seulement) étaient des petits hémiptéres, colémpter diptéres. L'ensemble des proies a
ensuite été séchées a I'étuve (48h a 60°C) puisgmes chaque plante.

2. Dénombrement des micro-organismes

2.1. Préparation des échantillons

Les différentes techniques utilisées (Cytométrie d@&ax, microscopie a
epifluorescence, microscopie inversée) ont été tédap pour les échantillons des
Broméliacées. Des comptages préliminaires ont réontr'il n’était pas nécessaire de
concentrer les échantillons d’eau des Broméliag@es dénombrer les micro-organismes.
Ces échantillons d’eau ont la particularité d'&wevent trés concentrés en matiére organique,
méme apres une filtration a 150 um. En effet, ikét€t des invertébrés détritivores conduit
parfois a la présence d’'une matiére organiquefitnésgui pose un probléme de visualisation
des micro-organismes par les techniques de migoscBour remédier a ce probleme, les
échantillons en question sont d’abord mis a sédienesans un tube Falcon® gradué et la
proportion de matiere organique fine (mesurée damve sédimenté) par rapport au volume
total de I'échantillon (en général de 2 a 15 mli) restée. En fonction de la valeur de cette
proportion, des sous-échantillons (1 mL en génémnadis valeurs extrémes comprises entre
0,1 a 5 mL) sont alors dilués (en général x2 a xd@ximum x50) avec de I'eau distillée et
serviront aux dénombrements en microscopie inve(éérantillons fixés au lugol) et en
microscopie a épifluorescence (échantillons fixédamaldéehyde). Toutefois, I'association
d'un facteur de dilution combiné au grossissementridcroscope, entraine des risques de
surestimations du nombre de cellules’mlAinsi, il a été convenu de ne pas dépasser un

facteur de dilution x50. Néanmoins, certains édhans ont présenté une proportion de
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matiere organique extrémement élevée (ce qui papparenter visuellement a du marc de
café). Pour ces derniers, aprés homogénéisation &¢mps de sédimentation de 1 minute,

'eau du surnagent a été prélevée.

2.2. Bactéries totales et particules virales

Concernant la premiére campagne d’échantillonnégisées en 2006 aux Nouragues,
les abondances bactériennes mais également virdleété obtenues par comptage au
microscope a épifluorescence (Leica DC 300F). Apgreshogénéisation des échantillons
d’eau fixés au formaldéhyde et suite a une périelsédimentation de 2 minutes, I'eau du
surnageant a été prélevée. Cette procédure nowsnaispde procéder a une inspection
approfondie des échantillons en évitant d'utiliserfractionnement par taille et la perte
eventuelle d’organismes fragiles. Pour détermiesrdbondances virales et bactériennes, 1
mL a été filtré sur des filtres Anodisc (0,Qédm, Whatman) et marqué a l'aide du
fluorochrome SYBR Green | d’apres le protocole dépar Noble & Fuhrman (1998)
Ensuite le filtre a été monté entre lame et lamatiaitilisant une solution composée de 80 %
de citifluor glycerol (antifading ; Citifluor, Lorah, UK) et de 20 % (v/v) de milieu de
montage pour fluorescence (Vecta Shied, Vector tatbaes) afin de donner une plus grande
stabilité au fluorochrome. L'observation et le cdage ont été réalisés au moyen d’'un
microscope a épifluorescence sous lumiere UV (BM+3m), au grossissement 1100x. Les
bactéries ont été distinguées des particules girpse leur taille et leur fluorescence. Les
dénombrements ont été réalisés en effectuant ungtaie de champs, et généralement plus
de 200 cellules par échantillon ont été dénombrées.

Pour toutes les campagnes d’échantillonnage s@isafds abondances bactériennes
ont été estimées par cytométrie de flux (FACSCallHow Cytometer, Becton Dickinson).
Pour cela, aprés homogénéisation et mise en suspedss sous-échantillons de 1 mL (fixés
au formol) ont été filtrés a 10 um afin d’élimides particules de matiére organique les plus
grosses qui pouvaient obstruer le cytometre. 5 @ calfiltrat ont été ensuite transférés dans
des tubes appropriés pour le cytométre (Falcon®edsion 12 x 75 mm), auquel un volume
de tampon TE (gsp 250 pL ; 0,5 volume de Tris-20anM, pH 8 + 0,5 volume de EDTA a
2 mM, pH 8) préalablement filtré & 0,02 um, a étdii@. Ensuite 2,5 pL de SYBR Green |
(dilution de 1CF de la solution commerciale), ont été adjointsdblit incubé au noir pendant

20 minutes au cours desquelles, trois phases dissiont été respectées : une premiére phase
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de 5 minutes d’incubation seule, une seconde dmihQtes au bain marie (80°C), et une
derniére de 5 minutes afin de faire refroidir lehantillons. Ces derniers ont été ensuite
passés un par un au cytomeétre de flibarie et al., 1999) Suivant la concentration des

échantillons, des ajustements ont été réalisést quanvolumes de filtrat a passer dans le
cytometre. La réalisation de triplicats a permiscdestater que le coefficient de variation

(CV, %) est toujours inférieur a 5% pour les dénoemnients bactériens.

2.3. Nanoalgues et flagellés hétérotrophes

Les nanoalgues (dont la taille est comprise entret 20um) et les flagellés
hétérotrophes ont été dénombrés par microscopjflactescence (Leica DC 300F). Apres
homogénéisation des échantillons d’eau fixés amdtdéhyde, un volume total de 5 mL
d’échantillon (dilué ou non) est placé dans la oo a filtration et filtré, avec une pression
inférieure ou égale a 100 mm de mercure, sur demhmames Nuclépore noir en
polycarbonate de 0,8 um de porosité et de 25 muiateetre. Un sous-filtre de 1,2 um de
porosité est placé sous le filtre pour assurerrépartition homogéne des cellules. Ensuite,
0,5 mL d’une solution de primuline §14N30sS:Na, SIGMA, concentration 0,2 mg.AiL
filtrée a 0,2 um) a été rajouté aux échantilloh$n@ubé pendant 5 a 10 minutes a I'obscurité.
La primuline se fixe sur les polysaccharides, randies contours des cellules bien visibles,
permettant ainsi une bonne visualisation des @dlet des flagelle@rock, 1978) Ensuite,
une filtration a été de nouveau appliquée puidiless sont rincés 2 fois avec 5 mL d’'une
solution tamponée de trizma hypochloride (0,1M, pSigma T-6666, filtré a 0,2 um). Le pH
acide de la solution de trizma permet une fluoneseeoptimale(Caron, 1983) Apres
séchage des membranes a I'obscurité (maximum 30tes)) les filtres ont été montés entre
lame et lamelle entre deux gouttes d'huile a imimer@ype Olympus), puis stockés a -20°C
dans du papier d'aluminium pour éviter la pertfuterescencé€Bloem et al., 1986)

Les dénombrements et les identifications ont étleckfés au microscope a
épifluorescence sous lumiere UV (340-380 nm) asgssement 1100x. La distinction des
organismes auto- et hétérotrophes est possible ¢médmuleur rouge de l'autofluorescence de
la chlorophyllea sous une excitation en lumiére bleu (450-490ri@aron, 1983) Les
dénombrements ont été réalisés en effectuant 2ran6ects selon le diameétre du filtre, et

généralement plus de 100 cellules par échantillont €lénombrées. Le coefficient de
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variation est inférieur a 10% pour les flagellégehdrophes et n’a jamais dépassé 25 % pour

les nanoalgues.

2.4. Ciliés, rhizopodes, microalgues et rotiféeres

Les densités de protozoaires (ciliés et amibes eégués essentiellement), de
microalgues (taille > 20um) et de rotiféres ont égtimées par sédimentation selon la
meéthode dJtermohl (1958) Un volume total de 10 mL d’échantillon (dilué oan) fixés au
lugol est mis a sédimenter pendant un minimum dde8res. Les observations et
dénombrements sont réalisés grace a un microsogpesé (Leitz Fluovert FU) équipé d’'un
analyseur d'image. Dans un premier temps un batagag’ensemble de la cuve est effectué
au grossissement 125x, afin d’identifier et comples organismes de grande taille
(généralement supérieure a 50 um) comprenant liés @t les thécamoebiens de grande
taille, les rotiferes et les algues et cyanobaeséfilamenteuses. Dans un second temps, les
comptages de cellules de plus petite taille, comarela majorité des ciliés, des amibes nus
ou a theques, les algues et les petites cyanoles;téont réalisés par 2 a 6 transects selon le
diamétre de la cuve au grossissement 500x. Touwdgemismes, hormis les bactéries, ont été
identifiés selon des morpho-especes sur la basecatactéristiques morphologiques
(dimensions, formes, appendices/organelles locamete). Les densités ont été rapportées
ensuite, en nombre de cellules ou d’individus paitéude volume (mL). Le coefficient de
variation maximum enregistré est de 20% pour lBéscet les rotiferes, mais la plupart du

temps les valeurs sont inférieures a 10%.

2.5. Evaluation des biovolumes et des biomasses

Les biomasses des communautés microbiennes oesttéces d’apres les volumes
des bactéries, des algues, des protozoaires etoti&res, en se basant sur leur forme
géométrique. Un biovolume moyen bactérien de 1,6° anété calculé par des analyses
microscopiques sur un total de 20 échantillonsdertétude réalisée aux Nouragues en 2006.
Pour les autres micro-organismes (y compris legres), un biovolume moyen est calculé
pour chaque morpho-espéce. Les volumes totaux Igassa flagellés, ciliés, rhizopodes et
rotiferes sont alors calculés en additionnant leime moyen de chague morpho-espéce. Le

contenu en carbone a été estimé en utilisant desuig® de conversion proposés par la
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littérature. Ainsi, pour les algues, nous avonssatéré que 10unt = 1 mg de poids frais, le
carbone organique cellulaire représentant 12% dgolmasse de poids fraf€arrias et al.,
1998) Le contenu en carbone des autres communautés ealtulé en considérant 204
fgC.um?> pour les bactériegLoferer-KréRbacher et al, 1998) 200 fgC.unt pour les
flagellés (Bgrsheim & Bratbak, 1987) 190 fgC.unt pour les ciliés et les amibéButt &
Stoecker, 1989)Pour les rotiferes, le contenu en carbone aérminé en considérant que
1 pnt = 125 fgC(Mitchell et al., 2003) Néanmoins, pour le genk¢abrotrochasp., son
biovolume a été corrigé comme suggeéréeitadzki & Ellison (1998), en raison de I'aptitude

de ce taxon a son osmobioser{suNogrady et al.,1993).

3. Macro-invertébrés

Le tri des invertébrés aquatiques (séparation nesrtebrés et des deébris) ainsi que
leur identification a I'aide d’'une loupe binocukiont été effectués au laboratoire d’Ecologie
Fonctionnelle de I'Université Paul Sabatier. Lapaitt ont été identifiés au niveau du genre,
de I'espéce ou en morpho-espece par des taxongmpisitessionnels (Oligochaeta : Prof. N.
Giani, Université de Toulouse, France ; Dipterar: R. Girod, Institut Pasteur, Guyane
francaise ; autres invertébrés : Dr. A.G.B. Thomasjversité de Toulouse, France), et
énumérés. Les individus ont été ensuite séparégraupes fonctionnels, sur la base des
"Functional Feeding Groups (FFG)" (adaptations molgpgiques et comportementales pour
'acquisition de la nourriture) définis paerritt & Cummins (1996), en relation avec les
informations disponibles sur les organismes dedgpélynes Kitching, 2000). L'utilisation
et les limites de cette méthode sont discutées Ratardson (1999)et Armbruster et al.
(2002) Cette approche, qui est courante et souventtaidei dans les études écologiques des
invertébrés tropicaux, reste appropriée pour coerpdes systemes locaux. Ainsi, quatre
modalités de ces groupes fonctionnels ont été ggpkinitialement : les filtreurs ("collector-
filterers™) qui tamisent les particules fines de dalonne d'eau, incluant les micro-
organismes ; les collecteurs ("collector-gathejergli recueillent les particules fines de
matiere organique des débris accumulés ; les médat("predators™) qui se nourrissent
d’autres animaux et les déchiqueteurs ("shreddergl) lacerent la matiere organique
grossiere. Cependant, cette derniere catégoriant’grésente que dans quelques échantillons
et en faibles abondances, elle n’a pas été indass nos études. Notons que sont exclus de
ces groupes fonctionnels les stades de développeqneme se nourrissent pas (nymphes),

ainsi que les invertébrés non aquatiques qui mimganent pas dans le réseau trophique
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aguatique des réservoirs de Broméliacées, de méméeg tétards qui se nourrissent d’ceufs
trophiques laissés par les parents. Apres ces deneaments, les densités de chaque groupe
fonctionnel ont été converties en nombres d’indigipar unité de volume d’eau (ind.HL

IV. ANALYSES STATISTIQUES

Selon la distribution des données (normale ou ddférentes analyses statistiques ont
ete réalisées. L'objectif de cette partie est deifier quelles analyses ont été utilisées pour
chaque étude. Une attention particuliére sera a@pa I'analyse utilisant les réseaux de
neurones (SOM) utilisée dansgdablication 3 (p.159)

Dans le cadre des études présentées damailtdisations 2 et 3, nous avons réalisé
des analyses de variance a un facteur (ANOVA) éalpblement, nos données ont été
transformées en log (n+1) pour assurer une distoibinormale des variables. L’objectif de
cette méthode a été (1) d’analyser des différedees les taux de croissance/mortalité des
micro-organismes entre les différents traitementisés lors de la biomanipulation des
communautés aquatiquase(publication 2) et (2) de comparer la diversité des protistes, le
abondances des différents groupes fonctionnelgudatite de FPOM, le volume d’eau et le
pourcentage d’intensité lumineuse entre les 2 tgeemrdins de fourmig.é. Am-Cf et Am-
Pg).

Afin d’examiner les relations entre les groupesctmmnels, les plantes et les variables
environnementales, des analyses multivariées eneétisées dans le cadre geblications
1 et 4. Pour cela, les abondances des organismes orguptravant transformées en log
(n+1). Une analyse des correspondances redres$#stsefded Correspondence Analysis”,
DCA) a été préalablement réalisée afin de mont8urg modéle linéaire était le plus
approprié, avant d’appliquer une analyse de redwelé’'Redundancy Analysis", RDA). Une
sélection préliminaire a été employée pour testar significativité des variables
environnementales (P<0,05) sur la variance descespet cette significativité des variables
explicatives a éteé testée sur 500 permutations aigdviCarlo.

En raison d’un nombre inégal d’échantillons et’dbdence de normalité des données
dans le cadre des résultats présentés dgnblecation 2 (p.137) nous avons utilisé les tests

non parameétriques de Kruskal-Wallis suivi des camigans deux a deux de Mann-Whitney.
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Ceci nous a permis de tester I'existence de difiggse dans les paramétres biotiques et

abiotiques entre les especes de Broméliacées.

Concernant lagpublication 3, les unités échantillonnées ne contenaient seuleme
gu’'un petit sous-ensemble du nombre total de taxderstifies, menant a I'impossibilité de
normaliser les données, en raison d’un trop gramdbme de valeurs "0" sur I'ensemble des
données. Pour classer les Broméliacées d’apresaless de protistes vivant dans les
réservoirs, nous avons employé I'algorithme SOMIf(8eganizing Map,Kohonen, 200).
Cette technique est tres appropriée pour traiterdimnées constituées par de nombreuses
variables qui varient et co-varient de maniere linéaire et présentant des distributions
gu'aucune transformation ne normaliserait. Comhindes capacités d’ordination, de
classification et d’analyse de gradient, la SOMuwsbutil puissant pour la visualisation de
données écologiques comprenant de nombreuses dimgn®t cela, sans effectuer de
transformations préalables des données. De phlgptithme SOM réalise des moyennes de
'ensemble des données d’entrée en utilisant detewes de poids, ce qui supprime ainsi le
"bruit". Ainsi, les principaux avantages de cettehinique utilisant les réseaux de neurones
sont quelle néglige les valeurs aberrantes, perhizgtalyse de gradients, permet la
visualisation simple d’'un grand nombre de varialdepermet d’injecter d’autres variables
posteriori. L'objectif de la SOM est d’organiser la distribari des échantillons vecteurs dans
un espace a deux dimensions en utilisant leurdioe$aavec la distribution de vecteurs
virtuels, préservant ainsi les similarités et lé&tences entre les vecteurs d’ent(ark et
al., 2003) L’algorithme SOM a donc été utilisé comme outdup établir des patrons
congruents entre les Broméliacées, les taxons atesi@s vivant dans leurs réservoirs et des
variables environnementales et écologiques. Poaidescription compléte de la procédure de
modélisation décrite ci-aprés, se reporter auxatravdePark et al. (2003) et Céréghino &
Park (2009)

Procédure de modélisation

Cette procédure de modélisation a pour but de eéw&s relations de gradients entre
les variables biologiques et environnementales.sNauons utilisé 9 variables explicatives (4
variables environnementales : volume d’eau, guantie FPOM, pourcentage total de
radiation incidente, diametre du réservoir ; et d&iables écologiques : abondances des

bactéries, des rotiféres et des trois groupes ifimutls de macro-invertébrés) dans un réseau
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neural préalablement formé avec les données detéleles 24 morpho-especes de protistes,
suivant la procédure récemment décrite damsping & Céréghino (2007)

L’algorithme de la SOM est une procédure d'appssaije non supervisé qui
transforme les données multidimensionnelles enaamee a deux dimensions sujette a une
contrainte topologique (préservation des voisinagdétaillé dansKohonen, 200).
L’apprentissage non supervisé signifie que le nésda neurones recoit les données sans
spécification de la sortie attendue, y reconnadt pketerns significatifs et apprend comment
classifier les données en catégories appropriégsi /a SOM représente les données en
regroupant ensemble, de facon itérative, les éluaust similaires de la maniere suivante
(détaillé plus précisément daRark et al, 2003:

* les échantillons virtuels (représentés par délsles hexagonales) sont initialisés a

partir de valeurs choisies aléatoirement,

* les échantillons virtuels sont transformés de igrantérative : (1) un échantillon est

choisi au hasard dans le jeu de données, (2) kandis Euclidienne entre cet

échantillon et chaque échantillon virtuel est cl#ley (3) I'échantillon virtuel le plus
proche de cet échantillon est sélectionné et d&clainqueur’ ou ‘Best Matching

Unit' (BMU), et (4) le BMU et ses voisins sont dapés vers I'échantillon en

guestion.

L’apprentissage a été effectué en 2 phases :
» Une phase d’ordination (3000 premiers pas) : dlergette phase les échantillons sont
hautement modifiés sur un large rayon autour du BMU
* et une phase de tuning (7000 pas) : lors de pltse, seuls les échantillons virtuels
adjacents au BMU sont légerement modifiés.
A la fin de I'apprentissage, le BMU est détermirs@ipchaque échantillon (plante), et
chaque plante est placée dans I'hexagone correapbsdr la carte SOM.

En conséquence, la distance entre les plantesasuyrille (classées sur la base de la

composition de leurs communautése. I'abondance des morpho-espéces de protistes)

représente les différences entre les communaugégides a chaque réservoir. En d’autres

termes, les Broméliacées qui sont dans la mémaleedont trés similaires quant a la

composition des morpho-especes de protistes dams léservoirs, et les Broméliacées

distantes dans l'espace de modélisation préserdentgrandes différences dans leurs

communautés de protistes.
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La structure de la SOM de notre étude consiste emx ccouches de neurones

connectées par des poids (ou des intensités deexion) : la couche d’entrée composée de
33 neurones (1 par variable) connectés aux 63 qdaf82 Am-Pg et 31 Am-Cf), et une
couche de sortie composée de 40 neurones represpaté des cellules hexagonales
organisées en une grille de 8 lignes et 5 colomtmsespondant a la régle heuristique selon
laquelle le nombre d’'unités de la carte est pratv@&/n, oun est le nombre d’échantillons.
Pendant la session, nous avons utilisé une fontth@sque" pour attribuer des poids nuls aux
9 variables explicatives (environnementales etaggques) introduites, pendant qu’'un poids
€gal a 1 était attribué aux variables biologiques horpho-especes de protistes), afin que la
procédure d’ordination ne soit basée que sur cevaiables biologiquegCompin &
Céréghino, 2007) La détermination de la valeur "0" a la fonctiomadsque" pour un
composant donné supprime l'effet de ce composant@ganisation(Sirola et al., 2004)
Les valeurs pour les 9 variables explicatives samdi visualisées sur la SOM préalablement
effectuée avec les variables de densité seulerdatfin de la session, chaque échantillon est
mis en place dans un hexagone de la carte de la. 3@Meéchantillons voisins représentent
des clusters adjacents d’échantillons.

Par conséquent, les échantillons apparaissanntisians I'espace de modélisation refletent

des différences parmi les échantillons dans desct&istiques environnementales et

écologiques réelles.

Enfin, I'algorithme des k-moyennes de Ward a étdligpé pour identifier et former
les limites des clusters sur la SOM. Les unitésadg@OM {.e. les cellules hexagonales) sont
ainsi séparées en clusters en fonction des poig2devariables biologiques dans chaque
neurone. Le nombre de clusters retenus (ici 3ggustifie par un indice de Davies-Boudin
(DBI) minimum, i.e pour la plus faible variance au sein des clustdrg plus forte variance
entre clustergCéréghinoet al.,2003) Pour souligner les patrons de la structure foncitlle
des protistes parmi les clusters de la SOM, I'ahaood de chaque grand groupe fonctionnel

(i.e. algues, ciliés, HNF et thécamoebiens) a été aadaubur chaque cluster.
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les phytotelmes des Broméliacées

PUBLICATION 1 : INFLUENCE DE GRADIENTS ENVIRONNEMEN TAUX SUR LA
DIVERSITE FONCTIONNELLE DANS LES PHYTOTELMES DES
BROMELIACEES
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Préambule

L’objectif de ce travail a été d’étudier lI'influeaae la matiére organique détritique
(quantité et distribution en taille), de la taitle I'habitat (le volume d’eau du phytotelme) et
de la situation de la plante au sein de la foré@ig€ox ouverts et fermés) sur les communautés
aquatiques. Pour cela, nous avons analysé lahdisom de I'abondance des virus, des
bactéries, des champignons, des protistes, ddérestiet des principaux groupes de macro-
invertébrés dans 171 Broméliacées a réservoirgi@maat a 6 especeSijzmania lingulata
Aechmea melinoniVrieseapleiosticha Pitcairnia geyskesjiVrieseasplendenset Catopsis
berteroniand.

Nos résultats montrent qu'aux travers des patromsdidtribution des organismes
aquatiques, apparait un gradient de fonctionnemtentseau trophique. Bien que les virus,
les bactéries et les champignons ne montrent padistiébution claire selon les facteurs
étudiés, le réseau trophique des Broméliacéesesitsdus-couvert végétal arborent les
densités les plus importantes d’insectes filtreucgsi représentent les principaux
consommateurs de micro-organismes et de matiéranigpge. A l'inverse, les réservoirs
localisés en milieux ouverts, dans lesquels la tiigade détritus est plus faible mais ou la
diversité fonctionnelle est plus forte, sont dorsingar les algues, les rotiferes et les
invertébrés prédateurs et collecteurs. Au sein efe phytotelmes, la biomasse algale peut
excéder celle des bactéries suggérant I'existelcerdseau trophique non détritique dans ces

systémes.

Les analyses et les dénombrements des communaitésgcto-invertébrés ont été
réalisés au Laboratoire d’Ecologie FonctionnelleEBstvironnement de I'Université Paul
Sabatier de Toulouse. Les dénombrements et I'amalgs micro-organismes et des micro-
invertébrés ont été réalisés au Laboratoire Migganismes: Génome et Environnement de
I'Université Blaise Pascal de Clermont. Les mianoertébrés et les protistes ont été analysés
par Ingrid Defosse. Jai effectué les dénombremelds bactéries et virus, analysé les
résultats et contribué a la rédaction d'un arteteepté a la revue Freshwater Biology. Ce

travail a débuté lors de mon stage de recherctihdadger Il a I'Université Blaise Pascal.
Article accepté danBreshwater Biology
Understory environments influence functional diverdy in tank-bromeliad ecosystems

Olivier Brouard, Régis Céréghino, Bruno Corbaralin@éLeroy, Laurent Pélozuelo, Alain
Dejean & Jean-Francois Carrias
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Understory environments influence functional divergy in tank-bromeliad ecosystems

Olivier BROUARD'?, Régis @GREGHING™*, Bruno RBARA™ Céline LEROY’, Laurent

PeLOzUELO>? Alain DEJEAN*® & Jean-Francois ARRIAS'?
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SUMMARY

A substantial fraction of the freshwater availainleneotropical forests is impounded
within the rosettes of bromeliads that form aquasiands in a terrestrial matrix. The
ecosystem functioning of bromeliads is known toirifuenced by the composition of the
contained community but it is not clear whethernbetiad food webs remain functionally
similar against a background of variation in thedenstory environment.We considered a
broad range of environmental conditions, includingident light and incoming litter, and
quantified the distribution of a very wide range fodshwater organisms (from viruses to
macroinvertebrates) to determine the factors timdluance the functional structure of
bromeliad food webs in samples taken from 171 taugkneliads.We observed a gradient of
detritus-based to algal-based food webs from thierstory to the overstory. Algae, rotifers
and collector and predatory invertebrates dominatedneliad food webs in exposed areas,
whereas filter-feeding insects had their highestsdees in shaded forest areas. Viruses,
bacteria and fungi showed no clear density pattddesritus decomposition is mainly due to
microbial activity in understory bromeliads wherkef feeders are the main consumers of
microbial and particulate organic matter. Algalrbess may exceed bacterial biomass in sun-
exposed bromeliads where amounts of detritus weweerl but functional diversity was
highest.Our results provide evidence that tank-@ds, which grow in a broad range of
ecological conditions, promote aquatic food-webedsity in neotropical forests. Moreover,
although bromeliad ecosystems have been categoasedetritus-based systems in the

literature, we show that algal production can supamon-detrital food web in these systems.

Key words: food webs; French Guiana; invertebrates; micrausyas; phytotelmata;

rainforest
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INTRODUCTION

Bromeliaceae are flowering plants represented bygé®era and some 2400 species
native mainly to the neotropics, with a few spedmsd in the American subtropics and one
in West Africa (Mabberley, 1997) The leaves of tank-forming bromeliads are tightly
interlocking, forming wells that collect water, feltter and other organic detritus. These
tanks, or phytotelmata (“plant-held waters”), pawia habitat for aquatic organisms in
rainforests where ponds and lakes are naturallgecdahe aquatic food web inhabiting tank-
bromeliads consists of micro- and macroinvertelrgteviewed inKitching, 2000) and
microorganisms such as bacte(@ochran-Stafira & Ende, 1998) algae(Laessle, 1961,
Maguire, 1971) fungi and protozogCarrias et al., 2001; Foissneret al, 2003) Because
they can be exhaustively sampled and contain neltiephic levels, tank-bromeliads and
their aquatic biota have recently proven to belideadel systems for controlled studies of
many basic ecosystem procesg&sivastava, 2006) ranging from the rules by which
communities are assemblg¢@éréghino et al, 2010, 2011)to the relationships between
diversity and ecosystem functigiperoy et al, 2009; Srivastava & Bell, 2009)

In tank-bromeliads, detritus constitutes a sourfceutrients for the aquatic food web
as well as for the host plant itself. Debris-chayimvertebrates process incoming litter. Small
particles of organic matter, including faeces, #ren washed into the plant pools where
particulate organic matter (POM) is further proeesm the gut of invertebrate collectors and
filterers. Dead organisms, litter and faecal p&sc which collect in the leaf bases, are
utilized by bacteria and other microorganisms. @lmens and experimentation have
revealed that, at a given sitiee(, a single location), ecosystem functions in broattlanks
are strongly influenced by the composition of tleenmunity inhabiting them; for instance,
nitrogen uptake by the bromeliad is positively uefhced by invertebrate species richness
(Leroy et al, 2009)while predators facilitate nutrient uptake by kimg the emergence of
detritivorous insects that would otherwise représetoss of nitrogerfNgai & Srivastava,
2006) However, we do not know whether environmental ditons, such as available
understory light and incoming litter, determine couomity structure, and if this in turn
determines ecosystem function. Moreover, our unaeding of the relationships between
food-web structure and environment in bromeliadearily comes from ecological studies
on a target fraction of the food web.q., invertebrates, insects, microorganisms excluding

components such as bacteria and viruses).

120



RESULTATS : Publication 1 — Influence de gradiem&ronnemantaux sur la diversité fonctionnelle sian
les phytotelmes des Broméliacées

Taxonomic resolution is inevitably very heterogamewhen dealing with many phyla
simultaneously, both because compromises must loe meaobtain sufficient information to
detect the expected biological responses in thewsataxa, and due to the cost of obtaining
this information €.g., bacteriavs. insects, lack of taxonomic knowledge in tropicedas).
Biological traits have the potential to provide diddal information on the mechanisms
structuring entire  communities because they reflectaptations to environmental
characteristics, including spatiotemporal vari&piéind stochasticityTownsend & Hildrew,
1994) Functional groups (FGs), mostly based on morgjicéd and behavioural adaptations
related to food acquisition, aggregate taxa inwefecategories than do species l{@snada
et al.,, 2007) thus simplifyinga priori predictions of the responses of communities to

environmental fluctuations.

This study focussed on the tank-bromeliads fouralpnimary rainforest characteristic
of the eastern Amazon. We analysed the functioaabbility of the aquatic communities
extracted from 171 tank-bromeliads ranging fromt®@20 m above sea level in relation to
environmental variables (incident radiation, POMtev volume, position in the host trees).
To the best of our knowledge, there is no evidasfcgpecies-specific associations between
tank-bromeliad species and particular sets of agaaimals(Benzing, 1990) Instead, when
several tank-bromeliads co-occur, the set of pdgecies present form a metahabitat. Earlier
bromeliad studies highlighted the role of habitsracteristics (amount of water, surrounding
vegetation) and biological interactions (predatioopmpetition) in shaping species
assemblages in these natural microcogsnbruster et al., 2002; Srivastava, 2006)
Therefore, assuming that the bromeliads that growhé forest understory collect leaf litter
and nutrients leached from the canopy, we preditttatitheir detritus-based food webs rely
on high abundances of microbial decomposers suttaeteria and/or fungi. Conversely, we
expected that bromeliads that grow in open areagdaapllect lower amounts of detritus, but
that higher incident light would promote the growthalgae. Subsequently, we predicted that
algae in open areas could support a non-detritad foeb (in addition to the detrital food
web), thus promoting functional diversity at higtphic levels.
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METHODS
Study area

This study was conducted in a primary rainforestrabteristic of the eastern Amazon
near the Nouragues Tropical Forest Research St@téhN, 52°41’ W, French Guiana). The
area is totally uninhabited and current anthropagéisturbance is negligible (s&arthou et
al., 2009for a detailed description). The Station is lodaite the Nouragues Nature Reserve
(Fig. 36), 100 km as the crow flies from Cayenne, and 40 fkmm the nearest village
(Regina). The area is delineated by hills (elevat#d20 m a.s.l.) and by the Balenfois
Mountains (maximum elevation: 460 m a.s.l.). Thelggy of the area is dominated by two
types of substrate: Carribean granite and metanmceocks from the Paramaca series

(Bongerset al, 2001) A granitic inselberg dominates the Station (maximelevation: 420

m a.s.l.).
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Figure 36.Map of the study area and location of the five glamg sites (1 — 5). The grey area
delineates the inselberg (maximum elevation = 432sm.).
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The vegetation is composed of primary rainforeghveimall, naturally-occurring stands of
palm forest on poorly-drained terrain (“pino swaif)pbana forests (probably indicating past
Amerindian slash-and-burn agriculture) and bambuokets. On the inselberg, patches of
savanna (“rock-savannas”) can be found, intermohgidth patches of shrubby trees
belonging to the Clusiaceae, Myrtaceae and Bomleaeadamilies (Sarthou et al,
2003) The climate is tropical moist with 3,000 mm ofayl¢ precipitation distributed over
280 days. There is a major drop in rainfall betw8eptember and November (the dry season)
and another shorter and more irregular dry periodMarch. The maximum monthly
temperature averages 33.5° C (32.1-35.8°C), anthtivehly minimum 20.3°C (19.7-21°C).

Field data and techniques

Sampling was carried out over 12 days, from 23 Maoc3 April 2006. We selected
five sampling sites located along a gradient of/a&ien above sea level. We chose the six
most common bromeliad species among the 24 thatpagsent in the area around the
Nouragues Tropical Forest Research Station Bm®gers et al, 2001 for a species list).
Guzmania lingulatgL.) Mez was the only tank-bromeliad at site 1 (80a.s.l., Nouragues
Creek, rainforest). At site 2 (130 m a.s.l., tréoasi forest),G. lingulataco-existed with two
other common species, namekechmea melinoniiHooker and Vriesea pleiosticha
(Grisebach) Gouda. At site 3 (160 m a.sRijcairnia geyskesi{L. B. Smith) Varadajaran &
Gilmartin, was abundant on a plateau situatedeab#ise of the inselberg. Site 4 (390 m a.s.l.)
was a forested area whe¥&iesea splendens(Brongniart) Lemaire was the only tank-
bromeliad. Finally,Catopsis berteronian&Schultes f.) Mez was restricted to the summit of
the granite inselberg (site 5; 420 m a.s.l.), whergrew as an epiphyte o@Glusia minor
shrubs. Overall, 171 bromeliad individualg( 171 aquatic communities) were sampled. The
number of plants sampled per bromeliad speciegteidmain characteristics are provided in
table 2 To characterize the percentage of total incidadiation above bromeliad species, we
used hemispherical photography. Photographs wkes taecar dusk (to avoid direct sunlight)
above every bromeliad. We used a height adjustaiged and a digital camera (Nikon
Coolpix 4600) equipped with a Nikon Fisheye coneelténs (FC-E8 0.21X) that provides a
180° canopy view. We analyzed the images usingahe Light Analyzer (GLA) 2.0 image
processing software to calculate the percentagtotaf incident radiation(Frazer et al.,

1999) The percentages of transmitted light are providddble 2
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Table 2. Main characteristics of the 171 plants (6 bronmktlspecies) that were sampled
during the study near the Nouragues station (Fr&dgiana) in 2006, and mean densities

(individuals per mL) for the various functional ggs.
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For legal reasons (the Station is located in aggotetl area), the bromeliads could not
be removed from their host trees. Therefore, we tis&ible plastic tubes (length 10 — 30 cm,
diameter 2 — 5 mm) connected to 50 mL syringesnaiegopipettes (with the end trimmed to
widen the orifice) to sample the water retainedhim tanks. The elevation above ground (m)
was measured for each plant. We then carefully iehpihe wells in each plant by sucking the
water out using tubes and pipettes of appropriateeisions. This technique, although less
efficient than plant dissection, has already beencessfully used by us and others
(Céreghinoet al, 2010, 2011; Jocquét al, 2010b) ). It was used for all of the samples, and
most of the water (> 95%) was collected. The watdume extracted (mL) was recorded for
each plant. A subsample of 20% of the collectedum@ was fixed with 4% (final
concentration) formaldehyde for enumeration of mocganisms and detrital particles (see
below). The remaining water (and its contents) waserved in 70 % ethanol, and used to

sort and count the metazoans.

Laboratory analyses

Subsamples for microbial analyses were gently mikgdnversion and the water
removed from the supernatant after a 2-minute sextiation period for the larger debris. This
procedure enabled us to conduct a thorough micposdospection of the samples and
prevented size-fractionation and the subsequerg @fsfragile microorganisms. For the
enumeration of viruses and bacteria, 1-mL sub-sesnplere filtered through 0.02 pm pore
size Anodisc filters (Whatman) using cellulose atebacking filters (1.2 um pore size) and
were stained with SYBR Green | fluorochrome acaggdo the method developed bipble
& Fuhrman (1998). Slides were prepared using the medium Citifluoitifluor, London,
UK) amended with approximately 20% (v/v) of Vectaiedd (Vector Laboratories), resulting
in a highly stable fluorescence of the fluorochroifiee slides were stored at — 20°C before
counting. Bacteria were distinguished from virdeliparticles on the basis of their relative
size and brightness through 40-60 fields of viemgisn epifluorescence microscope (Leica
DC 300F model) at 1250 x magnification. The abudarof algae, fungi, ciliates and rotifers
were estimated from settled samp{edermohl, 1958) using an inverted Leitz Fluovert FU
microscope at 500 x magnification by scanning thi&e chamber area. Samples with a high
detrital particle content were diluted and totalicts were pooled from triplicate subsamples.
The abundance of fungi must be considered a deinsieéx rather than a real estimate because
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only the spore stages (conidia) were considered Ri&., detrital particles <300um) were

also counted from settled samples using the indarteeroscope through 30-50 microscopic
view settings and separated into three size clgss89 um, 30-150 um and 150-300 pum).
We used particle counts instead of mass becausefraionation by filtration was not

possible with the smallest samples where most ®fviater permeates the detritesg( P.

geyskesjiG. lingulatg).

Macroinverbrates were keyed to genus or morphospeand counted under a
stereomicroscope. They were then partitioned ires kspired by the work d¥lerritt &
Cummins (1996) We also relied on the information available Kitching (2000) for
phytotelm organisms. These FGs were: filtererst (Bife particulates, including living
microorganisms, from the column of water); collestggather fine particulates of organic
matter from the accumulated debris); and predatdeed on other animals). The
macroinvertebrates were largely dominated by aquatsects. Other taxa included
oligochaetes that were assigned to the collectsiter counting all organisms, density was
expressed as the number of individuals per uniimel of water (ind.mt). It is worth noting
thatDendrobateventrimaculatugShreve 1935) adults and tadpoles (amphibians) feeral
in A. melinonij V. splendensand V. pleiosticha However, because of their rarity, these

organisms were not added to the analyses in tiniy st

Data analysis

The relationships between all of the environmentaliables, bromeliads and
abundance of FGs were examined using multivariadaation. The environmental variables
were elevation a.s.l. (m), incident radiation (#gvation above ground (on the host tree, m),
water volume (mL), POM< 30 pm (%), POM 30-150 pm),(®OM 150-300 pum (%), and
total POM present in the water (number of parti®dger mL). Host tree was not included as
a factor in our analysis because it was generalhfaunded by species of bromeliaad, all
C. berteronianaon Clusia minor, A. melinonij V. splendenandP. geyskesirooted on the
soil). Organism abundance data were log (n+1) toamed prior to analysis. An initial
Detrended Correspondence Analysis (DCA) in CANOCIBwshowed that a linear model
was the most applicable because of low specieovaern(gradient = 0.548) along Axis 1
(Lep$ & Smilauer, 2003) thereafter, a Redundancy Analysis (RDA) was usedxamine
functional group relationships with bromeliads amith the eight environmental variables.
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Forward selection was employed to test which ofdight environmental variables explained
significant (P < 0.05) proportions of the speci@siance. The significance of explanatory
variables was tested against 500 Monte Carlo pertious.

RESULTS

Axes 1 and 2 of the RDA accounted for 28.7% ofttital species variance and 98%

of the FG—environment relationshigig. 37).

1.0 ( ) o ( )
POM150-300 POM150-300
{
L} 4 wv |
"EG
IR
nvertebrates, collectors\
Rotifers m .filb‘t‘('l& filterers
Insects, predators m Ciliares
'y .
SAMPLES " . . Algee EI_‘ ] W Fungi
B - EL .:"l Bacteria.
' Total POM o Iotai POM
PG . !
o v POM<30 15 - POM<30 ¢
AM
vV
10 Cow , |
-1.0 1.0 -1.0 1.0

Figure 37.Redundancy analysis (RDA) biplof&) Bromeliads and environmental variables.
Environmental variables are represented as vectbrsctions show the gradients, arrow
length represents the strengths of the variableshenordination space. Abbreviations are
used to identify the bromeliad species (Gkazmania lingulatg PG=Pitcairnia geyskesij
VP= Vriesea pleiostichg AM= Aechmea melinonij CB= Catopsis berteroniang VS=
Vriesea splendens (B) distribution of microbial and metazoan functiongdoups in
ordination space. Abbreviations for environmentatiables in panels (a) and (b) are: EG=
elevation above ground (m); EL= elevation above Iszal (m); IR= percentage of total
incident radiation above the bromeliads; WV= watelume (mL); Total POM= amount of
particulate organic matter (number of particles pfRpM< 30, POM 30-150 and POM 150-
300= percentage of particles < 30, 30-150 and IHED{Bm in size. Variables explaining a
significant (P<0.05) proportion of the functionalogp variance are represented by bold
arrows.
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Eigenvalues for Axes 1 and 2 were 0.23 and 0.Cpewtively. Functional group—
environment correlations were 0.667 for Axis 1 @hd26 for Axis 2. Forward selection
identified three variables as explaining a sigaificamount of the FG variance (bold arrows
in Fig. 37A): incident radiation (P = 0.002), percentage d-890 um POM (P= 0.006) and
elevation above ground (P = 0 .04). Incident radi&ccounted for the greatest proportion of
total canonical eigenvalues (22%; F = 42.38; PGOD).

The scatterplot of the RDA segregated two subsétbromeliads along Axis 1
according to their environmental context, namelye$b sites (understory, low incident
radiation, right part of the scatterplot), and thselberg (overstory, high incident radiation,
left part of the scatterplo(fig. 37A). Axis 1 thus displayed a gradient of habitat ossn
with incident radiation ranging from 15 to 24% dmaim 62 to 72% in closed and open areas,
respectively(Table 2). Axis 2 represented a gradient of POM size [framaks (bottom) to
large (top)], and, to a lesser extent, a gradidnelevation above the ground [from low
(bottom) to high (top)]. In other words, regardledstheir location and species, all of the
bromeliads were likely to bear small to large antsuof large POM (150-300 pm), but
bromeliads at higher elevations in the host treesléd to have larger proportions of large
POM. Guzmania lingulataV. pleiostichaand C. berteronianacontributed to this pattern
because they were epiphytes, whereas other brataeliare rooted on the s¢ilable 2).

Algae, rotifers, collectors and predators domindkedbromeliad food web in exposed
areas of the inselberg, whereas filterers had thginest densities at forest sit@sg. 37B;
Table 2). More specifically, algal densities reached 88.40% +22.1 x 16 and 25.3 x 19
+4.7 x 10 ind.mL* in P. geyskesiiand C. berteroniana respectively.Bumilleriopsis
(Xanthophyceae) dominated the algal assemblagehis drea. Algae were apparently
abundant in understorA. melinonii bromeliads (forest), but this was due to very high
numbers of mixotrophic Euglenophycead’hécus sp. combining autotrophic and
heterotrophic nutrition, mean = 72.9 x*#14.0 x 16 ind.mL?). Rotifer density was 5 to 20
times higher in the exposed than in the shaded &rads. A small bdelloid from the genus
Habrotrocha(60 pm in length) was the numerically dominantcsg®e Predatory insects.(,
Veliidae heteropterans, Coenagrionidae odondtezprhynchitesculicids) and invertebrate
collectors g.g, Chironominae andanytarsuschironomids, andAulophorus superterrenus
(Michaelsen, 1912) Oligochaetes] were 3 times axdtd 2 times more abundant in the
exposed than in the shaded bromeliads, respect{Vaple 2). Conversely, filter-feeding
insects \(WyeomyiaandCulexmosquito larvae) were on average 2 to 3 times rmboadant in

understory bromeliads. Microorganisms such as gsubacteria and fungi did not show any
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clear density patterns among the bromeli@@able 2), however, their densities clearly
increased along a gradient of a decreasing pegerdalarge POM (150-300 pm) in the
tanks(Fig. 37B) Ciliates Colpodasp.) were found in a few plants at low densitashoth

open and closed sites.

DISCUSSION

Up to 90% of all primary productivity may enter thbavebs as dead organic matter or
detritus (Mooreet al, 2004). In aquatic ecosystems in general, detrifauts form a strong
trophic link between plant production, decomposecroorganisms and larger metazoan
detritivores and their predatorhe nature and extent of the vegetation that sndsuhese
systems therefore has a strong influence on foda-steucture through food quality and
availability.

In neotropical forests, a substantial fraction s freshwater available is impounded
within the rosettes of bromeliads that form frestawaslands i(e., a metahabitat) in a
terrestrial matrix. The 171 freshwater communig&fracted from six tank-bromeliad species
were subject to a wide range of environmental doys. The first two axes of our RDA
explained 98% of the functional groups—environnretdtionship, using a limited number of
variables. This allows us to provide quantitatietadon the distribution of a very wide range
of freshwater organisms in rainforests, and to rdatee the major factors that influence the
functional structure of phytotelm food webs.

A key result of our study is that incident radiatioertical position on the host trees,
and POM size (a series of indicators of habitahopss) explain significant differences in the
functional structure of bromeliad food webs in &irenvironments and, to a lesser extent,
between individual bromeliads located at the sait@e(s.g, epiphyticvs. soil bromeliads).
Previous studies concluded that water volume (aicator of habitat size) and the total
amount of POM (an indicator of available food & tiase of the food web) play key roles in
shaping community composition in water-filled brdiaés (Armbruster et al, 2002; Jabiol
et al, 2009) Overall, we note that tank-bromeliads show a igratcbf detritus-based to algal-
based food webs from understory to overstory. @sulis were used to draw diagrammatic
representations of these food wefsg. 38) This conceptual framework highlights the

dominant taxa and energy pathways, and is discussed.
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Tank-bromeliads growing in the forest understorg hégher amounts of detritus in
their tanks and displayed higher abundances dfrfiteding insects, while densities of
bacteria and fungi increased along a gradient ofedsing POM size. This suggests that leaf-
litter breakdown by fungi promotes bacterial growdi increasing the surface area for
colonization(Allan, 1995; Sigee, 2005)Microbial activities are also known to enhancaf le
palatability forshredding invertebrates, while microbial decompasitmay be facilitated by
the fragmentation of detritus by inse¢Gessneret al., 1999) In our study, the metazoan
consumers were largely consumers of bacteria angi father than direct shredders of leaf
material. This suggests that POM decompositionasiy the result of microbial activity in
understory bromeliads, and that microbial and PQivisamers are mainly represented by
filter feeders in these plants.

Understory bromeliads Overstory bromeliads
Coenagrionidae Coenagrionidae
Toxorhynchites | Toxerhynchites
Chironominae Chironominae
Tanytarsus Wyeomyia . Tanytarsus Wyeamyia
A. superterrenus Culex A. superterrenus Culex h
[y Y L
1)
Habrotrocha Habrotrocha
Colpoda /| ™ Colpoda
::" Phacus

l Bumilleriopsis |

Fungi Bacteria ** Viruses

Fungi Bacteria #—* \firuses

1 i

—I Particulate Organic Matter I —I Particulate Organic Matter I

Figure 38. Diagrammatic representations of the detrital feeeb (understory bromeliads,
forest sites) and the detrital-algal based food Yoserstory bromeliads, sun-exposed areas).
The numerically dominant organisms are grouped unctional groups (1-6), and arrows
show the proposed energy pathways. Bold charalterss indicate higher density, and arrow
thickness indicates differences in the strengththd relationships. 1 = Heterotrophic
microorganisms, 2 = mixotrophic microorganisms, 8utotrophic microorganisms, 4 = filter-
feeding insects, 5 = macroinvertebrate collectors predatory insects.
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Abundances of algae, rotifers, collector and p@yainvertebrates increased with
greater exposure of the plants to sunlight and toaveounts of detritus on the inselberg.
Algae were observed in the earliest limnologicaidsts of tank-bromeliads, especially in
plants in the canopy that are exposed to diredighir(Maguire, 1971) Laessle (1961pnly
found algae in bromeliads on open, rocky outcropslamaica. More recent research on
bromeliad phytotelmata has frequently ignored aldgmg seeBrouard et al, 2011; Marino
et al, 201). The current paradigm is that these freshwateronosms sequester and recycle
nutrients to the bromeliad and therefore, if algae present and abundant, they should be
competing with the bromeliad for dissolved inorgamutrients. Nitrogen, rather than
phosphorus, limits the productivity of bromeliafddgai & Srivastava, 2006) Ammonium
(NH4") is the primary source of nitrogen for the brome(inselsbacheret al, 2007) as well
as for alga€Sigee, 2005)Ultimately, both algae and collector and filteedling invertebrates
could form a nitrogen sink in tank-bromeliads. Thime high algal density and biomass in
exposed bromeliads suggests a trade-off betwedomrtglight) and nutrient availability. The
interactions between bromeliads and algae remaanlypanderstoodMarino et al, 2011)
and further investigations are needed to accuratetgrmine the implications of algae as
nutrient competitors of tank-bromeliads. Information nutrient uptake by freshwater algae
comes from studies of taxa isolated from river&e$aand other large ecosyste(gee,
2005) while the metabolism of bromeliad-dwelling algmelargely unknown. Moreover,
mixotrophic Euglenophyceae that are frequent imiaitads are able to absorb organic rather

than inorganic nitrogen.

Based on cell volume, we estimate that algal biemmaght exceed bacterial biomass
in some of the exposed bromeliads: algae repres@ad % (range: 1.6 — 104.4 %) and 8.5
% (0 — 114.1 %) of the bacterial biomassPingeyskesiand C. berteronianarespectively
Their role in nutrient cycling as primary producarsl prey for metazoan grazers is therefore
potentially important, especially ifC. berteronianawhere amounts of POM are low
compared to understory bromeliads, but where fanetidiversity is the highest. The same is
true of some understory bromeliads (melinoniiin our study) that support large numbers of
mixotrophic EuglenophyceadRitcairnia geyskesiiwas located in sun-exposed areas but
hosted the highest algal densities and did notabonfungi, filterers or predators. This
particular situation is certainly linked to the egafive traits of this bromeliad which has very
narrow leaves and impounds very small volumes ofew&@ mL per plant on average),

though exposed to a high level of incident light.
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Given the small size of the tanks, it is likely tl@ngruent patterns in functional
group distributions were also generated throughdinteractions. Most viruses, for instance,
are bacteriophagdsuhrman & Suttle, 1993; Weinbauer & Héfle, 1998)and have patterns
that are congruent with bacterf@/einbauer, 2004) This is also true for tank-bromeliads
(this study). The ubiquity and abundance of viruge® to 1¢ particulates.mt in lakes
according toBettarel et al 2003 1.1x 10 to 2.1 x 10 particulates.mL in the bromeliads
that we studied) suggest that they are heavilyluegin the dynamics and functioning of
bromeliad food webs. Finally, we did not find clemsity patterns for viruses, bacteria or
fungi. It should be noted that there are certaggyeral taxa present within each of these
groups, but taxonomic limitations prevented us froltaining more precise data that would
be useful to bring out more specific patterns fog microbial components of the bromeliad

food web.

In conclusion, our study provides evidence thaktarmeliads, which span a broad
range of ecological conditions, promote the diwgrsif aquatic food webs in neotropical
forests. The taxonomic composition of the bromeliadd web primarily depends on the
plants’ vegetative traitsi.€., size, leaf display]Montero et al., 2010; Céréghinoet al,
2011) but its functional structure is mainly driven ltye surrounding environment (this
study). Although detritus is a main source of egengclosed forest§Benzing, 2000) recent
bromeliad research has shown that the role of aégaa potential energy source in open
habitats is also a topic of interg&rouard et al, 2011; Marino et al, 2011) Our results
therefore shed new light on the ecology of brongelecosystems, which are usually
categorized as detritus-based systems, but whgaé@oduction can certainly form the basis

of a non-detrital food web.
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Préambule

Les Broméliacées a réservoirs, et les phytotelmasedmaniere générale, sont des
systemes basés sur la décomposition de la matiganique (Benzing, 2000 et au sein
desquels les producteurs primaires sont consigéndsne absentCpochran-Stafira & von
Ende, 1998; Butleret al, 2008) Or, nos premiers travaux ont clairement mis @dehce la
présence d’algues au sein des réservoirs des Bem®é$, avec des abondances parfois

importantes.

En conséquence, I'objectif de ce travail a été al\gger précisément I'importance des
algues (abondance et biomasse) au sein des comtésimaicrobiennes de Broméliacées se
répartissant selon un gradient de conditions luosas et d’évaluer I'impact des prédateurs
de micro-organismes sur ces algues. La distributies algues et des autres communautés
microbiennes a été analysée dans 55 réservoirsraimdiiacées appartenant a 5 espéeces
(Guzmania lingulata Vriesea pleiosticha, Aechmea bromeliifolidvriesea splendenset
Catopsis berteroniarjaen considérant a la fois la distribution intrantfe le réservoir central
et les réservoirs périphériques d’'une méme plagtt@ter-plantes. Par une biomanipulation
des communautés aquatiques, nous avons évaluétindes larves filtreuses de moustiques
sur les algues et les autres communautés de nmigesiemes vivant dans les réservoirs de la

plante la plus exposé€atopsis berteroniana

Nos résultats montrent qu’au sein d’'une méme pldateariabilité entre les réservoirs
reste faible voir inexistante, tant pour les paraesephysico-chimiques que pour la structure
des communautés microbiennes. Les algues sontnpedsehez toutes les espéces de
Broméliacées et leur densité augmente avec liittedemineuse. Elles représentent une
importante source de carbone dans les plantes lies gxposées et forment une part

importante du régime alimentaire des larves de tioues.

J'ai réalisé I'ensemble des analyses (dénombremerdsures) des micro-organismes
et des micro-invertébrés au Laboratoire Microorgar@s: Génome et Environnement. J'ai

aussi effectué les analyses statistiques des aéselt contribué a la rédaction de l'article.

Article paru dan$”LoS ONE(2011): 6(5): e20129
Are algae relevant to the detritus-based food welmitank-bromeliads?
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Laurent Pélozuelo, Alain Dejean, Bruno Corb&rdean-Francois Carrias
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Are algae relevant to the detritus-based food welmitank-bromeliads?
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ABSTRACT

We assessed the occurrence of algae in five spettask-bromeliads encountered in
contrasting environmental sites in a neotropicampary rainforest around the Nouragues
Research Station, French Guiana. The distributbdieth algal abundance and biomass were
examined according to physical parameters, morgicdd characteristics of bromeliad
species and in regard to the structure of otheatammicrobial communities held in tanks.
Algae were retrieved in all bromeliad species witean densities ranging from 41® 1¢
cells.mL*. Their biomass was positively correlated to lighposure and bacterial biomass.
Based on carbon content, algae represented a dmpanent of the detrital food web in
shaded bromeliads but accounted for up to 30 pexfeiving microbial carbon in tanks of
Catopsis berteroniandocated in a high-light exposure ar&aus, while nutrient supplies are
believed to originate from wind-borne particles @rapped insects.€., allochtonous organic
matter), our results indicate that primary prodacge., autochtonous organic matter) are
relevant in this insectivorous bromeliadsing a 24-h incubation of size-fractionated and
manipulated samples from this plant, we evaluatedrpact of mosquito foraging on algae,
other microorganisms and rotifers. The prey assagas were greatly altered by the
predation of mosquito larvae. Grazing losses irtditathat the dominant algal taxon,
Bumilleriopsissp, like protozoa and rotifers, is a significant paftthe diet of mosquito
larvae. We conclude that algae are a relevant ifumadtcommunity of the aquatic food web in

C. berteronianaand might form the basis of a complementary nanitdefood web.

Key words: algae; aquatic food web; Bromeliaceae; French Guighytotelmata; rainforest.
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INTRODUCTION

Bromeliads (Bromeliaceae) are common flowering {glan the neotropicB8enzing,
2000) and the majority of bromeliad species have tighttgrlocking leaves that impound
water in a central cup, and leaf axils forming gtptelm (“plant-held water”). About half of
phytotelm plants in tropical America are tank-brdiads (Fish, 1983) and their collective
diversity and density forms an important fragmerdgdatic ecosystem that provides habitat,
breeding space and food for diverse organig®enzing, 2000; Kitching, 200Q) The
watertight cavities of tank-bromeliads receive |didfer and wind-borne particles that
constitute a source of nutrients for both aquatadfweb and bromelia@gai & Srivastava,
2006) Dead organisms, particulate organic matter (P@N) faecal particles collect in the
leaf bases, are utilized by bacteria and other oorganisms which are then preyed on by
larger invertebrate@aguire, 1971; Frank, 1983)

Most of our current knowledge on the microbial commities inhabiting phytotelmata
comes from work on the North-American pitcher pl&atraceniapurpurea(Addicott, 1974;
Cochran-Stafira & von Ende, 1998; Miller et al, 2002; Trzcinskiet al, 2005b; Gotelli &
Ellison, 2006; Butler et al, 2008) Bacteria form the first trophic level exploitirggnall
organic matter and nutrients. Protozoa and rotifeegsling on bacteria constitute the first
predatory level. This detrital microbial food web largely controlled by filtering mosquito
larvae (Addicott, 1974; Cochran-Stafira & von Ende, 1998)and lacks primary producers
(Cochran-Stafira & von Ende, 1998; Butleret al, 2008) A significant algal community
was, however, found growing in the pitchers of dachtonous population 0%. purpurea
studied in Europ€Gebuhr et al, 2006) suggesting that algae might constitute an impbrta
food source for the predators and an indirect entrsupply for the planiNevertheless, algae
seem to be insignificant in pitchers ®f purpuregpopulations in North America. The earliest
limnological studies of tank-bromeliads reportegaa (Maguire, 1971; Laessle, 196])
although without providing quantitative data. Treewrrence of phototrophic microorganisms
in bromeliad ecosystems raises the question of almaribution to organic carbon sources

for the food web.

Tank-bromeliads are major development sites foatiqunvertebrates in neotropical
forest(Benzing, 2000) Their associated aquatic biota form valuable rhegstems for food
web studies combining the advantages of field studind microcosm&itching, 2000;

Srivastava et al, 2004) Surveys on the aquatic food webs of tank-brordsliaave mainly
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focused on macro-organisms, especially mosquit@aé&(Fish, 1983; Frank, 1983; Frank &
Lounibos, 2009) leaving the microbial communities under-studig@dikkawa, 2001;
Carrias et al, 2001) Although it is of general acceptance that broatefood web relies on
heterotrophic microbial pathway, we hypothesizeat tigae would increase with increasing
light exposure of the plants, leading to the existeof an autotrophic pathway. Because of
the wide diversity of habitats colonized by tankibeliads in the primary Eastern-Amazon
rainforest, we investigated the relative contribatiof algae to tank-bromeliad food web in
contrasting sites differing in elevation and forestucture. Emphasis was given to the
importance of algal within microbial communities damccording to position of foliar
chambers, plant species, and changes in abiotiocréadVe also ran experiments to evaluate
the importance of metazoan mosquito larvae in tpedown control of algae and other

organism groups inhabiting the most sun-exposeuat.pla

METHODS
Ethics Statement
This study was conducted according to relevanbnatiand international guidelines.

Study site

The study was conducted in a primary rainforestadtaristic of the Eastern Amazon,
around the Nouragues Tropical Forest Researcho8tedf5’ N, 52°41’ W, French Guiana).
The area is totally uninhabited, and anthropogeéisturbance is almost nil. The Nouragues
Station is located in the Nouragues Natural Res@fige 36) 100 km from Cayenne and 40
km from the nearest village (Regina). The areaelndated by hills (elevation < 120 m asl)
and by the Balenfois mountains (maximum elevatid60 m asl). A granite inselberg
dominates the Nouragues Station (maximum elevat&?0 m asl). The vegetation is
composed of primary rainforest with small, natytcurring stands of palm forest on
poorly-drained terrain (“pino swamps”), liana fasesand bamboo thickets. On the inselberg,
relictual patches of savanna (“rock-savannas”) banfound intermingled with patches of
shrubby trees belonging to the Clusiaceae, Myreeeemd Bombacaceae familigarthou
et al, 2003) Climate is tropical moist, with 3,000 mm of anhpeecipitation distributed over
280 days. There is a major drop in rainfall betw&aptember and November (dry season)
and another shorter and more irregular dry perodlarch. The maximum and minimum

monthly temperatures average 33.5°C (32.1-35.8A@)28.3°C (19.7-21°C), respectively.
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Field data acquisition and sampling was carriedmothe April 2008 rainy season. We

selected five bromeliad species located in foufed#int stations from two sites around the

Nouragues StatiofTable 3). Sample collections necessary to scientific reseer authorized

by the Nouragues Field Station Scientific Boardovpded that their impact upon the

environment is

considered

as

being

http://www.nouragues.cnrs.fr/GB-collections.htm).

negligible

(seguidelines at

Table 3. Main characteristics of the five bromeliads spesaspled during the study at the
Nouragues station (French Guiana) in April 200&r$indicate significant differences after
Kruskal-Wallis test (P < 0.05, *P < 0.01, ***P < 0.001). Values sharing a letter are not
significantly different (Mann-Whitney pairwise commsons, P > 0.05). For pH and

temperature differences refer to plant species.

|Sites
%Statians
|Elevation (m)
Light (%6)+++
|Species
éLife form
|Reservoir
Diameter (cm)**
| Height (cm)*
\pH
Central pool*
Quter axils
IT€Q)
Central pool*

Outer axils***

Transitional forest
N° 1: Shaded forest

130
158428
G. lingulata

Epiphytic & epilithic

28+05°
73409

59:+0.1%
54+05°

264+05™
260+03"

N° 2: Tree gap
130

242+31°

V. pleiosticha

Epiphytic & epilithic

11.1+39%
19.2+85%°

49+04°
53402

243405°
24.1+05°

A. bromeliifolia

Epiphytic & epilithic

58+1.12
129+34°

53+02%
54+0.2°

2561047
259+02°

Inselberg

N° 3: Forested area

390

163+34°

V. splendens
Epiphytic & terrestrial

11.3+06%
170415

55403
53+0.3°

23.1402°
23.1402°

N° 4: Open area
420

725+133"

C. berteroniana®

Epiphytic

27403
70+15°

6.3+0.7°
55+08

25.1+09%b¢
255+1.2%¢

® insectivorous taxon

In accordance with these guidelines, we used adestructive sampling technique to

extract the water contained in the plants. promeliads were not harvested, nor dismantled -

see sampling technique belovguzmania lingulatdL.) Mez, Vrieseapleiosticha(Grisebach)

Gouda andAechmea bromeliifoligRudge) Baker were situated in a transitional Sbe¢ 130

m asl whileVrieseasplendengBrongniart) Lemaire was situated in a foresteghaon the

inselberg at 390 m agllable 3; Fig. 39) Catopsis berteroniangSchultes f.) Mez was
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restricted to the summit of the inselberg (420 ) alsove the tree-line), where it was an
epiphyte onClusia minorshrubs. We only considered mature bromeliads extetid of the

plant lifecycle flowering stage to avoid bias framtogenetic gradients in our analyses.

Figure 39. The five species of tank-bromeliadd & Guzmania lingulataB = Vriesea
pleiosticha C = Aechmea bromeliifoliaD = Vriesea splenden& = Catopsis berteroniana
sampled during this study around the Nouraguesidabporest Research Station.

The intensity of transmitted light on bromeliadsswevaluated using hemispherical
photography. Photographs were taken near duskdimml airect sunlight, and from three to
four positions on each bromeliad patch. A fishepaverter lens (Nikon, FC-E8 0.21X)

mounted on a digital camera (Nikon Coolpix 4500swaed to provide a 180° canopy view.
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Digital images were analyzed with Gap Light Analyt8LA) 2.0 image processing software
to calculate the percentage of total incident taaligFrazer et al, 1999)

As the bromeliads could not be removed from hesidifor legal reasons (the sites are
located in a protected area), aquatic communitiesewsampled by collecting the water
retained in the tanks. We sampled a total of 5kgdrom 22 different plants belonging to
five bromeliad species. For each plant (3 to Svildials from each species), the central pool
and one or two tanks in the outer axils were sadhgteior to sampling, temperature (°C) and
pH were measured in each tank using an EcoScarr aredeprobe (Eutech Instruments Pte
Ltd/Oakton Instruments). Reservoir height and di@mé@&wo random measurements at 90°)
were recorded. Water samples were collected immd Butomatic pipette, filtered through an
150-um pore-size nylon screen, and immediatelydfinéth 4 percent (final concentration)
formaldehyde in 15-mL plastic tubes (Falcon®). Skmngollection, temperature and pH

measurements were carried out from 11 h to 14radoce daily variability.

Microbial Communities’ structures

Algae and heterotrophic nanoflagellates (HNF) wewanted under epifluorescence
microcopy. Subsamples of 1-5 mL were stained wittplin (Caron, 1983) collected onto
0.8 um pore-size black Nuclepore filters, mounted withbetween a glass slide and a cover
slip, and then stored at —20°C until counting wadggmed. Slides were examined under UV
light (340-380 nm) at x1100 magnification on a leel@C 300F epifluorescence microscope.
Pigmented protists were distinguisheddeyection of the red autofluorescence of chlordphyl
a under blue light (450-490 nm) excitation. Countsheterotrophic bacteria were performed
using a FACSCalibur flow cytometer (Becton DickingoOne mL subsamples were filtered
through a 10 um pore-size nylon screen to remoeeldigest organic particles which can
obstruct the cytometer. 5 pL of the filtrate wasritshifted in appropriate tubes for flow
cytometry (Falcon®, dimension 12 x 75mm), dilutedd45 pL (0.02 um filtered) TE buffer
(20 mM Tris-Cl and 2 mM EDTA, pH 8) and incubatedthv5pL SYBR Green | (18
dilution of the commercial stock solution; MoleauRrobes) for 15 minutes. Subsamples of
2-10 mL were settled in plankton chambers to caiated protozoa. Counts were performed
under an inverted Leitz Laborlux microscope equippédth an image analyzer at x500
magnification by scanning the whole chamber arehat€s were classified according to

dimensions and body shape.
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Biomasses of microbial communities were estimateanfthe mean volume of
bacteria and each algal and protozoan taxon basegmropriate geometric shapes. A mean
bacterial biovolume of 1.6 phwas calculated from microscopic analysis of altofa20
samples. Total volume of algae, flagellates andite$d was calculated by summing the
individual volume of each taxon. Carbon content waen estimated using carbon-volume
conversion factors. We considered that (167 = 1 pug (wet weight) and assumed that organic
cell carbon represents 12 percent of wet weighinbgs for alga€Carrias et al, 1998)
Carbon content of other microbial communities wakwated assuming 204 fgC [fnfor
bacteria(Loferer-KréBbacher et al, 1998) 200 fgC prt for flagellates(Bgrsheim et al,
1987)and 190 fgC uni for ciliates(Putt & Stoecker, 1989)

Evaluation of mosquito larvae impact on aquatic camities

The fluid from the tanks of sever@latopsis berteronianavas pooled into a large
plastic container for a total volume of 600 mL, &egt at ambient temperature during 24 h at
the Nouragues Station before the start of the @xygert. The entire volume was then filtered
through a 150-um pore-size nylon screemeimove the largest organic particles and collect
large metazoans. Control tests indicated thatemstibnd microorganisms (bacteria, HNF,
ciliates and microalgae) were not removed by filbrathrough the 150-um screen, and were
thus all present in the water for subsequent enpris. Larvae were collected from various
bromeliads near the field station, then sorted awhtified to morphospecies under a
binocular microscope. Individuals belonging to tmorphospecies from the gené&alexand
Wyeomyigdominant and ubiquitous filter-feeders in tank+beliads) were isolated in 20-mL
test tubes and starved for 24 h. In order to obtaiividuals with similar size and filtering
abilities, all selected mosquitoes were at thedtimstar of larval development, corresponding
to the average size of all sampled individuals. ERperiment was carried out in 45-mL
polypropylene tubes (Falcon®) at ambient tempeeai@7°C throughout the experiment,
close to the mean value of 25.3 £ 1.0°C measuré¢ei@. berteronianaanks). Plastic tubes
were used in 4 replicates and filled with a finater volume of 32.5 mL, as follows: (a)
control with < 150 um water (with rotifers and wotit mosquito larvae), and (b) with
mosquitoes, with < 150 um water containing rotifarsd 10 added mosquito larvae (2
Wyeomyiasp. and 8Culexsp., based on percentages observed in our braeé¢liabiol et
al., 2009) The density of mosquito larvae (10 individuals3ih5 mL of water) corresponded

to the maximum among the full range of natural dexssgenerally found in tank-bromeliads
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(Jabiol et al, 2009)and is within the range of densities found in theekican pitcher plars.
purpurea (Kneitel & Miller, 2002). Samples were incubated for 24 hours at ambient
temperature and fixed with 4 percent (final concaian) formaldehyde. Preservation and
counts were carried out as described above foramiganisms. Rotifers were counted after
settling in plankton chambers under the invertedtzLéaborlux microscope at x100
magnification by scanning the whole chamber arear B0 sample fixation, mosquito larvae
were collected and fixed with alcohol (10%) for ionation of taxonomic identifications in
the laboratory. Additional samples were collectet=a0 in the < 150 um filtrates and used to
estimate changes in the densities of microorganiantk rotifers in control and treatment
tubes over the 24-h experiment. Taxon-specific gnowates (u./d) in each experimental tube
were calculated from changes in cell numbers assgexponential growth according to the
equation: p = (IN; — InNg)/t, where p is the apparent rate of population grayet)) No andN;

are the initial and final abundances, dnd the duration of incubation. Grazing losses were
estimated as the difference in growth rates betveeenrol and treatment tubes with larvae

for each community.

Data analysis

Because of unequal sample sizes and lack of ndgméhie nonparametric Kruskal-
Wallis test was used followed by a pairwise congmariof Mann-Whitney in order to test
differences in abiotic and biotic parameters betwla®meliad species. Pearson’s correlation
coefficient was calculated to investigate relattops between algal abundance or biomass
and abiotic and biotic parameters. Growth rateedsfices of microorganisms and rotifers
between control and mosquito-treated tubes wertedessing one-way ANOVA. All
statistical analyses were performed using SYSTAflwsme (Systat Software Inc., San Jose,
CA, USA).
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RESULTS
Environmental conditions in the tanks of differbrameliads

Differences in reservoir height and diameter, andrenmental conditions between
plant species are given ifable 3. Kruskal-Wallis test indicate significant differas in both
height and diameter of the bromeliad reservoir e@senting diverse morphological traits of
the plants under study. Light intensity expressedparcentage of transmitted light was
significantly different between stations (Kruskabllis test,P < 0.001) and was 3 to 4 times
higher at station #4 (open area of the inselbdrgh tat the other stations (Mann-Whitney
pairwise comparisonsd? < 0.01). Station #2 (tree gap) showed higher liglénsity than
stations #1 and #3 (Mann-Whitney pairwise compassB < 0.05). Water in the tanks was
always slightly acidic, with extreme pH values remggfrom 4.6 Y. pleiosticha to 6.8 C.
berteroniand. Differences between plants were only significdat the central pools
(Kruskal-Walllis test,P < 0.05; Table 3). The minimum and maximum temperature was
recorded inV. splendeng22.8°C) and inG. lingulata (26.8°C), respectively. Differences in
temperature values between plants were signifibath for the central pools and for outer
axils (Kruskal-Wallis testP < 0.05; Table 3). Values of both pH and temperature were not
significantly different (Mann-Whitney pairwise cormsons,P > 0.05) between outer axils

and the central pool within each bromeliad species.

Abundance and community structure of algae inhadpitank-bromeliad

Algae were found in all five species of tank-bromeés and in 71 percent of the
samples. Mean density calculated from all the sasplas 9.5 + 40.5 x i@ells.mL*with a
maximum of 2.6 x 1Dcells.mL* in C. berteroniana Algal densities were significantly
different (Kruskal-Wallis test? < 0.001) between plant species. Algal densityefach plant
species averaged from 66.4 + 88.3 cells’nfG. lingulatg to 6.2 + 9.4 x 1bcells.mL* (C.
berteroniand and increased from the transitional forest todpen area of the inselbe(fgig.
40). Values were significantly higher in the tanksfberteronianathan in the tanks of all
other species@. lingulatg V. pleiostichaA. bromeliifoliaandV. splendensMann-Whitney
pairwise comparisons? < 0.001,P < 0.001,P < 0.001 andP < 0.05, respectivelyFig. 40
hatched bars). No significant difference in algahsity was observed betwe®npleiosticha
A. bromeliifoliaandV. splendensut the small-size and shaded bromeli&dlingulataheld

lower density of algae thaW. pleiostichaand V. splendens(Mann-Whitney pairwise
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comparisonsP < 0.05 andP < 0.01, respectively) Significant differences in algal densities
within-species were only found M. pleiosticha with higher values in central pools than
outer axils (Mann-Whitney pairwise comparisoRss 0.01;Fig. 40, black and white bars).
By pooling data from all species, algal density wagificantly higher in the central pools
than outer axils (Mann-Whitney pairwise compariséhs 0.04; data not shown). In addition,
algal density increased significantly with integpsitf transmitted light (Pearson’s correlation
coefficient,R? = 0.34,P < 0.001) and bacterial abundanc&s# 0.20,P < 0.001).

The algal community was represented by a handfubxd, withBumilleriopsissp.
(Xanthophyceaefrig. S1 representing 92.5 percent and 78.5 percent af algundance ic.
berteronianaandV. splendensrespectively. This taxon was not found in othesnfeliad
speciesEuglenasp. (Euglenophyceag)as present in tanks ®f. pleiostichaA. bromeliifolia
and V. splendensreaching up to 60 percent of algal abundanceeiOtfixa were typically
Ankistrodesmusike cells (Chlorophyceae) and small-size (5 toudf) in diameter) spherical

unidentified cells.
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Figure 40. Mean abundances of algae in five species of taokibliads according to the
position of the foliar chamber (black and whited)ar regardless of the position of the foliar
chamber (hatched bars, values are the means fromvasdr cavities for each bromeliad
species). Hatched-bars sharing a letter indicatesigmificant difference (Mann-Whitney
pairwise comparison® > 0.05) between species. Black and white bars sparistar indicate
significant within-species differences between wdnpool and outer axils (Mann-Whitney
pairwise comparison$? < 0.05). Gl =Guzmania lingulataVp = Vriesea pleiostichaAb =
Aechmea bromeliifoliaVs =Vriesea splendensnd Cb =Catopsis berteroniana.
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Importance of algae and other microorganisms torabi@l biomass

Mean biomass of the complete microbial communitéesyed from 0.8 + 0.4 ugC.riL
(G. lingulatd to 2.9 + 3.0 pgC.mt (C. berteroniany (Fig. 41) Although not significantly
different between species (Kruskal-Wallis td3t> 0.05), microbial biomass was 3 times
higher inC. berteronianathan inG. lingulata (Mann-Whitney pairwise comparisonB, <
0.05) as well a¥. splendenghan inG. lingulata(P < 0.05)(Fig. 41) Microbial communities
in all the bromeliads investigated was dominatechéterotrophic bacteria (mean biomass =
0.8 + 0.7 ugC.mt}) representing between 52.9 percedt berteronianto 85.3 percent\(.
splendenkof total microbial biomass.

Algal carbon content averaged 0.22 + 0.94 pClrhaximal value: 6.04 pgC.milLin
a central pool of an individual &. berteronianaand significant differences between species
were observed (Kruskal-Wallis tegt< 0.001). Values were higher @ berteroniangMean
= 1.40 + 2.22 pgC.mb) than in all others bromeliads species (Mann-Wjitpairwise
comparisonsP < 0.05). Depending on plant species, algae reptegem average from 0.1

percent to 32.7 percent of the carbon content ofahial communitiegFig. 41).
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Figure 41. Mean biomass of microbial communities in 5 speagsank-bromeliads. Bars
sharing a letter indicate no significant differennetotal biomass (Mann-Whitney pairwise
comparisonsP > 0.05). Values in parentheses indicate the mdative contribution (%) of
algae to total microbial biomass. GlGuzmania lingulataVp = Vriesea pleiostichaAb =
Aechmea bromeliifoliaVs =Vriesea splendenand Cb =Catopsis berteroniana
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HNF biomass varied significantly between bromeBpdcies (Kruskal-Wallis ted®, <
0.001). Values were especially lower @& lingulata (mean = 0.01 + 0.01 pgC.i) in
comparison tov. pleiosticha(mean = 0.09 + 0.10 pugC.nf)l.andA. bromeliifolia (mean =
0.20 + 0.21 pgC.mt) (Mann-Whitney pairwise comparisonB,< 0.001). Variation in the
ciliate biomass (mean = 0.23 + 0.38 pgClbetween bromeliads was also significant
(Kruskal-Wallis testP < 0.05). Carbon content of ciliates were lowe¥irsplendengmean =
0.01 + 0.03 pgC.mt) than inG. lingulata(mean = 0.27 + 0.17 ugC.rif).andV. pleiosticha
(mean = 0.19 + 0.27 pgC.rl), and slightly higher irG. lingulatathan inA. bromeliifolia
(mean = 0.26 + 0.53 pgC.rit). Microbial consumers (HNF and ciliates) averaffeth 10.2
percent V. splendensto 39.5 percentA. bromeliifolig of total microbial biomass according
to plant species. Their contribution estimated fralirthe samples regardless of plant species
averaged 30.5%. Additional data (abundances oftaqoammunities for each bromeliad
species) are given ifiable S2

Impact of mosquitoes on aquatic communities

Growth rates of the aquatic communities in the @drdnd treatment are shown in
figure 42. Bacteria and rotifers showed a weak positive ginoww the control. In contrast,
abundance of HNF decreased slightly during the r2&xperiment, leading to a mean
mortality rate of -0.2/d while algae and ciliaté®wed near-zero growth in the cont(blig.
42A). All the microbial communities and rotifers wengrsficantly reduced by mosquito
larvae treatments Mortality rates in the treatnsamraged from -0.1 (bacteria) to -2.6 (HNF)
(Fig. 42B). Grazing losses, calculated as the difference dmtwtreatment and control,
fluctuated from -0.3/d to -2.6/d with higher values protozoa and rotifers (-2.6, —2.5 and -
1.5/d for ciliates , HNF and rotifers, respectiyetpmpared to algae (-0.8/d) and bacteria (-
0.3/d).
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Figure 42. Growth (white bars) or mortality (black bars) satd microorganisms determined
from changes in densities during the 24-h expertméreatments are’A) control and B)
with mosquito larvae. Values are means of fouricaps. Stars inB) indicate significant
differences in the values relative #)((One way ANOVA, P < 0.05, *P < 0.01).

DISCUSSION

All of the five bromeliad species sampled at foanttasting stations contained algae.
Algae were found in small numbers and in only 4%%cent of the tanks froi3. lingulata
although this species was localized in shaded faed received only 15.8 percent of the
transmitted light. In contrast, 100 percent of taeks ofC. berteronianaan insectivorous
bromeliad located in a high-light-exposure statiaimays contained about 18lgal cells per
milliliter of water. These values are of the samdeo of magnitude of those reported from
high-productive freshwater pelagic environmefigetzel, 2001; Sigee, 2005)hus, algae

are abundant and omnipresent dwellers in this tnagous tank-bromeliad. Light intensity
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clearly stimulated their growth as revealed by ihesitive correlation between algal
abundances and the percentage of transmitted Myreover, while bacterial biomass largely
dominated the biomass of microbial communitieshaded bromeliads, biomass of primary
producers was equivalent to bacterial biomass enstinlight-exposed plant. Algae averaged
one third of the total microbial biomass highligigtitheir potential roles as primary producers
and sources of nutrient i€. berteroniana We also evidenced that, regardless of plant
species, the central pool promotes algal growtbpgnly as it is better placed than outer
chambers to receive nutrients and ligdessle, 1961)Our assumption is that algal growth
in shaded bromeliads could be improved if suffitieght becomes available. The emergence
of gap disturbances and the consequent lower impukeaf litter might thus enhance
autochthonous production by algae. This assert®rsupported by the increasing algal
abundance from the shaded forest spe€edirigulatg to bromeliads in less-dense foregt (
pleiosticha A. bromeliifolia, V. splendefsand to the species situated in an open arelaeof t
inselberg C. berteroniana It is also noteworthy thd&uglenasp. represented a main part of
the algal community in the bromeliads situatedhie tree gap station and is known to have
heterotrophic abilitie{Neilson & Larsson, 1980)allowing growth in environments with
changing light conditionfAmblard, 1991).

We expected pH to increase with algal biomass tageaphotosynthesis results in the
removal of free CgQ consequently increasing pH values in freshw@téetzel, 2001; Sigee,
2005) Accordingly, the highest mean pH value was founthe heliophilous bromelia@.
berteronianawhich contained the highest algal abundances. Nwless, pH values were
mostly slightly acidic and not significantly reldt¢éo algal biomasd.aessle (1961yecorded
values ranging from 4.5 to 6.8 in a specimenAethmea paniculigeraontaining a large
population of the green algdeachelomonasSimilar values were found in bromeliads and in
the pitcher plan§. purpureavhere autotrophic organisms were lack{Rychardson, 1999;
Btedzki & Ellison, 1998). Water from the pitchers of allochtonous populatiofS. purpurea
containing large algal communities was also ac{@ebuhr et al, 2006) highlighting our

finding of an insignificant effect of algae on pldive in the phytotelm ecosystem.

Algae represent only a tiny part of carbon in corgaa to the detrital content of the
phytotelm. According t&ichardson et al (2000a) the quantity of fine particles (<1.5mm) in
the tanks of bromeliads situated in dwarf foregiresents 525.7 mg of carbon per plant.
Despite thaCatopsis berteroniang located in an open area in our study which fhmay the

amount of intercepted litter, we assumed an egemtahput of organic matter and as well as

150



RESULTATS : Publication 2 — Importance des algaess da chaine alimentaire détritique des
Broméliacées

a similar size to those analyzed Bychardson et al. (2000a) With this background, we
estimated that algae constitute less than 0.0Zperd organic detritus. This rough estimate
points out that detrital processing from allochtos@rganic matter remains the base of the
food web in tank-bromeliadérank, 1983; Richardsonet al, 2000a, b) Nevertheless, in
nature, algal production could still be importanere without apparent elevated biomass
values(Kalff, 2002). They are edible for microbial organisms as fareimebrates owing to
their small size. In comparison with the wholeelittontent in tanks of the bromeliads studied
by Richardson et al (2000a) invertebrates which play a critical function ducing leaf
litter represented only 0.26 percent of the drygheibiomass. Such estimates indicate that
living organisms represent a tiny part of the tatajanic carbon in tank-bromeliads. Those
comparisons may therefore fail to accurately apptethe potential functional role of aquatic
organisms, especially microorganisms which havé lgigowth rates. Furthermore, algae are
known to produce exudates, especially polysacchsfMyklestad, 1995) and may provide
key nutrients such as polyunsaturated fatty acidd aterols to higher trophic levels
(Kaufman et al, 2006) Algae undoubtedly represent a trophic resourcéigiier quality
than highly lignaceous canopy-derived debris intpteymata, and could thus be more
significant to the food web than their relativerbmss would sugge@¥icNeely et al, 2007)

Moreover, algal densities in this study were siigaifitly related to bacterial densities,
suggesting a positive interaction between the twwtional communities. Such relationship
has not been previously observed between algadactdria in the tanks of an allochtonous
population of Sarracenia purpurea(Gebuhr et al, 2006) Among-system correlations
between bacteria and algae densities are well knmwmarine and freshwater pelagic
environmentgBird & Kalff, 1984; Cole et al, 1988) where bacteria depend largely on the
organic matter produced by phytoplankton. This cemsalism relationshipBfatbak &
Thingstad, 1985; Gurunget al, 1999) appears in ecosystems where algae are the main
carbon source. It is unlikely that bacteria grovclasgively on the exudates from algae in
bromeliads and other phytotelmata, since inputdedfitus appear as the main carbon source
of the food web.C. berteronianahas been described as a protocarnivorous bromeliad
(Givnish et al, 1984)because not all the characteristic features afie@darnivore such as the
synthesis of digestive enzymes are present. In ayglant, it is obvious that animal detritus
from trapped insects provide higher nutrient-ricesaurces than leaf-litter materials
(Bradshaw & Holzapfel, 1986; Yee & Juliano, 2006) Thus, decomposition of prey

residuals of entrapped insects may favour algadyerton which may in turn support a part of

151



RESULTATS : Publication 2 — Importance des algaess da chaine alimentaire détritique des
Broméliacées

bacterial production. Finally, without leaf-littemput in sun exposed environments,

insectivorous bromeliads would provide algae aafale ecological niche.

The results of the experiment with aquatic commesiofC. berteronianasuggested
that the mortality of HNF in the control treatmesttmmed from the grazing of rotifers
leading to bacterial growth. Densities of algae athidtes remained stable during the period,
suggesting that these communities were relativegffected by the increase in bacterial cells
or the abundance of rotifers during the time coofdbe experiment. Bdelloids (the dominant
rotifers group during this study; data not shown) @otential consumers of protoz@éneitel
& Miller, 2002) and algag¢Bateman, 1987) and POM may constitute an important part of
their diet (Cochran-Stafira & von Ende, 1998; Bedzki & Ellison, 1998). Our findings
together with studies on communities inhabitBgpurpurea/Addicott, 1974; Miller et al.,
2002; Trzcinski et al, 2005b; Kneitel & Miller, 2002; Gray et al, 2006) show that the
feeding activity of mosquito larvae greatly altprey community structure. The comparison
of grazing losses between communities showed thabzoa and rotifers were the most
heavily affected by the predation of these invedtds. Grazing loss estimates for bacteria
and algae were less significant but about twicenash for the latter one. Lower grazing
impact is probably due to the smaller size anddrighrnover times of these microorganisms,
especially bacteria. In additioBumilleriopsissp. is doubtless difficult to ingest because it
form filaments or radiating cluste¢seeFig. S1)reducing grazing by filterers. Our estimation
of an individual filtration rate of about 100 pLdifinfor larvae is within the range (from 33 to
690 pL/ind/h) determined bwly (1988) from latex microspheres and yeast cells for
Culicidae. Abundance of mosquito larvae used in experiment were among the highest
abundances reported in field observationsGoberteronianaJabiol et al, 2009)and were
generally higher than densities used in compara@erimentgCochran-Stafira & von
Ende, 1998; Miller et al, 2002) In addition, impacts of mosquito larvae in theldi are
probably lower due to the presence of spatiotentpoierorefugia and habitat heterogeneity
provided by natural bromeliad¢Srivastava, 2006) Nevertheless, our study clearly
demonstrates that algae from the fluid of an ingeaius tank-bromeliad may significantly
contribute to the diet of filterer mosquito larvdéis should encourage future field studies by
considering various bromeliad species of open hthih order to evaluate the origin of the

main sources of energy for bromeliad aquatic foeth.w

We conclude that the detritus-based food web &-tanmeliads situated in a primary

rainforest in the Eastern Amazon supports algaivtgro Algae were present in different
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species of plants sampled from diverse sites inféihest at relevant densities in the sun-
exposed bromelia€. berteronianaIn this insectivorous plant, algae are omnipresem
represent a significant share of carbon in miclob@mmunities and in mosquito diet.
Therefore, algae might form the basis of a nonidéfood web, increasing the complexity of
the food chain in light exposed tank-bromeliads.ir@wo the species richness of bromeliads,
their diverse nutrition modes, and the large raofgenvironmental conditions they occupy in
the Neotropical rainforedBenzing, 2000) the role algae within the aquatic food web of
tank-bromeliads need additional investigations.
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ONLINE SUPPORTING INFORMATION

Figure S1. The algaeBumilleriopsissp. under light microscopyAj and epifluorescence
microscopy B) found in the tanks d¥riesea splendersndCatopsis berteroniantbbcated on
the inselberg of the Nouragues Research Stati@nchrGuiana. Red color iB) is due to
the autofluorescence of chlorophgltontent under blue light excitation. Bars repréSemm.

Table S2.Mean abundances (+ SD) of aquatic microbial comtrasin five species of tank-
bromeliads situated in the neotropical primary faest around the Nouragues Research
Station, French Guiana.

Bromeliad species Guzmania Vriesea Aechmea Vriesea Catopsis
lingulata pleiosticha bromeliifolia splendens  berteroniand

Bacteria

(x 10° cells.mL) 1.60 £ 0.99 2.25+2.49 2.26+1.78 404+1.29 234253

HNF 0.87 £ 0.63 417 +£3.11 2.20+1.80 3.80+£358 0&(G.81

(x 10° cells.mL?)

Algae 0.07 £ 0.09 0.41+0.45 0.29+0.44 1.81+2.49 36294.43

(x 10° cells.mL?)

Ciliates 89.02 +55.47 79.73 +111.42 104.47 £213.15 5.00+8.37 342.B5%77

(cells.mL?)
® insectivorous taxon
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BROMELIEN

155



RESULTATS : Publication 3 — Un mutualisme plante+fo influence les groupes fonctionnels de pragiste
dans un écosystéme bromélien.

156



RESULTATS : Publication 3 — Un mutualisme plantesfo influence les groupes fonctionnels de progiste
dans un écosysteme bromélien.

Préambule

Les protistes constituent une communauté essentigthpliquée dans le
fonctionnement de I'écosysteme bromélien, a la &sistant que ressource a la base d'un
réseau trophique additionnel non détritique et cemmmaillon intermédiaire entre
producteurs/bactéries et invertébrés. La structle® communautés de protistes influence
fortement le fonctionnement du réseau trophiquesétsous le contrdle de deux principaux
facteurs abiotiques mis en évidence dans nos txaymécédents, la matiere organique
détritique et la lumiére.

En Guyane francaise la Broméliacée a résendaichmea mertenséist associée avec
deux especes de fourmis initiatrices de jardi@amponotus femoratust Pachycondyla
goeldii (Corbara & Dejean, 1996) En raison de leurs préférences écologiques, lasnisu
créent des jardins situés dans des gradients dditioms environnementales, influencant la
phénologie de la plant{éeroy et al.,2009) Ainsi, les Broméliacées associéeSamponotus
femoratus(Am-Cf), plus grandes et évaséss,localisent dans les environnements d’intensité
lumineuse plus faible que les Broméliacées ass®@dtachycondyla goeldi{Am-Pg), de
taille plus petite et en forme d’amphore. La plaughe ces deux types de jardin, relativement
communs en lisiere de forét, au bord des routedest pistes, renferment un a plusieurs
individus d’A. mertensii

L’objectif de nos travaux a été de tester I'inflaenndirecte de ce mutualisme plante-
fourmi sur les communautés de protistes. Nous awainsi analysé la structure des
communautés de protistes de A8chmea mertensisoit associées @. femoratus(n=31 ;
Am-Cf) ou aP. goeldii (n=32 ; Am-Pg) situées sur une lisiere foresti@gaas la région de
Petit-Saut en Guyane frangaise.

Nos résultats montrent que I'association Am-Pgasilisée en milieu ouvert, ou les
plantes arborent des volumes d’eau et des quankEddOP plus faibles, et présentent des
densités plus importantes de protistes ciliés. idvérse I'association Am-Cf, retrouvée en
zone partiellement ombragée, est représentée mampldates contenant des quantités de
matiére organique et des volumes d’eau plus imptatdes abondances des protistes (HNF,
thécamoebiens mais également d’algues) sont ptwged dans ces plantes qui présentent par
ailleurs une richesse spécifique supérieure a cetiwuvée dans les réservoirs d’Am-Pg.
Ainsi, la structure fonctionnelle des communauté$er® selon l'identité de la fourmi

associée. Les fourmis, en créant des gradientsoemé@mentaux (taille de I'écosysteme,
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guantité de MOP, exposition), induisent des varieti dans la structure fonctionnelle des

assemblages microbiens et agissent ainsi sur tgidmmement de I'écosysteme aquatique.

Les analyses et les dénombrements des communatésmcto-invertébrés ont été
réalisés au Laboratoire d’Ecologie FonctionnelleEgivironnement de I'Université Paul
Sabatier de Toulouse. Les dénombrements et I'amalgs micro-organismes et des micro-
invertébrés ont été réalisés au Laboratoire Miganismes: Génome et Environnement. J'ai
effectué 'ensemble des analyses des micro-orgasisgnhdes micro-invertébrés et réalisé une

partie des analyses statistiques.

Article soumis @asic and Applied Ecology
An ant-plant mutualism influences protist functiond groups in a bromeliad ecosystem

Jean-Francois Carrias, Olivier Brouard, Céline kefRégis Céréghino, Laurent Pélozuelo,
Alain Dejean & Bruno Corbara.
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An ant-plant mutualism influences protist communities in a bromeliad ecosystem

Jean-Francois ARRIAS™?", Olivier BROUARD, Céline LEROY?, Régis GREGHING", Laurent
PELOZUELO™®, Alain DEJEAN®>, Bruno GRBARA™?
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ABSTRACT

Although ants may act as ecosystem engineers liestaal environments, inducing
community-wide effectsvia changes in physical habitats, their influence aguagic
communities living in plant-held waters (phytotetaaremains largely underexplored. The
tank- bromeliadAechmea mertens{Bromeliaceae) commonly occurs along forest edges
neotropical ant-gardens initiated by the a@@mponotus femoratusr by Pachycondyla
goeldii. Its leaves form wells that hold rainwater andvje suitable habitats for many
aguatic organisms. We postulated that these ant/ptatualisms indirectly control aquatic
microorganismyia changes in environmental conditions. To testhlgmothesis, we analyzed
habitat structure and the protist communities fi@@ntank-bromeliads associated with either
the antC. femoratuor P. goeldiialong a forest edge in French GuiaRagoelditassociated
AechmegPgAechmegare located in sun-exposed areas and hold lownvesd of water and
low amounts of detritus, where@s femoratusassociatedechmegCf-Aechmegaare located
in partially-shaded areas and impound higher ansooinivater and detritus. Protists (protozoa
and algae) inhabiting &&echmeaexhibit greater richness and abundances than ihd3g
Aechmeand the functionadtructure of the communitiffers according to the identity of the
ant partner. Thus, by determining the location lnd bromeliad seedlings through their
different nesting preferences, mutualistic antsireally mediate changes in the aquatic

microbial food web, adding to their importance essystem engineers.

Key words: Aechmea mertensiiant-garden; protist; biodiversity; bromeliad; mmafism;
Camponotus femoratusPachycondyla goeldii phytotelmata; French Guiana; ecosystem

engineer.
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INTRODUCTION

Ants, the most common animals in tropical moisests(Wilson, 1987; Rico-Gray
& Oliveira, 2007), are involved in an interlocking set of mutualis(McKey et al, 2005)
and ant-gardens (AGs) are recognized as belongitigetmost sophisticated of all symbioses
between ants and flowering plants in lowland AmaadBenzing, 2000; Orivel & Leroy,
2011) AGs are initiated by a few species of ants whosading queens and/or workers build
arboreal carton nests. Ants collect and incorpoiate the walls of their nests the seeds of
selected epiphyte species that then germinate i&vd (@rivel & Dejean, 1999) so that the
plant roots stabilize and anchor the entire stmecin the supporting tree. The seeds of these
epiphytes attract ants through nutritional rewarated elaiosomes, but even in their absence
these seeds remain attractive to AG-building amémks to compounds on the seed cuticle
(Orivel & Dejean, 1999, Youngsteadtet al, 2008) In turn, the plants benefit from seed
dispersal and protection from defoliating inse(@rivel & Leroy, 2011). Among the
Neotropical epiphytes, the tank-bromelidadchmea mertensgchult.f. (Bromeliaceae) only
occurs (over its full range) in association with &@®enzing, 2000) In French GuianaA.
mertensiiis found in pioneer growths in AGs initiated eithey the antsCamponotus
femoratusFabr. or byPachycondyla goeldirorel (Corbara & Dejean, 1996) The leaves of
A. mertensiiare tightly interlocking, forming wells that catfewater and organic detritus.
These small pools, or phytotelmata (“plant-heldexdf are characteristic of tank-forming
bromeliads. The aquatic communities inhabiting thrdmeliads consist of micro- and
macroinvertebrates, occasionally vertebrates., (anurans)(Kitching, 2000; Frank &
Lounibos, 2009) and diverse microorganisms such as bacteria ewttsys (Laessle, 1961,
Carrias et al, 2001) Becausé. mertensiis both a phytotelm- and an AG-bromeliad, it was
deemed a relevant model for studying the role ¢érgpecific mutualistic interactions in
shaping aquatic communities in nature. In this eegpprevious studies have shown that, as
dispersal agents foA. mertensiji P. goeldii and C. femoratusinfluence the physical
characteristics of the plant by determining theatmn of the seedling in areas ranging from
exposed to partially shad€Heroy et al, 2009) The two ant species generate a gradient of
available resources for aquatic invertebrgtééréghino et al, 2010)and indirectly selects
sets of invertebrates with traits that are bestpteih to the bromeliads’ morphology
(Céreghinoet al, 2011)
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In the present study, we focused on the effeche$e¢ ant-plant mutualisms on aquatic
microorganisms by analyzing protist communitiesfr63 bromeliads associated with either
the antC. femoratusor P. goeldii (hereafter “CfAechme& and “PgAechmea for A.
mertensiiassociated wittC. femoratusand P. goeldii colonies, respectively). Protists carry
out fundamental processes in aquatic food websgd®iaphic protists, for instance, control
bacterial prey and release large amounts of disdoimorganic nutrient§Sherr & Sherr,
2002) while photosynthetic protists (algae) are freqlyedobminant primary producers in
aquatic environment¢Corliss, 2004) and have recently been identified as a ubiquitous
component of the aquatic communities of tank-brdsael (Brouard et al, 2010) We
hypothesized that the contribution of photosynthptitists (algae) to the total abundance of
protists would increase based on the plant’s expeoge., from shaded to exposed areas), and
thus would be more relevant to the functioning @-A&chmeaecosystems than to the
functioning of CfAechmeaecosystemsThe latter constitute more complex and larger
habitats and receive larger amounts of leaf liftem overhanging trees. Therefore, we
expected larger densities and a greater richnegsrétists in CfAechmeacompared to Pg-
AechmeaFinally, we projected that ants would indirecthfluence ecosystem function by
modulating the heterotrophic and autotrophic conepts of the microbial assemblage.

MATERIALS AND METHODS
Study site and ant-gardens

This study was conducted in French Guiana in M&009 in a secondary forest
located along a 11-km-long dirt roa®igte Crique Eau Clairenear the Petit-Saut Dam
(latitude: 5° 03' 43" N; longitude: 53° 02' 46" \Wlpvation a.s.l.: 80m). The climate is tropical
moist with 3400 mm of yearly precipitation distribd over 280 days. There is a major drop
in rainfall between September and November (drg@@eand another shorter, more irregular
dry period in March. The maximum and minimum mowyti@mperatures average 33.5°C and
20.3°C.

All samples (n=63) were taken frof1 mertensibromeliads rooted on well developed
AGs inhabited either by the an@& femoratusand Crematogaster levio(n=31) or byP.
goeldii (n=32). Aechmea mertensbromeliads show a phenotypic plasticity relatedigat
exposure. Plants shift from a funnel-like, cratami shape (CAechmea to a bulbous,

amphora shape (Pgechmegalong a gradient of partially-shaded to exposedtions within
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the same area of forest edg@éamponotus femoratus a polygynous (multiple queens)
arboreal formicine species living in a parabiotss@ciation with the myrmicine speci€s.
levior; that is to say, they share the same nests aigllita shelter in different cavities of the
nestg(Orivel & Leroy, 2011; Longino, 2003) Their large (~ 1,000 individuals), polydomous
(multiple nests) colonies and aggressiveness iigetiiem as territorially-dominant arboreal
species in Neotropical rainforest canopies. Comhegr$. goeldiiis a monogynous (single
gueen) arboreal ponerine species with comparatsmigller populations (~ 100 individuals),
although the colonies may be polydom@Qsrbara & Dejean, 1996; Dejearet al, 2000)

Habitat variables and sampling

To avoid the influence of ontogenetic gradients aur analyses, all sampled
bromeliads were at the flowering stage of the pldatcycle. Each tank-bromeliad was first
described with four “environmental” variables. Tiemeter of the reservoir (cm) of each
individual plant was estimated as the mean of tmm@om measurements taken at 90° at the
base of the rosette. The water volume extracted) (amd the amount of fine particulate
organic matter (FPOM; 1000 to 0.45 um in size) wexeorded. These two variables were
chosen to describe the amount of water availabfeeghwater organisms and the amount of
food resources at the base of the food webs. Tieep@ges of total incident radiation above
the bromeliads were calculated using hemisphemtaitographs, GPS locations, and an
image processing software (Gap Light Analyzer E@zer et al, 1999, as described in
Leroy et al (2009)

As the A. mertensiiroots were totally incorporated into the ant n&sticture, we
decided not to remove the plants in order to puestire AGs. Therefore, to sample the water
retained in the tanks &. mertensiassociated, respectively, with femoratusandP. goeldii
we carefully emptied the wells in each plant byksug the water out using 5-mL and 10-mL
micropipettes with the end trimmed to widen thdicei This technique allowed us to collect
most of the watefJocquéet al, 2010b) We then recorded the volume extracted from each
bromeliad as well the amount of FPOM which was egped as preserved volume (frafter
decantation in graduated test-tubes; seetdistan & Paradise, 200§. A subsample of 20%
of the collected volume was immediately fixed wa% (final concentration) glutaraldehyde
to count the protists and other microorganisms. fmeaining water (and its contents) was
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preserved in the field in 4% formalin (final cont@tion) to count the aquatic invertebrates

(see below).

Protist diversity

Epifluorescence microscopy was used to count adgdeheterotrophic nanoflagellates
(hereafter, HNF). Subsamples (1-5 mL) were staimggd primulin (Caron, 1983) collected
onto 0.8um pore-size black Nuclepore filters, mounted withbetween a glass slide and a
cover slip, and then stored at —20°C until the ipt®tcould be counted. The slides were
examined under UV light (340-380nm) at x1100 magatfon using a Leica DC 300F
epifluorescence microscope. Pigmented protists vekséinguished bydetecting the red
autofluorescence of chlorophylunder blue light (450-490nm) excitation. Subsample
mL were placed into plankton chambers to countdantists (ciliates and testate amoebae).
Counting was conducted using an inverted Leicagsmype equipped with an image analyser
at x400 magnification by scanning the entire chamdwea. Protists were identified to
morphospecies based on morphological charactexrigtee, size, cell shape, pigmentation,
flagella, cilia, shell; se@able S4. Although protist richness at the morphospece=ll is
undoubtedly underestimat€iVeisse, 2006)this method is particularly relevant because of
the strong link between protist morphology and fiomal characteristicéinlay & Esteban,
1998; Kruk et al.,2010)enabling the reliable comparison of functional comnities.

Protist diversity was expressed as species richaedsthrough the Shannon index.
Species richness (S) was determined as the numbg@rotist morphospecies in each
bromeliad. The Shannon index (H’) was calculated as

H'=-Zpnp
where pi is the relative biomass of speciesand is calculated as the ratio between the
individual biovolume of a species and the biovoluaighe complete protist community in
each sample. Evenness was determined using Pigoersiess index (J°) as

J’ = H'/H’'max
where H'max is the maximum value of H’ and is cédted as the logarithm of the richness
(=InS).
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Counting other aquatic organisms

Bacteria and metazoad., rotifers and macroinvertebrates) were also coumaied
constituted a set of five “ecological” explanatovgriables in subsequent analyses. For
bacterial abundance, a 1 mL subsample was filtdremigh a 10 um mesh nylon screen to
remove the largest organic particles which can dhegcytometer. After staining with SYBR
Green | (10" M), cell densities were analyzed through flow cyairy (Becton Dickinson
FACS Calibur). Rotifers were counted after sediragonh in plankton chambers using the
same method described for large protists. Aquatacroinvertebrates were sorted in the
laboratory and preserved in 70% ethanol. They widentified to genus, species or
morphospecies by professional taxonomists and eratete They were then partitioned into
"functional feeding groups" (FFGs) based on morpgiglal and behavioural adaptations to
food acquisitionMerritt & Cummins, 1996) . We also relied on the information available in
Kitching (2000) for phytotelm organisms. These functional grougsew collector-filterers
(sift fine particulates from the column of waterchuding living microorganisms); collector-
gatherers (gather fine particulates of organic endtbm the accumulated debris; oligochaetes
were assigned to this group); and predators (feedtloer animals). After counting all of the
organisms, density was expressed as the numbendofiduals per unit water volume
(ind.mL™). Because shredders (feed on coarse particulggnior matter > 1000 pm in size)
were only found in a few samples in low abundar{f®sn 0.003 ind.m['to 0.05lind.mL™:;
mean + SD = 0.017 + 0.01 ind.f}, this FFG was omitted.

Data analyses

In our study, the sample units contained only smalisets of the total number of
identified taxa, so that abundance data could aotdymalized because of the many zeroes in
the dataset. We used the Self-Organizing Map dlgor[SOM, unsupervised neural network;
see(Kohonen, 2001) to sort the bromeliads according to the protéstat inhabiting their
tanks. Combining ordination, clustering, and grat&nalysis functions, the SOM is relevant
for analyzing nonlinear data and/or variables tieate skewed distributions withoatpriori
transformation. Additionally, the SOM algorithm azges the input data set using weight

vectors, and thus removes nofseeSupporting information S3).
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We also compared protist diversity, the abundaon€dise different functional groups of
protists (.e. algae: phototrophs - HNF: raptorial feeders oftlrbacteria - ciliates: filter
feeders of suspended bacteria - testate amoebag&iroers of bacteria, algae, and non-living
organic material using pseudopodia), the amouR®M, water volume, and the percentage
of total incident radiation between -Bechmeaand PgAechmea(n = 31 and n = 32,
respectively) using a one-way ANOVA. These analysese conducted on log transformed

data to meet the assumptions of normality and hemeity.

RESULTS

PgAechmeawere located in the sunniest part of the foregjeednd thus received
significantly more light (53.1 + 19.5%) than-8echmeg25.1 + 9.9%) (ANOVAF = 58.8,
P < 0.001). They contained lower water volumes1(4133.2 mL vs. 129.0 + 89.9 mE =
45.9,P < 0.001) and lower quantities of FPOM (1.6 + 1.0 vs. 10.9 £ 12.6 mLF = 44.3,P
< 0.001) than GRechmea The abundances of HNF, algae and testate amoebae

significantly higher in GlAechmedhan in PgAechmedTable 4).

Table 4. Differences in protist variables betwedkechmea mertensiassociated with
Camponotus femoratuf-Aechmeg and those associated wilachycondylegoeldii (Pg-
Aechmega HNF: heterotrophic nanoflagellates.

Cf-Aechmea PgAechmea ANOVA

MeanzSD Range MeanzSD Range dd FP
Abundances
HNF (10" mL™Y) 45+6.1 09-358 14+18 03-10.6 62 39.80.001
Ciliates (16 mL™Y 43+56 0.3-29.3 57+103 0.0-420 62 3.3.07
Algae (1¢ mL™) 10.1+294 0.1-1346 02+04 0.01-18 638.01 <0.001
Testate amoebae A6L?Y) 1.9+5.3 0.01-29.0 0.8+1.7 0.0-7.9 62 6.30.01
Species richness (S) 13.2+2.1 9.0-180 11.7+22 7.0-16.0 62 7.3.009
Shannon index (H) 1.8+0.6 0.3-2.8 22+05 1.0-3.0 62 7.2 0.01
Evenness (J') 0.7+0.2 01-1.1 09+02 04-13 62 11.5 0Q.0
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Mean ciliate abundance was higher in-Aechmeathan in CfAechmea but this
difference was not significanP = 0.07). Of the 24 protist morphospecies recor@ddwere
shared by both AGs, while the three remaining wetelusive to GAechme (Table S4)
The protist richness in Aechme was higher than in P§echmeabut protist diversity
expressed by the Shamn (H’) and evenness (J’) indices, was lower irAechmeahan in
PgAechmegTable 4).

After training the SOM with protist abundancestioe 63 samples, the bromeliads w

classified into three clusters according to thedtire of the protist comnnities (Fig. 43A).

(A) (B)

1000.0 l

O Cluster A
100.0 O Cluster B
" W Cluster C
g 1
0
© 10.0
(8]
(32
o
~
x
1.0 - |
0.1 -
HNF Ciliates Testateamoeba Algae

Figure 43. (A) Distribution and clustering of the €Aechmea merten bromeliads on the
self-organizing map (SOM) according to the abundanc&4gbrotist taxa. Codes within ea
hexagon €.g, CF268, PG244) correspond to individual plantsnfgang units); CF =A.
mertensii associated withCamponotus femorat, PG = A. mertens associated with
Pachycondyla goeldiiClusters ~C (separated by a thick, black line) were derivednf the
k-meansalgorithm applied to the weights of the 25 variahle the 40 output neurons of t
SOM. (B) Mean (+ SE) abundances functional groups of protists per SOM clustel-C).
Significant differences in the abundance of eadtigtrgroup between clusters \e tested
using the KruskaWallis test; error bars with lowercase letters abawdicate significan
differences in abundancefRk 0.01.
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About 94% of the samples from PPgechmeavere found in cluster A, while clusters B and C
were exclusively or almost exclusively composedCéfAechmeasamples (100% and 89%,
respectively). The distribution of each protist plasspecies on the trained SOM is presented
in Fig. S5 Differences in the abundances of the functiomaugs of protists between the
three clusters indicated that cluster A is charad by lower abundances of HNF, algae,
and (though non-significant) testate amoebae comdlptr clusters B and (~ig. 43B) In
contrast, the highest densities of HNF, algae asthte amoeba were recorded in cluster B,
with values of algal densities in this cluster tarders of magnitude higher than in the other
two clusters. Algal taxa in cluster B were domiiaby four morphospecies, while all of the
ciliate taxa were found to have very low abundanoehis subse{Fig. S5) Cluster C was
characterized by intermediate abundances of HNJfaeahnd testate amoefdg. 43B) and

the lowest number of protist taxa. The protist camity in the bromeliads from this subset
was dominated by a small number of HNF and alga tad two large ciliatg§ able S4)

When the four physical variables and the five egial variables were introduced
into the SOM previously trained with the abundadata for the 24 protist tax&ig. 44), we
found that cluster A grouped those bromeliads wiith lowest tank diameter, the lowest

amounts of water and organic matff€ig. 44A), and the lowest bacterial densit{€sg. 44B).

RD

30.6 7.1

15.9 5.7

1.3 4.3
Rotifers Collector-gatherer Predator 0.9

4.7 x 107 144 ’

2.8x107 76.2 0.5
~8.8x 106 8.8 0.1

Figure 44. Representation of the four physic@h) and biological (B) variables that
characterized the bromeliads. The mean value fcn eariable was calculated in each output
neuron of the SOM previously trained with protistal Dark represents a high value, while
light is a low value. WV: water volume (mL), IR:dident radiation (%), FPOM: fine
particulate organic matter (mL), RD: diameter & thservoir (cm).
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These bromeliads, however, were exposed to theekigpercentage of total incident
radiation. In contrast, bromeliads from cluster i aC were larger and located in shaded
environments. All of the bromeliads in cluster Brevassociated witl. femoratusand were
characterized by the highest amounts of water agdnic matter. These plants hosted high
numbers of bacteria and invertebrates, whateverFth@ (Fig. 44B) The bromeliads in
cluster C received moderate amounts of organic emahd were characterized by low

abundances of invertebrates (all FFGs) and baditatiaad the highest densities of rotifers.

A schematic illustration of the main trophic reteiships between protists and the
other components of the food web that takes theethlusters obtained by means of the SOM

into account is presented kig. 45
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Figure 45. A schematic representation of the three types oaticjfood webs characterizing
A. mertensiiphytotelmata based on taxa abundances for thed@f8dbads and on the three
clusters obtained from the self-organizing map (§OMe highest abundances of organisms
are in bold. Differences in the arrows’ thicknesdicate potential differences in the strength
of the trophic relationships. WV: water volume, RRCfine particulate organic matter, IR:
incident radiation, HNFs: heterotrophic flagellatéhe microbial food web is delimited by a
dotted line.
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DISCUSSION

Although plant-insect interactions are pervasivéhm tropics and elsewhef®icKey
et al., 2005; Rico-Gray & Oliveira, 2007) the influence of cross-scale interactions on
microorganismsife., how plant-insect interactions affect the micrblb@mponents of natural
systems) has not yet been investigated. This ia@ta the fact that ecologists have primarily
focused on the outcomes of predation by grazdesHi€eders (including their cascading
impacts on microbial foodwebg&dllner et al., 2003; Sommer, 2008)and/or resource
availability (Hoekman et al., 2009; Faithfull et al.,2011) while the indirect impacts of non-
trophic interactions between plants and/or aninf@lg., competition, mutualisms, chemical
cues) upon entire microbial communities have bess bften addressélent & Triplett,
2002; AdIl & Gupta, 2006) It is, however, well known that organisms mayrexemmunity-
wide effectsvia physical changes to habitgtkoneset al., 1994) with consequences for the
structural organization of the occupants and theictions(Joneset al.,1997) These diverse
organisms have been defined as physical ecosystgneers(Joneset al., 1997) They
include social insect@Chapman & Bourke, 2001; Fox-Dobbset al., 2010) among which
ants are considered the most ubiquitous engir(€etgarait, 1998) Some ants are known to
change habitat structure and the nutrient contetiteosoil which in turn affect decomposers
and higher trophic level@-olgarait, 1998; Sanders & van Veen, 2011Also, the nests of
leaf-cutting ants (Attini) alter the forest struettand microclimate in the NeotropiSorrea
et al.,2010; Meyeret al.,2011) By offering a habitat for epiphytes and animai®tgh the
construction of their arboreal nests and the subm®gAGS, ant-garden ants also appear to be
typical terrestrial-ecosystem engineédsneset al., 1997)in both the Neotropics and the
Southeastern Asian Paleotropi@rivel & Leroy, 2011). As dispersal agents for the tank-
bromeliad A. mertensiiin the Neotropic§Corbara et al., 1999) the ant-garden antS.
femoratusandP. goeldiidetermine the location of its seedlings, and beedliese ant species
have different nesting preferences as regards ligiensity, they indirectly influence the
phenotype of the planfLeroy et al.,, 2009) As a consequenceé). mertensiipresents
significant plasticity in its vegetative traits whi induces changes both in habitat
characteristicsg.g.,tank shape and size) and resource availab#ity, (incoming water and
litter). Here, we provide evidence that the fungtibstructure of the protist communities
greatly depend on the identity of the ant partdardepicted by our SOM analysis, the ants
indirectly exert a strong influence on the densitéthe different functional groups of protists

via changes in bacterial resources, habitat strucnodeavailable light. The outcome of this
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ant-plant interaction is the establishment of défé microbial food webs in the same species
of tank bromeliadFig. 45) and therefore the enhancement of the functionadrdity in the
phytotelm.

The protist richness was significantly higher inrgla CtAechmeaindividuals
compared to the smaller Pgechmeandividuals. In addition to larger volumes of wagand
detritus, larger numbers of sub-reservoirs per tpl@sult in greater habitat complexity
providing more micro-habitats and resources to igiot(CfAechmeg and permit more
species to coexist. Positive relationships betweespecies richness and
heterogeneity/complexity have also been recorded ifwertebrates living in diverse
bromeliad specie@Richardson, 1999; Jabiolet al, 2009) and generally both the numbers of
taxa and individuals per plant increase with halstae (.e., water volume) and number of
leaf axils holding watern.g. sub-reservoirs{Srivastavaet al, 2008; Céréghincet al, 2010)
The unexpected differences in the Shannon divessity evenness indices between the two
AGs (opposite patterns when compared to taxonomltness) probably result from the
greater availability of bacterial prey in @echmeawvhich promotes the dominance of a few
species of bacterivorous protists. The latter aobgbly more subject to competition for food

in PgAechmeawvhere fewer bacteria develop.

As expected, the abundance of heterotrophic psotistreased with bacterial
abundance according to the size of the plant aedathounts of organic matter in the
phytotelm. The partially-shaded sites selected€bfemoratugoster the development of large
tank-bromeliads that receive large amounts of acgamatter from overhanging trees.-Cf
Aechmeaand especially the largest individuals groupeduster B, was a very favorable site
for HNFs and testate amoebae which are known teswuoe both suspended and attached
bacteria, and organic matter. Also, the large arteoohorganic matter and microorganisms
found in these individuals sustain a higher diwgrsf macroinvertebrate FFGs, underlining a
more complex food web. By fragmenting detrital aviggparticles, detritivorous invertebrates
are known to enhance bacterial acti(i@mmins & Klug, 1979) and thus the predators of
these bacteria. Testate amoebae are frequentlgiatesb with organic surfaces and larger
reservoirs with a more diverse range of microhabitikely facilitate their growth. Unlike
most HNFs and testate amoeba, the ciliates fourmuinbromeliads are true filter-feeders,
and, owing to their higher volume-specific cleammates in comparison to other protozoa,
they are undoubtedly better adapted to consumisgeswded prey in a diluted environment

such as the phytotelmata of-Rgchmea
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In contrast to our predictions, algae show highnalamces in the largest @echmea
which receive incident radiations two times lowwairt PgAechmeaThis result conflicts with
the patterns of algal abundance among “non-AG” lelads (Brouard et al, 2011)and
suggests that the nutrients provided by the decsitipo of organic matter, rather than light,
are a key factor controlling algal growth . mertensii The abundant bacteria and
bacterivorous protozoa in the largest &dehmeamight stimulate the rate of decomposition
of organic matter, thus releasing more nutrientsfarms available to algaéNgai &
Srivastava, 2006) In contrast, the small amounts of organic madtet the consequent low
abundances of microbial decomposers and their fmedan PgAechmeaevealed a nutrient-
limited microcosm likely to restrict algal growths dight is not a limiting factor for
photosynthesis in this case. Also, it is likelytthiae trichome-coated Pdechmealeaves
outcompete algae for nutrient uptake in water- @mundient-stressed conditions.

Besides resources, habitat structure and competiito nutrients, predation by
detritivorous invertebrates, especially filter-feed mosquitoes, may be an important
controlling factor for phytotlem protistfAddicott, 1974; Brouard et al, 2010)
Interestingly, we recorded the lowest abundanagliates in the largest Ghechmedcluster
B) which contain high densities of filter-feedingsects. Because of their larger size and lack
of a protective shell in comparison to HNFs andatesamoeba, ciliates are assumed to be
more vulnerable to metazoan predation and thisachenistic could also explain their lower
abundances in these plants. The main consumenmtistp in phytotelmata are non-selective
omnivorous filterers mainly represented by mosqulatwae (Frank, 1983) Both protozoa
and algae constitute a significant part of the dietthe mosquitoes that inhabit tank-
bromeliads(Brouard et al, 2011) Although the significance of mosquito predation o
protists cannot be verified from our data, it leely that this impact is more relevant in Cf-
Aechmeain which filter-feeders and collector-gatherereats (which generally consume
microorganisms and organic matter) are diverse amehdant. In contrast, the impact of
detritivorous invertebrates on the microbial comities in PgAechmeais assumed to be
weak because potential consumers of microorgansmeften absent or present in very low
densities in these plants. The small size of tineddtats may limit the attractiveness to adult
females in quest of nesting sites. In the same waygannot infer from our results the degree
to which ants indirectly affect predators and tbe&eptial cascading effect on protists.
Predatory invertebrates were mainly representedth®y large-bodied mosquito larvae

Toxorhynchites purpureusvhich is considered an important predator of rifeeding
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mosquitoegCéréghinoet al, 2011) We may thus postulate that the presenck @urpureus
could reduce the impact of filterers on microorgams. Our data indicate, however, congruent
patterns in the abundances of microorganisms (baci@d protists) and macroinvertebrate
FFGs. Values increased with the increase in phiytosé&ze showing that resources rather than
predation shape the structure of the aquatic contrasnThis feature is consistent with the
finding that an increase in habitat size reduceth ledator efficiency and detritivore

efficiency in phytotelmatéSrivastava, 2006)

It is widely accepted that nutrient assimilation @piphytic tank-bromeliads relies
heavily on the phytotelniBenzing, 2000; Inselbacheet al, 2007) Thus, larger plants (Cf-
Aechmea contain a greater abundance of microorganisms amahals, so that greater
amounts of both inorganic and organic nutrients arailable toA. mertensiithrough the
uptake by the leaf trichomékeroy et al, 2009) We can assume that the functional structure
of the phytotelm food web influences nutrient asisition by the leaves, and thus plant
fitness. This assumption is strengthened by thentestudy byt eroy et al. (2011)who found
that, for a similar phytotelm size, @fechmeaproduce more flowers and fruits per
inflorescence than PgechmeaHowever, the size of the phytotelm is probably the only
factor influencing the fithess &. mertensias ants could also play a direct role in the feans
of nutrients to the plants most likely through tbets of the bromeliafLeroy et al 2011)

Because ant—plant interactions determine the kgbbsure conditions, the physical
structure of the container habitat, and the amofiitetritus at the base of the aquatic food
web in the bromeliad. mertensii functional shifts (mostly abundance patternsjuoes the
protist community structure changes from one amtnpa to the other. This study therefore
underscores how one level of interspecific intecac(an ant-bromeliad mutualism) can affect
another level of interaction (the bromeliad foodo)ye¢hereby influencing ecosystem function.
Finally, Neotropical ant-garden ants act not orgyterrestrial-ecosystem engineers but also

aguatic-ecosystem engineers.
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SUPPORTING INFORMATION LEGENDS

Text S3. The Self-Organizing Map algorithm used as a tookstablish congruent patterns
between bromeliads, the protist taxa inhabitingr ttemks, and environmental and ecological
variables.

To bring out the relationships between the brondsliand the protist taxa inhabiting
their tanks, we used the Self-Organizing Map atgari (SOM, neural network). Combining
ordination and gradient analysis functions, the S@MVa convenient way to show high-
dimensional ecological data in a readily interposetamanner without prior transformation.
The SOM algorithm is an unsupervised learning ptaoe that transforms multi-dimensional
input data into a two-dimensional map subject tm@ological (neighbourhood preserving)
constraint [details presented Kmhonen, (2001). The SOM thus plots the similarities of the
data by grouping similar data items together onDaspace (displayed as a grid) using an
iterative learning process that was presenteRark et al. (2003) The SOM algorithm is
especially relevant for analyzing sets of variabileat vary and co-vary in a non-linear
fashion, and/or that have skewed distributions. ialahlly, the SOM algorithm averages the
input dataset using weight vectors through theniegrprocess and thus removes noise. A full
description of the modeling procedure employed heee, training, map size selection,
number of iterations, map quality values) was ptediinPark et al. (2003)andCéréghino
& Park (2009).

The data set presented to the network consistesl ¢fe3 independent samples (63
bromeliads) characterized by descriptors (24 protist morphospecies). Each sanmpl
represented by a vector that includegpalkescriptors, and there are as many sample vexgors
samples. The input layer is comprisedpphodes, or neurons. The output layer forms a
rectangular two-dimensional grid (map) with neurons laid out over a hexagonal lattice.
Each neurom; of the output layer is also called a “cell” (sho as a hexagon), and is linked
to the neurons i = 1, 2, . . .p, of the input layer by connections that have weight
associated with them, forming a vectay. Whese weights represent the virtual values fohea
descriptor in each output neuron such that eadhircehe output layex; stores a “virtual
vector” of connection weights yv These virtual vectors represent the co-ordinatesnters
of groups of similar input vectors, where similgiig measured in terms of Euclidean distance
D(x, w)=[2(i=1, . .. ,p) (Xi —w;)2 12 for all neurong;. The aim of the SOM is to organize

the distribution of sample vectors in a two-dimensil space using their relationship to the

173



RESULTATS : Publication 3 — Un mutualisme plantesfo influence les groupes fonctionnels de progiste
dans un écosysteme bromélien.

virtual-vector distribution, thus preserving thengarities and the differences between the
input vectors. Similar input vectors are allocatedhe same virtual vector and the virtual
vector changes with the addition of new input vextd@he virtual vectors that are neighbors
on the map (neighboring neurons) are expected gesent neighboring groups of sample
vectors; consequently, sample vectors that aréntlias are expected to be distant from each
other on the map. The process of organization weslthe random selection of a sample
vector that is presented as input in the SOM. Usirdtistance measure, the sample vector is
compared to each virtual vector that has been rahdassigned to the output neurons at the
beginning of the algorithm. The output neuron fdrieh the virtual vector is closest to the
sample vector is selected and called the “bestchiagy unit” (BMU), or “winner.” The
virtual vectors of the BMU and of its neighbors #ren moved slightly (connection weights
are adjusted) towards the sample vector using askaufunction. The process is repeated for
all of the samples until a total of 10 000 iteraias completed. At the end of the training, a
BMU is determined for each sample vector such e¢laah sample (bromeliad) is assigned to a
neuron on the map, and the virtual values of thecmaors (abundances of protist
morphospecies) are known for each neuron on the magther words, the bromeliads that
are in the same cell are very similar in termshef morphospecies composition of their tank,
and the bromeliads that are distant in the modealpage represent larger expected differences
in their protist communities. A k-means algorithrasaapplied to cluster the trained map. The
SOM units (hexagonal cells) were divided into austaccording to the weight vectors of the
neurons, and the clusters were justified accortbrige lowest Davis Bouldin indeke., for a
solution with low variance within clusters and higdriance between clustef@éreghino et

al., 2003) To emphasize patterns in the functional structidinerotists among SOM clusters,
we calculated the abundance of each broad fundtgnoaip (.e., algae, ciliates, HNF, and
testate amoebae) in each cluster.

Finally, in order to bring out relationships betweeariables, we introduced four
environmental variables and five ecological vagshihto a SOM previously trained with the
abundance data for the 24 protist morphospeciesin@uhe training, we used a mask
function to give a null weight to the nine introédcvariables, whereas protist variables were
given a weight of 1 so that the ordination process based on the 24 protist taxa only
(Compin & Ceéréghino, 2007) Setting mask value to 0 for a given componentoreza the

effect of that component on map organiza{i8iola et al.,2004)
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Table S4. List of the protist morphospecies found in the-gatden bromeliaddechmea
mertensiiassociated wittCamponotus femoratu&Cf-Aechmea) andPachycondyla goeldii

(Pg-Aechmea) and their main features. Taxonomierdehations were supervised by

specialists in the field (Pr A. Couté, D. Sargod Bn D. Gilbert).
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dans un écosysteme bromélien.

Figure S5.Gradient analysis of the abundance.(number of individuals per mL) for each
protist taxon (A: heterotrophic nanoflagellates,dbiates, C: algae, D: testate amoebae) on
the trained SOM represented by a shaded scale (dahkgh abundance, light = low
abundance). HNF: heterotrophic nanoflagellates; Ciliates, Alg: algae, Test: testate
amoebae. For a detailed description of the 24 tse&l able S4

A
HNF1 HNF2 HNF4
8.2 x 10 3670 1930
4.1x 10 1840 1190
300 0 - 447
HNF9
874 1% 10 5570
451 6100 2790
283 2020 0
B
cil1
165 387 233 514 460
'82.7 215 116 286 241
0 43 -0 58 218
Alg3 Alg5
6190 748 3570 1800 2470
3160 375 1900 912 1320
129 -0 218 —25.2 —175
1160
581
0
25.7 836
13.9 428
2.2 7201
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PUBLICATION 4 : LES CARCASSES DE FOURMIS ET LA STRU CTURE DE
L’'HABITAT FACONNENT LES COMMUNAUTES MICROBIENNES DA NS LA
BROMELIACEE A RESERVOIRS INSECTIVORE, CATOPSIS BERTERONIANA
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Préambule

La majorité des Broméliacées a réservoirs recoideria matiere organique détritique
en provenance de la litiere. Celle-ci est captéws da chute par 'agencement des feuilles de
la Broméliacée, ce qui permet une alimentationanet en détritus du phytotelme. Toutefois,
certaines espeéces, tell€stopsis berteronianat Brocchinia reductase sont adaptées a des
environnements extrémes que représentent par egdapinselbergs et les tépuys. Au sein
de ces formations géologiques, les plantes sonmises a la combinaison de nombreux
facteurs environnementaux (sols acides, fortesepluensoleillement intense, vent violent,
amplitude thermique importante...), ce qui natureain seraient défavorables a
I'établissement de végétaRenzing, 2000 ; McPherson, 2007Karagatzideset al.,2009)
Curieusement, ces environnements abritent une f&rene faune) riche et diversifiée, ou les
plantes ont développé de nombreuses adaptationdig$esclérophylles, réduites, cireuses,
brillantes, en touffes ou en rosettes, en urnegJolvet, 1990) La carnivorie représente
€également une stratégie que certaines plantestoptappée afin de coloniser de tels milieux
et s'affranchir ainsi de la pauvreté du substratsi au sein de la réserve des NouragQes,
berteroniana capture et utilise la matiére organique animatesegtes) pour sa nutrition
(Frank & O’Meara, 1984), ce qui lui a permis de coloniser et de se déyspsur le
sommet de l'inselberg, milieu trées ouvert et souride fortes variations journaliéres
thermiques et hygrométriquéSarthou et al.,2009)

Cette quatrieme étude est donc consacrée a I'andlys communautés microbiennes
aguatiques d€. berteronianaPlus précisément, nous avons cherché a savborigine de
la matiére organique animale pouvait influencerdesimunautés microbiennes. Nous avons
ainsi analysé la composition des carcasses d'iélve¥s piégées dans les réservoirs de 26
individus deC. berteronianaainsi que la distribution des communautés de rrocganismes
et d’'invertébres.

Nos résultats montrent que les fourmis représengeptincipale source de matiere
organique pour le phytotelme, et constituent aeeeolume d’eau et le nombre de réservoirs,
les principaux facteurs qui structurent les commutés microbiennes des réservoirs Cle
berteroniana Des travaux complémentaires d’analyse de la siitéer taxonomique
bactérienne par des approches de biologie moléeulgingerprint et clonage séquencage)

sont en cours d’analyse et viendront compléterialiéement cette étude.
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Les analyses et les dénombrements des cadavreaale-mvertébrés ont été réalisés
au Laboratoire d’Ecologie Fonctionnelle et Envirenmrent de I'Université Paul Sabatier de
Toulouse. Les dénombrements et I'analyse des noigganismes et des micro-invertébrés ont
été réalisés au Laboratoire Microorganismes: Génentenvironnement. J'ai participé a la
campagne d’échantillonnage, effectué les dénombrmges micro-organismes et micro-

invertébrés, analysé les résultats et contrib@érédaction de I'article.

Article en préparation
Ant carcasses and habitat structure shape microbiatommunities in the insectivorous
tank-bromeliad Catopsis berteroniana

Olivier Brouard,Bruno CorbaraCéline Leroy, Régis Céréghino, Laurent Pélozuel@inA
Dejean, Anne-Héléne Le Jeune & Jean-Frangois Garria
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Ant carcasses and habitat structure shape microbial communities in the
protocarnivorous bromeliad Catopsis berteroniana

Olivier Brouard' % Bruno Corbara® Céline Leroy, Régis Céréghirig, Laurent Pelozuefd,
Alain Dejeari®, Anne-Héléne Le Jeuhé and Jean-Francois Carrt

1 CNRS - UMR 6023, Laboratoire Microorganismes, Geaoet Environnement (LMGE), Complexe
Scientifique des Cézeaux, BP 80026, 63171 Aubiedex, France

2 Clermont Université, Université Blaise Pascal, BB48 F-63000 Clermont-Ferrand, France

3CNRS - UMR 8172, Ecologie des Foréts de Guyanef(i}pCampus agronomique, BP 709, 97387 Kourou
cedex, France

* CNRS - UMR 5245, Laboratoire Ecologie Fonctionaeit Environnement (EcoLab), 31055 Toulouse, France
® Université de Toulouse, UPS, 118 route de NarboBih@62 Toulouse, France

ABSTRACT

Carnivorous plants trap animals and use their sagsato acquire inorganic nutrients
for their own nutrition, which enable them to calmnnutrient-poor habitats. Although some
pitcher insectivorous plants are generally congidexs carnivorousensu latpno evidence of
secretion of digestive enzymes has been observélokein pitcher, leading to the notion of
protocarnivory. The digestive processes involvedhis case rely on a aquatic food web,
among which microorganisms are expected to plagyaréle both in prey degradation and in
plant nutrition. In this study, we examined how ttenposition of dead insects and habitat
structure affect the assemblage of aquatic mict@oimunities inhabiting the tank-forming
bromeliad Catopsis berteronianaa protocarnivorous pitcher plant located in suposed
habitat in French Guiana. Our results show thamahs carcasses are mostly composed of
dead ants and that an increase in their numberoweprbacterial densities. We also showed
that bacteria, rotifers and algae were the dominaatobial biomass in the fluid suggesting a
complex scenario of prey degradation in the fluidG berteroniana Potential roles of

microbial communities within microbial food web @ berteronianaare discussed.

Key words: microbial communities; tank-bromeliadSatopsis berteronianaphytotelmata;
French Guiana; insectivorous plants
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INTRODUCTION

Since the pioneer studies @farwin (1875), carnivorous plants have fascinated
numbers of ecologists. To meet their requiremeatsrforganic nutrients, such as nitrogen
and phosphorus, these plants trap and digest smgechulzeet al, 1997) enable them to
colonize nutrient-poor habitats such as bogs, ositivéand plains, and inselbef§&vnish et
al., 1984; Benzing, 1987, 2000; Junipeat al.,1989; Ellison & Gotelli, 2001; Karagatzides
et al, 2009) Leaf-organs are responsible for trapping pregp$rcan be active as in the case
of sundews (Droseraceae), or passive when leavesittde a pitfall trap (either tubular or
pitcher-shaped). Passive pitfall traps (also calf@tther traps) are characteristic of
Sarraceniaceae, Nepenthaceae, Cephalotaceae admtheliaceadrocchiniaandCatopsis
It has been estimated that such plants obtain @9% of their nitrogen from captured prey
(Schulzeet al, 1997; Ellison & Gotelli, 2001; Butler & Ellison, 2007) Considering that
most carnivorous plants have weakly developed mystems(Butler & Ellison, 2007;
Adlassniget al, 2011) the general view is that their nutrition primgnielies on prey-derived
nutrients(Darwin, 1875; Lloyd, 1942; Ellison & Gotelli, 2009.

Carnivorous plantse(g. Sarraceniaceae, Nepenthaceae) have multicelldardsg
involve in the secretion of digestive enzymes anthe absorption of insect-nutrierf@wen,
1999; Givnish et al., 1984) Moreover, nutrient cycling is facilitated by theesence of
aguatic microorganisms and invertebrates formirfigoal web in the pitcher. ISarracenia
purpureg the prey-insects are shredded by flesh Figtcherimyia fletcheriSarcophagidae)
and midge larvae Metriocnemus knabi Chironomidae), and then decomposed and
mineralized by microorganism@uckley et al, 2010) Primary producers are lacking
(Cochran-Stafira & von Ende, 1998; Butleret al.,2008)and bacteria form the first trophic
level. They are consumed by bacterivorous protobdalloid rotifers, and by histiotomatid
mites(Butler et al.,2008; Karagatzideset al, 2009) The microbial portion of the food web
is strongly controlled by omnivorous filtering masigp larvae that ingest pieces of dead prey,
small protozoa and bacterfaddicott, 1974; Kneitel & Miller, 2003; Cochran-Stafira &
von Ende, 1998) The flesh fly larvae are omnivorous predatord thad on the mosquito
larvae and shred prey as wé¢Butler et al., 2008; Buckley et al, 2010) Conversely,
bromeliad plants likeCatopsisdo not produce digestive enzymes and are qualified
“protocarnivore” (Givnish et al, 1984) Instead, they hold rainwater in their traps, thus

forming small pools that provide a habitat for aguanicroorganisms and invertebrates.
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These plants are called phytotelmata (“plant-heftew’). Dead insects collect in the leaf
bases are utilized by bacteria and other micro-raadroorganisms. Microbial excretion and
invertebrate feces then provide a source of nusriéor the plant, which are absorbed by
specialized leaf trichomes. In other words, proto@rous plants could be considered as

‘assisted carnivores’.

The aquatic microcosm supported by pitcher traps graven a powerful tool for
controlled studies of food web structure and fuctibecause it is small in size, highly
replicated, can be exhaustively sampled, and yetagots simplified communities with
multiple trophic levels. However, most of our cunr&knowledge of food web structure in
pitchers of true carnivorous plants (reviewed\dlassniget al, 2011 has come from studies
of the insectivorous Sarraceniaceda&racenia purpured.. in which aquatic communities
appear mainly controlled by the amount of prey habitat size(Kneitel & Miller, 2002;
Miller et al, 2002; Hoekman, 2007) Much less is known about the food web in
protocarnivorous, tank-forming bromeliads likeatopsis berteronianaand Brocchinia
reducta Previous studies on non-carnivorous bromeliadélighted the role of vegetative
traits (habitat complexity), food resource (detriteouts) and habitat size (water volume) in
shaping invertebrate species assemblégeabruster et al.,2002; Srivastava, 2006; Jabiol
et al, 2009; Céréghinoet al., 2011) Therefore, if the digestive process only reliestioe
aguatic food web in protocarnivorous bromelifldePherson, 2007; Adlassniget al, 2011)
then both prey capture (quality and quantity) aaditat structure are expected to play a key
role in shaping microbial communities in a kind miicroorganism-plant-microorganism
feedback loop, where variation in foliar traits rizeeld by microbe-assisted nutrition affect
prey capture and, subsequently, microbial structureorder to test these assumptions, we
analysed the quantitative patterns of microorgasi¢from bacteria to rotifers) in the tank-
forming bromeliadCatopsis berteronianan relation to 14 habitat variables (vegetatnzsts,

size, etc.) and insect capture (identity and nurnoberey in the pitchers).

MATERIALS AND METHODS
Study site

The study was carried out on a granitic inselbarg primary rainforest, characteristic
of the eastern Amazon, around the Nouragues Tropioeest Research Station (4°5 N,
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52°41’ W, French Guiana). The area is totally uainted, and anthropogenic disturbance on
the inselberg is limited to scientific activitieBhe Nouragues Station is located 100 km from
Cayenne in the Nouragues Natural Reserve Bseeard et al, 2012for a map of the study
site). On the inselberg, relictual patches of sawarf‘rock-savannas”) can be found
intermingled with patches of shrubby trees beloggio the Clusiaceae, Myrtaceaea and
Bombacaceae familigSarthou et al, 2009) The climate is tropical moist, with circa 3,000
mm of annual precipitation distributed over 280 slayhere is a major drop in rainfall
between September and November (the dry seasonqraottier shorter and more irregular
dry period in March. The maximum and minimum mownttkémperatures average 33.5°C
(32.1-35.8°C) and 20.3°C (19.7-21°C), respectivé@lge inselberg is also characterized by
high daily variation of air temperature and moistfrom 18 to 55 °C and from 20% to
100%, respectivelySarthou et al, 2009.

The plant

Catopsis berteronianas epiphytic and occurs in open, sun-exposed ar@ds
Catopsis berteronianandividuals were rooted o@lusia minorshrubs. Although it intercepts
small amounts of windborne nutrients and leafijti&s nutrition mostly relies on the capture
of terrestrial insects thanks to a powdery wax twater the surface of its leav@Srank &
O'Meara, 1984) The epicuticular wax is both supposedly involved UV-reflecting
properties employed in insect attractiffrank & O'Meara, 1984; Gaume et al, 2004;
McPherson, 2007) and also acts as a slippery surface that allisptant to catch insects
that fall in the tanKGivnish et al, 1984; Gaumeet al, 2004 ,pers. obs Despite no evidence
of digestive enzymes production by the brome(iddlassniget al.,2011) it is assumed that
prey degradation is performed by the inquiline camity that inhabits the tankespecially

microorganisms.

Sampling and field data

Field data acquisition and sampling were carried during October 2009 (dry
season). We selected 26 individual<attopsis berteronianagrowing as epiphytes ddlusia
minor shrubs located on the summit of the inselberg @28.s.1.). We focused on mature
bromeliads at the flowering stage, to avoid possilias resulting from ontogenetic gradients.

Sample collections necessary to scientific researehauthorized by the Nouragues Field
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Station Scientific Board, provided that their impampon the environment is considered
negligible (see guidelines at http://www.nouragaes.fr/GB-collections.html). In
accordance with these guidelines, we used a nanddége sampling technique to extract the
water contained in the plantse( the bromeliads were not harvested, nor dismantled)

Prior to sampling, each tank-bromeliad was desdrilgth 14 “environmental”
variables. A first set of 8 variables included: #ievation above the ground (m), plant height
(cm) and plant canopy width (cm) (estimated asmlean of two random measurements taken
at 90°), the total number of leaves and the numbéistinct wells constituting the reservaoir,
the length and width of the longest leaf and trerditer of the reservoir (cm) (estimated as
the mean of two random measurements taken at AQtjatic communities were sampled by
collecting the water retained in the plants. We gsojthe wells in each individual by sucking
its containing out, and therefore obtained a secsgtdof 5 environmental variables: the
volume extracted (mL), the amount of fine partitelarganic matter (FPOM; 1000 to 150
Km in size), the number of dead prey and the drighteof animal prey (see Laboratory
analyses).

Water samples were collected with 10-mL micropgpetith the end trimmed to widen
the orifice (Jabiol et al, 2009; Jocquéet al, 2010b)and the volume extracted from each
bromeliad was measured using a graduated cyliMlater was then filtered through a 150-
pm pore-size nylon screen, and immediately fixethwd percent (final concentration)
formaldehyde and 2% acid Lugol’s solution in 15-piastic tubes (Falcon®) before taking
the samples to the laboratory to count the diffeggnups of microorganisms, including the
rotifers. The 150-um pore-size nylon screen wasednwith distilled water and the > 150-um
fraction, containing dead prey (carcasses), FPOinaacroinvertebrates, was preserved in 4
percent (final concentration) formaldehyde befaiartg those samples to the laboratory.

Laboratory analyses

The amount of FPOM was expressed as preserved eolom) after decantation in
graduated test-tubes (see atrlan & Paradise, 2009. Prey carcasses were separated from
the FPOM with forceps using a stereomicroscope, tath identified and enumerated.
Because most prey were dismantled, we countedehd bapsules of arthropods. Prey were
almost exclusively composed by hymenopterans, mainis. Due to their weak abundances,

other prey belonging to hemipterans, coleopteramsdipterans, were not considered in the
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analysis (see below). For each plant, all of theypwas then dried at 60°C during 48h and
weighted.

For bacterial abundance, a 1 mL subsample (from5&-lm formaldehyde-fixed
samples) was filtered through a 10 pm mesh nylorescto remove the largest organic
particles which can clog the cytometer. After stagnwith SYBR Green | (10 M), cell
densities were analyzed through flow cytometry (BecDickinson FACS Calibur). Algae
and heterotrophic nanoflagellates (thereafter HMEre counted under epifluorescence
microcopy. Formaldehyde-fixed subsamples of 1-5wdre stained with primuliiCaron,
1983) collected onto 0.8&um pore-size black Nuclepore filters, mounted withbetween a
glass slide and a cover slip, and then stored @G-2ntil counting was performed. The slides
were examined under UV light (340-380 nm) at x1h@@gnification on a Leica DC 300F
epifluorescence microscope. Pigmented protists wWetected using the red autofluorescence
of chlorophylla under blue light (450-490 nm) excitation. Subsampiel-5 mL (from < 150
pum lugol-fixed samples) were settled in planktoarobers to count cyanobacteria, large size
algae, protozoa (ciliates and rhizopods) and natif€ounts were performed under an inverted
Leitz Laborlux microscope equipped with an imagealgrer at x500 magnification for
cyanobacteria and protozoa, and at x100 magnibiedtr rotifers. Organisms were classified
according to dimensions and body shape.

The biomasses of microbial communities were esgBohdtom the mean volume of
each taxon based on the corresponding geometrpeshdotal volume of each community
was then calculated by summing the individual vauafi each taxon. Carbon content was
estimated using carbon-volume conversion factors.ddhsidered that $@un? = 1 pg (wet
weight) and assumed that organic cell carbon reptesl2 percent of the wet weight biomass
for algae and cyanobacteri€arrias et al, 1998) The carbon content of other microbial
communities was calculated assuming 204 fgC®jion bacterigLoferer-KroRbacher et al,
1998) 200 fgC urt for flagellates(Bgrsheim & Bratbak, 1987)and 190 fgC pm for
ciliates and rhizopod$Putt & Stoecker, 1989) Rotifers belonged exclusively to genus
Habrotrochasp., and, due to osmobiossefisuNogrady et al, 1993 and the consequent
body shrinkage in fixed samples, mean biovoluméhd taxon was corrected according to
Btedzki & Ellison (1998). Carbon content of rotifers was estimated assurhipgt=125 fgC
(Mitchell et al, 2003)
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Data analyses

Relationships between all environmental variable®meliads data and microbial
abundances data were examined using multivariatmairon. Microbial abundances were
log (n+1) transformed prior to analyses. An initiaktrended Correspondence Analysis
(DCA) in CANOCO v4.5 showed that a linear model wasst applicable because of low
species turnover (gradient = 1.494) along axi§Lép3 & Smilauer, 2003) thereafter,
Redundancy Analysis (RDA) was used to examine rhiatorelationships with the 14
environmental variables. Forward selection was eggdl to test which of the 14
environmental variables explained a significank(8.05) proportion of the species variance.
The significance of explanatory variables was téstgainst 500 Monte-Carlo permutations.

These analyses were conducted with R soft{RrBevelopment Core Team 2010)

RESULTS
Vegetative traits of the bromeli&htopsis berteroniana

The shape of the rosettes, which determines theati@qhabitat, was rather
homogenous between all measured bromelj@dble 5). The rosettes are characterized with
a mean of 17 leaves forming an average of 16 distm wells. Diameter of the central tank
averaged 7.1+0.7 cm. Plant height and canopy wigkhe 31.2+3.9 cm and 23.4+2.4 cm,
respectively. The mean elevation of the bromeliosve the ground was 1.0+0.4 m (range:
from 0.4 to 2 m) and all plants (and their aquaiata) were located in sun exposed areas,
receiving on average 72.5+13.3 % of the total ientdradiation (see alsBrouard et al,
2011.

Water and detrital organic content of the phytotaian

The tank ofC. berteronianaheld on average 43 mL of water and from 0.1 tol2ah
FPOM per plan{Table 5). The total amount of FPOM averaged 0.8 mg andltheveight of
remains of arthropods trapped by a single bromelisgtaged 21 mg. Dead organisms were
largely composed of hymenopterans with a mean @%5Each plant contained on average
the remains of 12 ants and 2.5 others hymenoptéfaide 5). The ants belonged mainly to

Camponotus crassuand Crematogastersp. nearcurvispinosa.The remaining prey were
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mostly composed by carcasses of coleopterans, kemans and dipterans with 8.1, 6.7 and

6.1%, respectively.

Table 5. Main vegetative and tank content characteristicshef tank-bromeliadCatopsis
berteronianalocated on the Nouragues inselberg (French Guidnean values (£ SD) were

calculated from 26 individual plants.

Vegetative traits Mean+=SD Range
Plant height (cm) 31.2+39 22.5-37.5
Plant width (cm) 23.4+24 17.5-27.5
Total number of leaves 17.0+15 15-19
Number of distinct wells 16.0+1.5 14-18
Length of the longest leave (cm) 31.2+3.8 22.5-37
Width of the longest leave (cm) 5.0+£0.5 3.8-5.9
Reservoir height (cm) 21.9+3.0 16-27
Diameter of the reservoir (cm) 7.1x07 5.7-8.8

Tank content
Amount of fine particulate organic matter (mL péard) 0.8+0.6 0.1-2
Number of dead ants per plant 125+8.5 1-37
Number of dead hymenopterans per plant (excludmsg)a 2.5+ 2.7 0-11
Total amount of dead animals (mg dry weight penpla 21.2+17.3 4.7-88.9
Water volume (mL per plant) 42.7+£17.8 15-95

Abundances and carbon content of microbial commamit

Abundances of bacteria and cyanobacteria average#6.8 x16 cell.mL! and

1.8+2.0 x16 cell.mL™, respectively. Eukaryotic algae were more abunthant cyanobacteria

in all the plants, and reached a mean density 2217 x1¢ cell.mL*. Mean densities of
HNF, ciliates and rhizopods were 3.2+3.8 %t@ll.mL* (range: 0.3 to 18.2 xf@ell.mL?Y),
91.3+134.6 cell.mL* (8.0 to 685.3 cell.mt), and 41.4+41.7 cell.mt (0 to 148.8 ind.mtL)
respectively. The density of rotifers averaged 38000 ind.mL* (0.5 to 101.3 ind.mt).

Bacteria dominated the microbial community for B8.&. berteroniana with an

average biomass of 2.2+2.0 ugC.imaximum: 7.1 pgC.mt), representing 48.9% of the

total microbial biomaséFigure 46). In 42.3% of the plants, the microbial carbon eobtvas

dominated by rotifers. Their biomass averaged 1##HC.mL* (maximum: 3.6 pgC.mt)

which represented 31.1% of total microbial bioma&H. rotifers were identified as the

bdelloid Habrotrocha sp. Carbon content of algae and cyanobacteria (0.8h8.mL?,
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maximum: 9.4 pgC.mt) comprised 18.4% of the carbon content of the ohi
communitiesBumilleriopsissp. (Xanthophyceae) was the dominant taxa, reptiegealmost
99% of the autotrophic biomass. Other taxa of exdtar algae (0.9% of the autotrophic
biomass) wereChlorella sp., Coenococcussp. and Haematococcussp. Biomass of
cyanobacteria (genuStigonema Scytonemand Synechocystjisvas low (< 0.01ugC.nit)
and contributed to 0.2% of autotrophic microorgarss Protozoa (HNF, ciliates and
rhizopods) represented 1.6% of the microbial bienas

R
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18.4%
( ) (31.1%)

Biomass (pugC.mL?)
= N w
= (8, N (6, ] w (8, ] H

o
n
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o

Bacteria Algae and Protozoa Rotifers
cyanobacteria

Figure 46. Mean biomasses (ugC.m)of microbial communities found in the tanks ®f
berteroniana Values in parentheses indicate the mean relatwé&ibution (%) of each group
to total microbial biomassProtozoainclude heterotrophic nanoflagellates, ciliates and
rhizopods.

Microbial communities-environment relationships

Axes 1 and 2 of the RDA accounted for 26.4% ofttital communities’ variance and
76.2% of the communities—environment relationgkily. 47). Eigenvalues for axes 1 and 2
were 0.19 and 0.08, respectively. Community—envirtent correlations were 0.68 for axis 1
and 0.66 for axis 2. Forward selection identifiedee variables as explaining a significant
amount of the community variance (bold arrowsFig. 47): number of dead ants (DA),
number of wells (NW) and water volume (WV) (P=0.008-0.04 and P=0.05, respectively).
The number of dead ants accounted for the gregtexiortion of the total canonical
eigenvalues (29%; F = 3.90; P = 0.008). Axis 1 stabw gradient of organic matter [amount

of dead ants from low (left side of the scatterptothigh (right)], and to a lesser extend, a
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gradient of habitat complexityi.e. number of reservoirs) from low (left side of t
scatterplot) to highright). Axis 2 displayed a clear gradient of habdize i.e. water volume)
from low (bottom) to high (tof. Bacterial densities clearly increased with incnegsiumber:
of dead ants, and withabitat complexit (Fig. 47) HNF, algae and ciliates, shcd a quite
similar pattern but were more related to FPOM attiero hymenopterans. In contrast
bacterial densities, the abundances of rotiferzogods and cyanobacteria increased !
decreasing numbers of dead ants and habitat coityp
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Figure 47. Redundancy analysis (RDA) plot showing bromeliagisyironmental variable
and distribution of microbial communities in thedmration space. Environmental variab
are represented as vectors; directions show ttikegrta, arrow length represents ttrengths
of the variables on the ordination space. Blackles indicate distribution of microbi
communities in the ordination space. White ciraléth codes e.g, CB02, CB23) correspor
to individual plants (sampling units). Abbreviatsofor microbal communities are: Bac
bacteria; Cyano, cyanobacteria; HNF, heterotroplicoflagellates; Alg, algae; Cil, ciliate
Rhiz, rhizopods; Rot, rotifers. Abbreviations farvveonmental variables are: NW, numbet
distinct wells constituting the reservi WV, water volume (mL); FPOM, amount of fil
particulate organic matter (mL); DH, dead hymenigis; DA, number of dead ants; D'
dry weight of animal detritus. Variables explainiagignificant (P < 0.05) proportion of t
species variance are repreeed by bold arrows; other variables, when represéstaare
figured by dotted arrows.
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DISCUSSION

Understanding which factors affect the communitucture of decomposers is of key
interest when studying protocarnivorous pitchenfdaTo our knowledge, this study is the
first attempt to relate microbial community struetdo preyed animals in the water reservoir
of a protocarnivorous bromeliad. Our results shbat animal carcasses @ berteroniana
are mostly composed of dead ants, and that bacteneities increase with the number of
trapped ants. We also showed that bacteria, retiferd algae dominated the microbial
biomass in the tanks suggesting a complex scenfpmey degradation i€. berteroniana

Ants are often the dominant prey of insectivoroiisher plants, such ddeliamphora
nutans, Brocchinia reduct@ivnish et al.,1984) andSarracenia purpuregHoekmanet al.,
2007) Ants are ubiquitous and numerous animals, espgdratropical landgHoélldobler &
Wilson, 1990)wherethey make up 10 to 15% of animal biomaBseir significance as prey
for most carnivorous plants results from their itio explore large surface areas in search of
resources for their colony. The number of dead petsplant recorded bioekman et al.
(2007 in Sarracenia purpuredll.l) is close to the value we founddnberteroniang12.5).
This emphasizes that ants are also the main famiirees for carnivorous plants that grow as
epiphytes in extreme environments such as tropisalbergs.Frank & O’Meara (1984)
examined the dead arthropods in four bromeliadispeicom the Everglades National Park
(Southern Florida), includin@atopsis berteronianaDead arthropods were 12 times more
numerous inC. berteronianathan in the other bromeliads, leading to the assioh thatC.
berteronianahas ability to insectivory. Hymenopterans congtilumost of the carcasses of
total trapped invertebrates but in lower proporttmmpared to this study (45.996 75.3%,
respectively). The total number of dead prey panplwas higher in the population Gf
berteronianafrom the Nouragues inselberg compared to the stfdyrank & O’Meara
(1984) (19.3+10.7vs 1215.0, respectively) while, surprisingly, lowerlter volumes were
recorded (42.7+17.8 miis172.0+107.0 mL, respectively).

Rotifers dominated microbial biomass in 42.3% oé tamples and their densities
increased along a gradient of decreasing carcassdahce and decreasing habitat
heterogeneity. The bdelloitlabrotrocha sp. was the only rotifer inhabiting tanks ©Gf
berteronianawith densities (mean = 38.0+30.0 ind.fLclose to those recorded .
purpurea(31.8+51.7 ind.mL}; Btedzki & Ellison, 19998). It is likely that they represent the
higher predators at the top of the microbial foebywfedding on both bacteria and protists, as
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well as fine detritus particle@Cochran-Stafira & von Ende, 1998; Bédzki & Ellison,
1998) Rotifers feed rather on organic matter with ahhpglatability than on fresh carcasses
of ants. They also constituted a food source feentebrates in botB. PurpuregBtedzki &
Ellison, 1998) and C. berteroniana(Brouard et al, 2011) Habitat heterogeneity may
increase their vulnerability to predators by indgca greater distribution of water between
each reservoir, leading to lower water volumestaek. Rotifers are also strongly involved in
nutrient cycling and in the nutrition of pitcheapts. According t@tedzki & Ellison (1998),
the release of nitrogen and phosphorus by an awgragulation of rotifers in a pitcher plant
far exceeds the amount of nutrients originatingnfiasect capture or rainfall. In addition, in
contrast toS. purpurea, C. berteronianiacks shredding invertebrate3abiol et al., 2009;
Brouard et al., 2012, emphasizing the role of rotifers and protozoautrient cycling in this

protocarnivorous bromeliad.

Bacteria dominated the microbial biomass in mosinmw®liads and their densities
increased along a gradient of increasing carcassndamce and increasing habitat
heterogeneity. The positive effect of habitat hageneity on bacterial density is probably the
result of the increase in ant carcasses with thebeun of wells. This shows ant capture
increases with plant growth. We do not know theetiraquired for the entire degradation of
an ant, although this could inform us about thetdyéad activity. It is clearly recognized,
however, that animal detritus from trapped insectsvides more nutrient-rich resources than
materials from leaf-littelYee & Juliano, 2006) Moreover, if algae are generally lacking
from the food web of carnivorous plants suctSapurpuregCochran-Stafira & von Ende,
1998; Butler et al., 2008) algae may represented a significant fraction ofttii@ microbial
biomass inC. berteroniana Autotrophic microorganisms, almost exclusiv@lymilleriopsis,
were found in all of the bromeliads studied (ses® Blrouard et al, 2011, 2012; Marinoet
al., 2011) This suggests that algal community provide tilsouece basis of a complementary
perennial non-detrital food wefBrouard et al., 2011) Thus, despite the presence of a
significant algal component, the microbial food wabC. berteronianaremained primarily
based on the degradation of ant carcasses by trefghim bacteria. Nutrient-rich carcasses
could stimulate both bacteria and algae biomassimexposed environments (d¥&®uard
et al., 2011, 2012 Bacteria could also be stimulated by algae thinothe production of
dissolved oxygen during photosynthesis and by éhease of dissolved organic carbon. In
turn, bacteria may provide inorganic nutrient tcstain algal growth. This mutualistic
relationship probably operates in the tank€oberteronianaleading to a congruent pattern
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of the distribution of the two communities, a featalready observed among different species
of tank bromeliad¢Brouard et al.,2011)and in various other aquatic ecosystdfsle et
al., 1988)

Nitrogen derived from insect carcasses has beemaistd not to be sufficient to
support total nutrient required by insectivorouants (Chapin & Pastor, 1995; Ellisonet
al., 2003) emphasizing the role of the microbial componenhutrient mineralization and
excretion processeBtedzki & Ellison, 1998; Butler et al., 2008; Karagatzideset al,
2009) In addition, recent studies have highlighted thi@er fall (Moran et al, 2003)
vertebrate fecefClarke et al, 2009, Grafeet al, 2011)and algagPeroutka et al, 2008)
could significantly supply nutrients for plants. IGaiudy provides support of an unsuspected
complexity of the microbial food web i@. berteronianawith diverse important contributors
to the nutrition of the plants, including bactenatifers and algae. Although habitat structure
and prey capture play a significant role in shapimgroorganisms, variation in foliar traits
mediated by microbe-assisted nutrition may affeceyp capture and, subsequently,
microorganisms, suggesting a kind of microorgangamt-microorganism feedback loop.
This statement cannot be directly deducted from setudy and deserves further study.
Specifically, it would be useful to disentangle tttde of the various components of the

microbial assemblage in prey-insects degradatidghignprotocarnivorous bromeliad.
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L’objectif général de ce travail de thése a éténalgser l'influence de différents
facteurs environnementaux et biologiques sur lacsire et la diversité des communautés
microbiennes aquatiques des Broméliacées a résenRappelons que les quelques études
disponibles n’apportent qu'une image tres fragmedi 'organisation des micro-organismes
présents dans cet écosysteme. Ce travail contdhuee meilleure compréhension du réseau
trophique aquatique détritique du phytotelme desnt&liacées par la prise en compte et
l'intégration de I'ensemble des communautés mi@obés aquatiques. Ainsi, cette étude, qui
repose sur I'analyse de plus de 300 phytotelmes emé&imiere 'ubiquité de 'ensemble des
différentes communautés de micro-organismes danghgtotelmes des Broméliacées et la
présence significative d’organismes autotrophes danréseau considéré jusque la comme
entierement détritique. Ces travaux identifient pgicipaux facteurs responsables de la
structuration des communautés et soulignent l'irgyme de I'écosysteme bromélien pour le

maintien de la diversité taxonomique et fonctiotendes micro-organismes en forét tropicale.

|. STRUCTURE DU RESEAU TROPHIQUE MICROBIEN DANS LES RESERVOIRS
DES BROMELIACEES

1. Abondance et distribution des communautés aquagues microbiennes

Nos premieres analyses ont permis de montrer qresdimble des communautés
microbiennes (virus, bactéries, algues eucaryotesyanobactéries, protozoaires et micro-
métazoaires) des écosystéemes d'eau douce de gdimeesion (lacs, rivieres) sont aussi
présentes dans I'écosystéme bromélien, et querogedeouvre une large gamme de statuts
trophiques, depuis des milieux trés oligotrophesja des milieux tres productif§ableau
6). Ainsi, nos travaux révélent des densités bactées s’échelonnant de 2 x*108,2 x 10
cellules.mL?, et des densités virales de 2 ¥ £08,3 x 10 particules.m[* (Tableau 6) Les
valeurs moyennes d’abondances pour les bactéeegalticules virales, les algues, les HNF
et les ciliées des Broméliacées correspondent geméeat a celles rapportées pour des
milieux pélagiques lacustres productifs. Néanmolies,densités moyennes des protozoaires
ciliés, des rhizopodes et des rotiféres (de I'ordiee1G ciliés et rhizopodes par mL et 30
rotiferes par mL) sont relativement élevées en @aipon de celles rapportées pour des
milieux lacustres et lotiques (généralement <1@i@scet rhizopodes par mL et <10 rotiféres
par mL). Ces valeurs correspondent a celles re@eaidans les tourbiéres et dans d'autres
phytotelmes, en particulier ceux @&arracenia purpureaChez cette plante toutefois, les

197



DISCUSSION GENERALE, CONCLUSIONS ET PERSPECTIVES

organismes autotrophes sont absents des populatiboshtone¢Tableau 6) Les valeurs de
densité d’algues des Broméliacées a réservoirs@renne 10cellules.m*) correspondent
a celles mentionnées pour des populations alloektdeS. purpureaen EuropgGebuhr et
al., 2006)

Tableau 6. Abondances moyennes et extrémes des principatesnanautés microbiennes
dans les réservoirs des Broméliacées étudiéeslairgad’abondances de ces communautés
pour d’autres environnements aquatiques d’eau douce

Phytotelmes Lacs et réservoirs Rivieres | Tourbiéres
oligotrophes|
Broméliacées S.
Abondance . purpurea | Oligothophes| Mésotrophgs Eutrophgs
min-max
moyenne
Bacteries 85 002823 0,110 | 06-5,1 2,7-6,7 3-8 0,1-1 7,3
(X1 cellules.mL?)
Virus
- ? - - - -06 ?
(x10’ cellules.mL?) L7 0.2-8,3 ' 2-8 1-19 5,5-13 0,2-0,6 :
AliLes . 2,8 0-140 |négligeabld <0,001-1 | 0,5-7,8 | 1-1300 | 0,01-100|  1-10
(x10 cellules.mL?)
HNF 14,8 0,25-358§ 0,4-9,2 0,8 0,7-5,7 1,9-21 0,3-7,8 7,4
(x10° cellules.mL?)
Cits 282,0 0-42x16| 145 0,9-10,8 | 3,351 4-155 | 0,1-34 255
(cellules.mL?)
Rhizopodes 106,6  0-2,9x1y 2 ? 0,1-3 ? max 13,4  139-4200
(cellules.mL?)
(Ff:;'frﬁiﬁ)s 30,3  0-484 | 22,5-31,8| <0,001-0,01] 0,2-0,5 | 0,07-0,7 | 0,02:4,2| 4,05
- , t,u, v, w,
Références Cette étude a,b, ¢, d, f,g, hi fg.ih kLl in o p, X, Y, Z,0, 3,8 A
e m q,r,s By

HNF : nano-flagellés hétérotrophes ; ? : absenabdaées

a : Cochran-Stafira & von Ende, 1998 b :Btedzki & Ellison, 1998 — ¢ : Trzcinski et al.,
2005b—d :Gebiihr et al.,2006— e :Kneitel, 2007— f : Personnicet al.,2009a— g : Tzaras
& Pick 1994 — h :Stockner & Shortreed, 1989 i : Carrias et al.,1998- j : Sime-Ngando
et al., 2008 - k : Personnicet al., 2009b— | : Adrian & Scheider-Olt, 1999 — m: Biyu,

2000— n: Carrias et al., 2002—- o : Sanderset al., 1989— p : Weithoff et al., 2000— q:
Bennetet al., 1990- r : Work & Havens, 2003- s :Tijdens et al.,2008— t : Sekiguchiet
al., 2002— u :Baker et al.,2004— v :Lemke et al.,1997— w : Train & Rodrigues, 1998 —
X : Smith et al.,1998-y :Kiss et al.,2009- z :Leff, 2000—a : Weitere & Arndt, 2003 —f3

: May & Bass, 1998-vy : Ferrari et al.,, 1989-¢ : Gilbert et al., 1998 -¢ : Jackson &
Jackson, 2008- : Mieczan, 2010
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Constituant en moyenne 50% de la biomasse des {migemismes, les bactéries
représentent la plus grande part de la biomasseobenine, ce qui souligne le caractere
hétérotrophe de cet écosysterti@enzing, 2000. Alors que la biomasse des rotiferes
représente une part importante du carbone micrdeigine 30 et 65%), celle des protozoaires
hétérotrophes reste en revanche faible, en paeiiculans les réservoirs d€atopsis
berteroniana(environ 2%). Cette tendance contraste avec lggoptions retrouvées au sein
des réservoirs &dechmea mertensidans lesquels, en terme de biomasse, la coritnibdés
rotiferes demeure faible, de I'ordre de 2 a 4% e#le des protistes hétérotrophes supérieure a
20%, soulignant probablement un réle plus accroedederniers dans ces réservoirs. En outre,
nos résultats indiquent des densités plus éleve@esadro-invertébrés (filtreurs et collecteurs)
dans les réservoirs Al! mertenside Petit-Saut que dans ceux des plantes des Nasét)2
et 0,3 ind.m[*, respectivement). Ainsi, il est probable que ceédateurs de micro-
organismes (en particulier les taxafgeomyaCulexet Chironominii) exercent une pression
de prédation plus importante sur les rotiferes oamaht par cascade trophique, a une
biomasse plus importante des protozoaires dangédesvoirs dA. mertensii

Comme cela a été rapporté pour des environnemetitggigues et benthiques
(Weinbauer, 2004 ; Danovarcet al.,2008) les patrons de distribution des virus au sein des
Broméliacées sont identiques a ceux des bact&wegignant que la plupart des virus sont
bactériophage$Weinbauer & Ho6fle, 1998) Il apparait que les bactéries, les virus et les
champignons sont cosmopolites au sein du phytoteleseBroméliacées et sont fortement
dépendants de la matiére organique particulaires fécro-organismes sont fortement
impliqués dans la décomposition (bactéries et cligmops) et le recyclage (bactérie et virus)
de la matiere organique et forment la base vivateéseau trophique détritique. De par
limportance de la litiere et des communautés fqugs, la plupart des Broméliacées
présentent un phytotelme dont le fonctionnementsass doute proche des environnements
lotiques(Sigee, 2005)Les bactéries sont considérées comme des consoormaie MOD
qui ne peut pas étre directement ingérée par keesaarganismes, et de par la transformation
de cette MOD, elles sont responsables de la lioérate nutriments pouvant faciliter la
croissance des organismes autotrop@m/eney & Wetzel, 1995) Ainsi, les bactéries des
Broméliacées agissent sans doute a la fois supissance de la plante hote et sur les algues
gu’elle héberge. Les champignons et les virus,squit généralement peu considérés dans
I'analyse des réseaux trophiques microbiens, ajgs&@ comme des acteurs essentiels dans
le fonctionnement de I'écosystéme bromélien. Eetdifur cosmopolitisme et leurs fortes
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abondances suggeérent que la stratégie parasgairémmement répandue en milieu aquatique
(Lafferty et al., 2006) peut étre importante dans ces écosystemes, loaentti ainsi a
accélérer le recyclage des éléments nutritifs. &eateur capacité a dégrader des molécules
complexes comme la lignine, la cellulose et laiohkijtles champignons sont fortement
impliqués dans la minéralisation des matieres oggas récalcitranteAbdel-Raheem &

Ali, 2004 ; Jobard et al.,, 2010) Ainsi, dans les phytotelmes des Broméliacées, ces
organismes auraient un role primordial dans la atfgfion des litieres végétales mais
egalement des carcasses d’invertébrés, qui comstiiiessentiel de la matiére organique
particulaire chez la Broméliacée protocarnivae berteroniana lls faciliteraient ainsi
I'acquisition de ressources pour les bactéries.

Les communautés de protistes des Broméliacées esitwdus-couvert végétal
[Aechmea mertensissociée &amponotus femoratuAm-Cf), Vriesea splendehssont
dominées par les HNF et les rhizopodes alors qilescdes plantes localisées en milieu
ouvert et en lisiere présentent des abondance®eded’organismes autotrophes et de
protistes ciliés Aechmea mertensiassociée aPachycondyla goeldi{Am-Pg), Catopsis
berteroniana Pitcairnia geyskesji La structure des communautés microbiennes de ces
plantes est assez proche de celle des communaide@nnes lacustres, notamment celles
présentes dans les lacs peu profonds ou de stapltique élevgJirgens et al., 1999 ;
Jurgens & Jeppesen, 2000)Les ciliés semblent préférentiellement se déymomlans les
plantes exposées, ou la quantité de matiere ongangj les densités de bactéries sont
généralement plus faibles (plantes de lisieres)ien ou la base de la chaine alimentaire est
composée de détritus d'origine animale. perteroniani Les protozoaires ciliés sont de
véritables filtreurs et leur taux de filtration pluélevé que celui des autres protistes
(Thouvenot et al., 1999) les rendent mieux adaptés a consommer des praies des
environnements plus dilués, notamment dans lesithd les plus exposéesAd’mertensiau
niveau des lisieres. De plus, les ciliés sont cenpour étre d’importants consommateurs
d’algues(Sherr & Sherr, 1994) ce qui peut expliquer leur plus fort développendars les
plantes les plus exposées qui sont aussi les plamtec de grandes quantités d’algues,
lesquelles présentent des tailles suffisammenteiipour étre ingérées par des protozoaires

ciliés.
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2. Importance des algues et structure du réseau tphique microbien

Bien que le fonctionnement de I'écosystéme bromd&@t basé sur la dégradation de
la matiere organique ("detritus-based systefB8nzing, 2000)avec une prépondérance des
micro-organismes hétérotrophes, ces travaux de timettent en évidence l'importance des
algues au sein des réservoirs des Broméliacéesge,etjuelque soit I'espéce de plante
considérée et quelque soit sa position au seiraderét. Bien qu’en moyenne faible pour
'ensemble des plantes étudiées (environ 5% déladsse microbienne), la contribution des
algues a la biomasse microbienne totale est extnémievariable. En effet, pour les plantes
situées sur le site des Nouragu€sufmania lingulata, Aechmea bromeliifolia, Vriesea
pleiosticha, Vriesea splendeasCatopsis berteronianaelle varie de 0,1 a plus de 30% pour
des intensités lumineuses fluctuant entre 15,82d9% (respectivement po@. lingulata et
C. berteroniang La biomasse des algues sur ce site est cordél@&mergie lumineuse. En
revanche, la contribution des algues dans lesw@iserd’A. mertensii(site de Petit-Saut) est
faible (en moyenne inférieure & 2%) et cela mémesein des plantes de lisiére les plus
exposeesie. Am-Pg; moy=1,9% ; max=14,8%) qui recoivent plus 50% de I'énergie
lumineuse incidente. Au sein des réservoirs de géénte, les fortes abondances algales sont
associées aux plantes qui recoivent une intensitdineuse inférieure a 30% et qui
contiennent de fortes quantités de FPOM. (Am-Cf). Ceci suggere que les nutriments
provenant de la décomposition de la matiere orgenapntribuent a la croissance des algues
et que la lumiere n'est pas un facteur limitantrpes algues de cette Broméliacée. Ciez
berteroniana la source d’énergie que fournissent les insantads est connue pour étre une
ressource plus riche que la litiere végétateg & Juliano, 2006) pouvant expliquer les
fortes abondances et biomasses des algues (etad&sidés) dans les phytotelmes de cette
Broméliacée. De plus, nos résultats révelent que digues montrent des patrons de
distribution similaires a ceux des bactéries etlgues densités sont corrélées. Les algues sont
connues pour sécréter des exsudats contribuantcéoissance bactérienne, alors que les
bactéries fournissent les éléments minéraux nécessala croissance algale. Les exemples
de relations algues-bactéries sont courants ereumgiquatique(Sigee, 2005 ; Azam &
Malfatti, 2007 ; Carrias & Sime-Ngando, 2009)et le couplage bactéries-producteurs
primaires affecte significativement le fonctionnermees écosystemgszam & Malfatti,
2007) Dans les réservoirs d& berteronianala biomasse algale peut surpasser la biomasse
bactérienne et en moyenne le rapport de biomasgesséactéries est proche de 1. En terme

de carbone les algues forment donc une part cotnleadiecelle des bactéries chez cette plante
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insectivore. Ces résultats nous conduisent a émktlypothese que la production primaire
dans les réservoirs @& berteroniangourrait étre de premiere importance.

Nos résultats indiquent également que les algueseptes sont consommeées par les
organismes herbivores, notamment les larves fdgesud’insectes du geniyeomyiaet
Culex et qu'elles peuvent donc former la base d'un aést&ophique additionnel non
détritique chezCatopsis berteronianaPlus généralement, compte tenu des variationa de
contribution de la biomasse des algues a la bicenassrobienne (de 0 a 90%) parmi les 300
Broméliacées échantillonnées, on peut supposer radiegmt fonctionnel au sein des
phytotelmes, depuis des écosystemes exclusivenésgrtolrophesg.g. Guzmania lingulaja
jusqu’a des écosystemes ayant un fonctionnemeotraphe dominant (chez les individus les
plus exposés dé. berteroniani

La présence des Euglénophycées dans les phytotdieseglantes de sous-bois et de
lisiere .g. Guzmania lingulata, Vriesea pleiosticha, \egs splendens,Aechmea
bromeliifolia, Aechmea melinonét Aechmea mertengjialgues connues pour leur capacité
mixotrophe (Neilson & Larsson, 1980)leur permettande croitre dans des milieux aux
conditions environnementales changear(@®sblard, 1991 ; Hoffmeister et al., 2004)
souligne que l'importance de la production primadst certainement trés variable au sein
d’'une méme plante de sous-bois. Suite a un chailiénoméne courant en forét tropicale
humide, les Broméliacées a réservoirs peuvent &t eé retrouver sous des conditions
lumineuses tres fluctuantes au cours de la joursifeation qui favorise la présence de
protistes mixotrophes.

Dans de nombreux écosystemes, la majorité de lduption primaire (entre 70 et
90%) n’est consommée qu’'apres son entrée dangdesux trophiques détritiques, c'est-a-
dire sous forme de matiére organique morte ou détue(Paradise, 2000 ; Mooreet al.,
2004) ce qui souligne le role crucial des réseaux tioyes détritiques et des micro-
organismes associés dans les flux de matiere eejie et dans le recyclage des nutriments.
A la lumiere de la littérature et de nos résultdgs fonctionnement du phytotelme des
Broméliacées n’échappe pas a cette régle, la raairganique morte formant I'essentiel de la
biomasse dans cet écosysteme. Le fonctionnementésieau trophique microbien des
Broméliacées est donc proche de celui des Sarexéflependant, contrairement aux
Sarracénies, les Broméliacées sont beaucoup plusrsiliées et croissent dans des
environnements tres divers. Elles constituent ailes micro-écosystémes trés intéressants
pour tester diverses théories écologiques en ®ituagelle, et cecvia une large gamme de

conditions environnementales établies de manicreaite.
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La présence d'algues a des densités élevées damisytetelme des Broméliacées
souléeve la question de I'importance de la compétitentre les feuilles des réservoirs et les
algues pour l'acquisition de I'azote. A linstarsdmilieux lacustres tropicaux dans lesquels
'azote, et non le phosphore, représente I'élénliemtant la production primair€Phlips et
al., 1997) la croissance des Broméliacées est principalenestrieinte par cet élémefiNgai
& Srivastava, 2006) C’est par ailleurs sous la forme d’ammonium ¢YHjue I'azote est
préférentiellement absorbée a la fois par la pléngelsbacheret al, 2007)et par les algues
(Sigee, 2005)De plus, les algues (et les macro-invertébrésyvem former un important
puits d’azote dans la Broméliacée. Ainsi, nos téssl suggerent I'établissement d’'un
compromis entre le carbone (lumiére) et la dispitéen nutriments, en particulier chez les
plantes exposées au soleil. Par ailleurs, desuxarécents montrent une division spatiale et
fonctionnelle dans I'absorption de sources d’azbiez une espéece épiphyte de Bromeéliacée a
réservoirs,Vriesea giganteaChez cette plante, la partie supérieure de ldldeabsorberait
préférentiellement I'azote sous forme d’ammoniutmlaepartie basale sous forme de nitrate
(Takahashi & Mercier, 2011) Cette particularité permettrait ainsi a la Broaste

d’optimiser I'absorption et I'assimilation d’azote.

ll. PRINCIPAUX FACTEURS DE REGULATION DES COMMUNAUT ES
MICROBIENNES

L’étude des patterns de distribution des micro-oigaes a permis de montrer que la
structure du réseau trophique microbien des Br@oédis dépend en grande partie (1) de la
structure de I'habitat, c’est-a-dire des traitsététjfs des plantes tels que la taille de celles-ci
et le nombre de réservoirs, et (2) des conditiomdrennementales dans lesquelles sont
situées les plantes, a savoir I'exposition a laiémenet I'approvisionnement en ressources
detritiques. Pour la Broméliacée de jardins de rfouhechmea mertensii’identité de la
fourmi associée conditionne a la fois la structigd’habitat et la localisation de la plante, ce
qui influence indirectement la structure du réséamphique microbien. Les invertébrés
aguatiques, dont les patrons de distribution sarfluencés par ces mémes facteurs
(Céreghino et al., 2011) sont également impliqués dans la structuratic aenmunautés
microbiennes a la fois directement par leur agide prédation et par leurs excrétions et
indirectement par le circuit de recyclage de la i@nat organique et leur activité de
fragmentation des détritus.
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1. La matiére organique particulaire (MOP)

La quantité de MOP est un facteur essentiel fagunria composition des
communautés d’invertébrg&rmbruster et al, 2002 ; Jabiolet al, 2009)et de micro-
organismes (cette étude) dans les Broméliacéesahgit positivement sur les abondances des
décomposeurs (bactéries et champignons) dans test@&oméliacées échantillonnées, mais
également sur les communautés de protistes, ardagsdhécamoebiens et certains taxons de
flagellés €.g. des petits HNF et des Euglénophycées) et d’alguesflagellées €.g9. des
chlorelles) dans les réservoirddd'mertensiiEn revanche, dans cette Broméliacée, la quantité
de MOP influence indirectement de maniere négdésedensités de protistes ciliés. Il n’est
pas étonnant que les rhizopodes soient associée@es quantités de matiere organique dans
les phytotelmes, puisque ces micro-organismes ssrdnnus pour leur affinité avec le
benthos dans les autres écosystemes aquatiquesguel les lacs, les marres, les eaux
courantes ou encore les tourbiefewmn et al., 2008) De méme les Euglénophycées sont
fréquemment associées aux eaux riches en matiganique ou elles se nourrissent de
substances organiques dissoutes et de bact{@&ustow, 1968) Les Euglénophycées, sont
par ailleurs absentes des réservoirsCagopsis berteroniandalors qu’elles sont présentes
dans les réservoirs d’'une autre Broméliacée dedlberg,Aechmea aquilegadonnées non
publiées) peut étre en raison de I'absence deditiégétale contenue dans les réservoilG.de
berteroniana

La structure en taille de la MOP affecte la struetionctionnelle du réseau trophique
microbien. En effet, la MOP fine (<30 um) influengmsitivement les densités des
décomposeurs. Cette matiere organique fine repersénune ressource plus accessible en
offrant aux bactéries et aux champignons des ssfde colonisation plus élevées que les
détritus intacts. En outre, ce résultat suggerectpst uniguement au terme d’un processus de
fragmentation de la MOP par les invertébrés ("psei®y chain'sensuHeard, 1999 que la
matiere organique serait utilisée et utilisable swmressources pour les micro-organismes
dans les réservoirs des Broméliacées, résultagsléguation avec ceux d’autres écosystemes
aguatiques, en particulier les autres phytotelf@exhran-Stafira & von Ende, 1998)et les
milieux lotiques(Sigee, 2005)Ce résultat suggere que cette MOP fine (<30 pongtitue
LA ressource qui module le réseau trophigue mienolies Broméliacées, ressource résultant
en grande partie des activités des invertébrést{détes). Néanmoins, il serait intéressant de
disposer de données relatives a la quantité de M®ilpstrat considéré comme

majoritairement utilisé par les bactéries.
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Dans les réservoirs de la Broméliacée insecti@ampsis berteroniand’essentiel de
la MOP provient des invertébrés qui se noient diass réservoirs, essentiellement des
cadavres de fourmis. Celles-ci représentent lecgah facteur structurant les communautés
microbiennes et agissent positivement sur la debsictérienne. La littérature indique que ces
hyménoptéres constituent couramment la majorité pieses chez les plantes pichets
insectivores, comme par exemple dabarracenia purpurea(Hoekman et al., 2007)
Nepenthes bicalcaratéCresswell, 2000) Heliamphora nutan®t également dans une autre
Broméliacée insectivor@&rocchinia reductgGivnish et al.,1984) La chitine représente 'un
des polymeéres les plus abondants sur terre etitt@nsin €lément important de la paroi des
cellules fongiques et de I'exosquelette de nombriewertébrés(Ravi Kumar, 2000). La
nature complexe de ce polysaccharide rend sa tnanafion difficile, et sa dégradation est
réalisée par les organismes possédant la facultgratbuire une enzyme hydrolytique, la
chitinase. Des travaux actuellement en cours (Spagt-doctoral) utilisant des approches
d’empreintes génétiques et de clonage séquengaageiade I'amplification de ’ADN 16S et
18S, permettront de caractériser plus précisénesntdmmunautés bactériennes et fongiques

impliquées dans le fonctionnement des réservoils.derteroniana

2. La lumiere

La structure étagée de la forét tropicale attémerhent l'intensité lumineuse
parvenant au sol, ce qui a tendance a limiterveld@pement de la végétation au niveau de la
strate herbacé@uig, 2001) En effet, il est courant que des intensités l@uses inférieures
a 5% soient retrouvées au niveau des sols de fdettsous-boigMessier et al., 2009)
Pourtant, nos résultats révelent la présence dalgians toutes les especes de Broméliacées
et cela méme au sein des réservoirs des plantdvsetoppant dans ces conditions de faible
intensité lumineusd.é. V. splenden®t G. lingulata, recevant respectivement 16,3 et 15,8%
de lumiere incidenteTableau 7) dans lesquels la présence d’Euglénophycées agpmée
en évidence. Les densités les plus élevées d’algeiegtrouvent dans les plantes les plus
exposées(. berteronianaP. geyskesjirespectivement 72,5 et 62,3% de lumiére incigente
De part le cosmopolitisme des algues dans les Braréés, ces organismes autotrophes
participent donc au fonctionnement général def@tfen contribuant a la production primaire

des milieux tropicaux.
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Tableau 7. Densités moyennes d'algues et pourcentage de denieidente dans les
réservoirs des Broméliacées échantillonnées locetle étude.

Especes Formes de développement Lumiere  Densités moyenne d'algues
) (%) (x 10* cellules.m?)

Aechmea aquilega Epiphyte / épilithique 62,3+£7,2 45,4 +126,0
Aechmea bromeliifolia Epiphyte / épilithique 242+29 0,03 +£0,04
Aechmea mertensii- Cf Epiphyte / jardin de fourmis 38,1+3,9 10,1 +29,4
Aechmea mertensii-Pg Epiphyte / jardin de fourmis 545+49 0,2+04
Catopsis berteroniana Epiphyte / protocarnivore 72,5+5,8 6,2+9/4
Guzmania lingulata Epiphyte / épilithique 158+2,3 0,01+ 0,01
Vriesea pleiosticha Epiphyte / épilithique 242+29 0,04 £ 0,04
Vriesea splendens Epiphyte / terrestre 16,3+2,9 1.8+25

*données non publiées
Aechmea mertensii-Cf : Aechmea merteassociée &amponotus femoratus ; Aechmea
mertensii-Pg : Aechmea mertenasisociée &achycondyla goeldii

Ainsi, au sein des réservoirs des Broméliacéegelasité des algues est corrélée
positivement au pourcentage de radiations lumireeuseues (coefficient de corrélation de
Pearson, B 0,60 ; p=0,02 Fig. 48), soulignant que, globalement, la lumiére représen
facteur essentiel a un établissement significaitdmmunautés algales dans les phytotelmes
des Broméliacées. Cependant, nous n'avons mesuténiare recue par la plante que de
facon globale au cours d’une anr{ée Matériel et méthodes, p.102)Méme si cette mesure
apparait judicieuse afin d’analyser le potentielcdaque espéece de plante vis-a-vis de leur
capacité a héberger des algues, elle reste néamnmojprécise du fait que ces micro-
organismes peuvent se développer rapidement suite rayon lumineux recu a la surface
d’'un réservoir. Ainsi pour chaque plante, il seratiéressant de mesurer précisément en
valeur absolue la lumiéere regue au cours de lanfmipour le réservoir central par exemple, et

de suivre en paralléle le développement et I'agtidies algues.

" Espéce se développant sur la roche et autres matdriinéraux
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Figure 48. Relation entre I'abondance moyenne des algueg @olircentage de lumiére
incidente (valeurs transformées en Log) recue @aspeces de Broméliacées a réservoirs.
* . données non publiées.

G. lingulata : Guzmania lingulata ; V. pleiosticha/rieseapleiosticha ; A. bromeliifolia :
Aechmea bromeliifolia; V. splendens: Vriesea mgéms ; C. berteroniana: Catopsis
berteroniana ; Am-Cf: Aechmea mertenassociée aCamponotus femoratus; Am-Pg :
Aechmea mertensaissociée achycondyla goeldii ; A. aquilega : Aechmea aspal.

A notre connaissance, ces résultats représentemirégniers travaux attestant d’'une
telle relation entre I'abondance d’algues et I'm#i#éé lumineuse dans les réservoirs des
Broméliacées et plus généralement dans les phyteselEn outre, une étude récente montre
gue la biomasse algale est essentiellement régaléla taille de I'habitat dans les plantes les

plus exposées a la lumigidarino et al.,2011)

3. Structure de I'habitat

L’influence de la structure de I'habitat sur lesreounautés microbiennes aquatiques a
pu étre appréhendée par la mesure des traits dasepl Parmi les différents parametres
mesurés relatifs aux traits des Broméliacées, @ssltats montrent que la structure des
communautés microbiennes est principalement infléerpar (1) la taille de la plante qui
conditionne le volume d’eau, et donc la taille deabitat pour les organismes aquatiques et
(2) le nombre de feuilles qui conditionne le nomtbeeréservoirs, indicateur de la complexité
et de I'hétérogénéité de I'habitat.

Exception faite des protistes ciliés et des ra#eles micro-organismesAEchmea

mertensii(site de Petit-Saut) présentent des densitésghdvees chez les plantes ayant des
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volumes d’eau importants. Nos résultats indiqueyaleément qu’au sein de cette plante, la
richesse spécifique des protistes augmente awartdene d’eau. Ceci suggére qu’une relation
positive especes-aire puisse s'établir (théoriegdigraphique des iledacArthur &
Wilson, 1967, les iles plus grandes permettant a un plus gnantbre de taxons de coexister
en diminuant la probabilité de rencontre entre gi@ars et proies. Néanmoins en ce qui
concerne les plantes situées aux Nouragues, nobsarvons pas d'effet marqué et distinct
du volume d’eau sur les patrons de distributiorddasités des micro-organismes aux vues
des faibles valeurs de significativité de cettdalde (taille de I'habitat) dans les différentes
études. La taille de la plante influence directent@muantité de matiere organique (plus une
plante est grande et plus elle intercepte de difjeet donc indirectement la structure des
communautés microbiennes et d’invertébrés. Il esdbtable que I'effet de la taille de I'habitat
sur les communautés microbiennes dans les plaptee dite soit atténué par les effets des
autres variables environnementaleg(quantité de MOP et intensité lumineuse). En eféet,
pourcentage d’énergie lumineuse représente la gdasde proportion totale des valeurs
propres ("eigenvalues”, 22% ; F=42.38; P=0.002)sdas plantes des Nouragues, ce qui
suggere que sur ce site, la structure des commémanitrobiennes est en priorité influencée
par ce facteur.

Les Broméliacées a réservoirs sont constituéeduséeprs unités, dont les volumes
d’eau peuvent varier d’'un réservoir a l'autre, caimiquant ou non, et dont I'orientation peut
eventuellement influer sur la composition des taxdiorganismegPicado, 1913 ; Laessle,
1961) Ainsi, chezA. mertensiiles plantes ayant un plus grand nombre de réisgrfam-Cf)
fournissent une complexité d’habitat supérieurecprant plus de micro-habitats et de
ressources pour les organismes. De méme, au sei@. dgerteroniana le nombre de
réservoirs i(e. nombre de pieges) affecte positivement la quadgt@roies piégées ainsi que
la densité bactérienne. Nos résultats sont ainaceord avec ceux provenant d’études traitant
des communautés d’invertébrés des phytotel(@embruster et al, 2002 ; Richardson,
1999 ; Srivastavaet al.,2008 ; Jabiolet al.,2009 ; Céréghincet al.,2010 ; Monteroet al.,
2010 ; Céreghinoet al, 2011) Cependant, sur 'ensemble des Broméliacées dasaljoes,
nous avons observeé une faible variabilité des adyoces et biomasses microbiennes entre les
réservoirs d'une méme plante, a I'exception deitanbsse algale, présentant des valeurs
supérieures dans les réservoirs centraux. Plustegpsthéses peuvent étre avancées pour
expliquer cette faible variabilité notamment (1)sdehénoménes de débordement et de
mélange de I'eau des différents réservoirs lorg@iéments pluvieux (dont la fréquence est

tres élevée en climat tropical), homogénéisant snsomposition des réservoirs d’'une méme
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Broméliacée et/ou (2) un effet lié a un faible éthHi@nnage (n=55 dont 20 réservoirs
centraux contre 35 réservoirs périphériques toplastes confondues). Ces effets supposés
seraient moins marqués pour les algues pour ldsgualposition du réservoir central au sein
de la Broméliacée leur permet de bénéficier sangedd’'une situation plus favorable pour
recevoir a la fois des nutriments (litiere, excrétsed’animaux...) mais également plus de

lumiére directe.

4. Invertébrés aquatiques

L’influence des invertébrés aquatiques sur les canaatés microbiennes a pu étre
analysée aux travers d’'une biomanipulation des conamtés ainsi que par l'analyse des
patrons de distribution des invertébrés et desa¥ocganismes.

Nous avons ainsi observé un fort impact descendiesiarves de moustique filtreurs
(genre Wyeomyiaet Cule® sur I'ensemble des communautés microbiennes. dgime
alimentaire de ces larves se compose a la foisat@&m organique et de micro-organismes
(Frank, 1983) parmi lesquels les algues contribuent substaateht a leur alimentation.
Puisqueles algues semblent peu consommées par les prowzoet les rotiferes, leur
consommation par les invertébrées filtreurs peutstiarer un lien trophique direct, plus
efficient dans le transfert de matiére et d’éneegire ces deux groupes, court-circuitant ainsi
le réseau trophique microbien. Néanmoins l'impatcgndant de la prédation natura est
probablement moins marqué que celui mesuré dams étude, de par I'existence de micro-
refuges et de I'hétérogénéité spatiale de I'halfBat/astava, 2006) et de par la présence de
top-prédateurs e(g. Toxorhynchites Diptera, Culicidae ;Coenagrionidag Mecistogaster,
Odonata, Zygoptera) de ces filtreurs. Cependargrésence des top-prédateurs n’'est pas
systématique dans les réservof&rivastava et al., 2005) Les invertébrés filtreurs sont
associés aux plantes de sous-bois (AmACf,splendensV. pleiosticha, G. lingulata, A.
bromeliifolia, A. melinoni), en raison probablement de la plus grande qéad#t détritus
provenant de la végétation sus-jacente, ce quiésaggue dans ces réservoirs productifs,
I'activité microbienne est principalement resporsate la décomposition des litieres et que
les filtreurs sont les principaux consommateursetemicro-organismes.

Les invertébrés ne sont pas uniquement impliquas dae relation de prédation avec
les micro-organismes car certains d’entre eux @tiqulier les déchiqueteurs) contribuent a
la fragmentation de la matiére organiq&arzomski et al., 2010) ce qui favorise l'activité
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bactériennéCummins & Klug 1979) et les prédateurs des bactéries, les protozg&ingay

& Esteban 1998) Les invertébrés déchiqueteurs n'ont été que ramérabservés dans les
Broméliacées échantillonnées en Guyane. L’absereeced groupe fonctionnel semble
cohérente avec le patron de distribution généralecas invertébrés, dont la contribution
décroit en se rapprochant des faibles latitudesjyid devenir insignifiante dans les régions
tropicales (Dodson et al., 2002 ; Mathuriau & Chauvet, 2002) Ainsi, a l'inverse des
réservoirs dés. purpureadans lesquels cette fragmentation est essentiaiteréalisée par la
larve deMetriocnemus knal(iDiptera, Chironomidae résident obligatoire), cette activité est
probablement minime dans les réservoirs des Brawi#is étudiées, ce qui implique un réle
accru des micro-organismes dans la décompositida ahatiere organique.

De par leurs activités alimentaires, les invertéfiléreurs et collecteurs convertissent
la MOP grossiere en MOP fine et donc favoriserttikété des micro-organismes méme s'ils
consomment une grande part de ces derniers. Aossirésultats concernant les patrons de
distribution des communautés montrent clairemeastlga plantes contenant de plus grandes
guantités de MOPi.e. Am-Cf) présentent également des patrons de denditévertébrés
(filtreurs et collecteurs) et de leurs proiesg( bactéries, HNF, rhizopodes) similaires. De
méme, les plantes de sous-bois des NouragugsA. melinonjiV. splendens.) arborent des
densités d'invertébrés filtreurs, de bactéries eetcdampignons plus élevées. Les activités
excrétrices €.g. feces, urine) de I'ensemble des invertébrés femamt sans doute un
approvisionnement constant en substances organiqése en absence d’apport de litiere
ou d’organismes mortsA contrarig la réduction des apports en substances organiques
résultant de plus faibles abondances de ces itwég@&xpliquent sans doute que des densités
importantes de protistes ciliés soient retrouvemssdes réservoirs A: mertensiilocalisées
en milieu ouvert (Am-Pg) ou encore des abondangeérgeures d’algues et de rotiferes dans

les plantes exposées com@atopsis berteroniana

5. Mutualisme plante-fourmi

Les insectes sociaux, et en particulier les fourmaprésentent les animaux les plus
frequemment rencontrés sous les tropiqiégson, 1987 ; Rico-Gray & Oliveira, 2007) A
ce titre les fourmis sont impliguées dans diversesiombreuses relations avec d’autres
organismesd.g. les plantes), gu’elles soient directes ou indegct avantage exclusif des
fourmis ou dans une interaction de type mutualipteKey et al, 2005) Par ailleurs, en
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exercant des modifications de la structure de ltaafJoneset al.,1994) les fourmis influent
sur l'organisation des communautés ainsi que sus léonctions, et sont donc considérées
comme des organismes ingéniefdones et al.,, 1997 ; Folgarait, 1998) Les fourmis
impliquées dans la création des jardins de fourmastituent un des exemples faisant
intervenir les fourmis en tant qu’'organismes ingéars. En effetyia la construction de leur
nid dans lequel elles incorporent des graines @igihe d'un jardin), elles agissent
typiguement comme des ingénieurs d’écosystemesstegs en créant a la fois un habitat pour
les épiphytes et les anima(doneset al.,1997) Les jardins de fourmis sont, en outre, un des
exemples d’interactions les plus sophistiquéeseeptantes et fourmigBenzing, 2000 ;
Orivel & Leroy, 2011). Rappelons gu'en Guyane francaise, on retrouvee @ssociation
impliquant la Broméliacée a réservoibechmea mertensivec deux especes de fourmis
initiatrices de jardinsGamponotus femoratwet Pachycondyla goeldiijCorbara & Dejean,
1996) Au sein de cette association, les fourmis vomtecrnaturellement, de par leurs
préférences écologiques, des gradients de conslitemvironnementales (ressources et
habitats) en déterminant la localisation des gmithes Broméliacée@ eroy et al., 2009)
Selon 'espece de fourmi a laqueke mertensiiest associée, I'exposition a la lumiere, la
structure physique de I'habitat ainsi que la quérde matiére organique recue sont différents
(Leroy et al., 2009 ; Céréghinoet al., 2010; cette étude Nos résultats montrent que cette
association mutualiste induit I'établissement ddfédents réseaux trophiques dans le
phytotelme dA. mertensien modifiant la structure fonctionnelle des asdagés microbiens,
en particulier la structure et la diversité des samautés de protistes. Ceci indique qu’un
mutualisme plante-insecte peut entrainer des efétscascade sur I'ensemble de la
communauté microbienne. Ce travail est un des ebesnqui illustrent que les écosystémes
ne sont pas des unités indépendantes les uneatiles at que des interactions entre deux
ecosystemes interviennent dans leur fonctionnenespectif(Romero & Srivastava, 2010 ;
Céréghino et al., 2011) Nos travaux sont également innovants car ils,sannotre
connaissance, les premiers a montrer l'influencergdinismes terrestres de petite taille
(insectes) sur le fonctionnement et la structurd’elessemble d’'un écosystéme aquatique,
soulignant ainsi que des organismes ingénieursrigp@ant a un écosystemiee( terrestre)
impactent aussi bien le fonctionnement de cet &tesye que celui d'un autre écosysteme
(i.e. aquatique). Ce type de jardins de fourmis étarg tépandu sur I'ensemble du bassin
amazonien, cette association apparait donc d'urmporiance capitale pour I'écologie des
lisieres forestieres. Ces fourmis ingénieurs somt effet responsables de la présence

d’écosystemes aquatiques au niveau des linéairdsidee €.9. routes, pistes, fleuves et
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criques), permettant la présence de nombreux @ges aquatiques dans ces écotones, qui,

sans les fourmis, ne seraient pas présents.

[Il. CONCLUSIONS ET PERPECTIVES

En tenant compte de I'ensemble de nos résultatss pouvons proposer un schéma
conceptuel (Fig. 49) illustrant linfluence des parametres environnetagr et des
interactions biologiques sur la structure des comamtés microbiennes aquatiques dans les

réservoirs des Broméliacées.
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Figure 49. Schéma récapitulatif montrant la distribution demsnmunautés microbiennes
aguatiquesife. les différents carrés de couleurs) dans les réssrdes Broméliacées en
Guyane francaise. L'influence des principaux fargeast indiquée par les triangles noirs. Les
cercles en pointillés gris représentent les catégode Broméliacées dans lesquelles se
distribuent les différentes communautés microbisraggiatiques. ChCatopsis berteroniana,
Pg : Pitcairnia geyskesiiVp : Vriesea pleiostichaAm : Aechmea melinoniiAb : Aechmea
bromeliifolia, Am-Cf: Aechmea mertensiassociée aCamponotus femoratusAm-Pg :
Aechmea mertenséissociée ®achycondyla goeldiVs : Vriesea splenden$l : Guzmania
lingulata.

MOP : Matiere Organique Particulaire ; HNF : Nafagéllés hétérotrophes.
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A notre connaissance, ce travail de thése consiituges premiers travaux illustrant la
structure des communautés microbiennes aquatiqueerét tropicale et les facteurs qui
influencent celles-ci. Cette étude permet de congree comment sont structurées les
communautés microbiennes et comment différentspg®@onctionnels évoluent en fonction
de leur habitat et des conditions environnementales Broméliacées représentent ainsi une
tres large gamme d’écosystémes aquatiques avediftiaences de structure a la fois inter-
especes et intra-espéces, différences tres margrégmrticulier dans le casAEchmea
mertensij plante associée a des fourmis. L’évolution destiaicture des communautés
aguatiques en fonction de I'age de la plante nidetfiois pas été considérée car nous avons
choisi des plantes au méme stade de développerfiant’analyser prioritairement des
différences liées a lidentité de la plante. Dares dravaux futurs, il serait intéressant
d’envisager d’étudier les variations de la struetadlu réseau trophique en fonction de
'ontogénie de la plante, comme cela a pu étre u@mment réalisé chez une plante
insectivore du genrblepentheg¢Sotaet al., 1998) dans laquelle les auteurs reportent que la
guantité de détritus, la densité bactérienne, teitie et la richesse spécifique des invertébrés
ainsi que le nombre de niveaux trophiques, augmeatesc I'age du phytotelm&otaet al.,
1998) La faculté des Broméliacées & I'hétéroblagfideisner & Zotz, 2011)laisse en effet
supposer des structures des communautés aquatigsiesfférentes entre les stades juvéniles

et adultes d'une méme espéce.

Si la caractérisation taxonomique reste encore ilpespour certains groupes de
protistes sans I'aide d'outils de biologie moléa@acelle des bactéries et des champignons,
dont I'importance fonctionnelle apparait cruciateiple phytotelme, nécessite d’avoir recours
a des méthodes de clonage et de séquencage. Dasxtregalisés en parallele a ceux
présentés dans cette thése, sont en cours, et sisganactériser la diversité taxonomique des
communautés fongique et bactérienne par des apsatbmpreintes génétiques (TTGE) et
de clonage séquencage, aussi bien a partir d’étbastnaturels que de cultures de souches
isolées du milieu naturel. Ces travaux s’intéresseut particulierement aux communautés
présentes cheZatopsis berteronianaen raison de la particularité de cette plantet den
phytotelme est exclusivement alimenté par de laamabrganique morte d’origine animale.

L’objectif principal est de comparer les communauiBicrobiennes de cette plante avec

" Chez une espéce, modification brusque et subsliente la forme et de la fonction (formeftaille féeille,
phyllotaxie...) entre les stades juvénile et adulte.
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celles d’'une plante voisindechmea aquilegaituée sur le méme site et recevant la méme
guantité de lumiére mais n’ayant aucune capac#gctivore. Des travaux en cours d’analyse,
mais n’ayant pu étre présenté dans ce mémoirejuedt que les communautés d’algues et de
cyanobactéries sont significativement différentestree ces deux plantesCatopsis
berteronianaprésentant les communautés les moins diversigédss plus homogénes en
fonction des individus. De méme, les premiers téticoncernant I'étude de la diversité des
communautés bactériennes par des approches malésutévélent des structures diverses et
distinctes entre ces deux plantes. En effet, lesnuanautés bactériennes présentent une
richesse spécifique et une diversité plus faiblesdas réservoirs de. berteronianague dans
ceux dA. aquilega et sur un total de 112 unités taxonomiques oijpératlles (.e. OTUS),
seules 5 se sont avérées communes aux deux plaejesne A-H, com. pers.). Ainsi, la
source de matiére organique apparaitrait commeactedr majeur dans la structuration des

communautés bactériennes des réservoirs des Bemdeéd.

Si la structure des communautés aquatiques dépemhal BroméliacedLeroy et al.,
2009 ; Céréghinoet al.,2010; cette étudg en retourja plante est dépendante et étroitement
liée au fonctionnement du réseau trophique aquaa sa complexité pour I'acquisition des
nutriments nécessaires a sa croissg§Ngai & Srivastava, 2006 ;Inselsbacheret al.,2007)
Il existe donc une véritable relation mutualistereta Broméliacée et I'écosysteme aquatique
gu’elle héberge au sein de son phytotelme. La mmsévidence de communautés algales a
des densités et biomasses parfois trés importdates ces réservoi(Brouard et al., 2011 ;
Marino et al., 2011) soulevent donc de nombreuses questions quant ta oaation
mutualiste. En effet, les fortes biomasses d’algiess les réservoirs des plantes exposées
impliquent indéniablement un réle important de demiéres dans le cycle des nutriments. Il
est ainsi possible d’envisager que les algues gniissre des compétiteurs importants de la
Broméliacée pour I'acquisition de 'ammonium, élémkmitant de la croissance de la plante
(Ngai & Srivastava, 2006 ;Inselsbacheret al, 2007 et des algueéSigee, 2005)Il serait
donc pertinent d’analyser l'influence des alguesl'sizquisition de I'azote par la plante. Cet
aspect pourrait étre abordé par des expériencassgores en manipulant les communautés et

le contenu en azote du phytotelme, notamment ésauti de I'azote marqué.

Nos travaux ont clairement mis en évidence I'imagoce des Broméliacées dans la
création de microcosmes aquatiques diversifiésoedt ftropicale. En raison de leur forte
densité [jusqu’a plus de 30000 plante?.fRichardson et al., 2000a] et de leur répartition,
les Broméliacées contribuent inexorablement au tfomeement général de la forét ainsi
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gu'au maintien d’'une grande diversité microbienher@male(Carrias et al., 2011) Elles
constituent un modele d’étude et un outil pertinpotr comprendre le fonctionnement
d’écosystémes plus vastes, tels que les lacs aivieses par exemple. Ainsi, l'utilisation des
Broméliacées pourrait contribuer a élucider de naub mécanismes, comme par exemple
les mécanismes de contrdle des processus d’autirepd’hétérotrophie. La compréhension
de ces processus est capitale afin d’évaluer dmfpertinente les flux de carbone au niveau
de I'écosysteme. Ceci impliquerait d'analyser laduction de CQ et d’'0Q, par des
Broméliacées, par exemple au moyen de méthodessdearende flux de ces gaa,situou en
milieu contrdlé. Parallelement il serait intéressdm suivre a la fois la diversité des algues et

des bactéries ainsi que leurs activités au couryde nycthéméral.
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Annexe 1.Liste des taxons d’arthropodes utilisant les Briamées (Réalisé d’'aprégank

& Lounibos, 2009.

Utilisation de la  Relations entre
Broméliacée par les animaux et la

Taxons impliqués, exemples et remarques

les arthropodes Broméliacée
Copepoda
Crustacea Ostracoda
Grapsidae
Arachnida Acari
Odonata  Larves de libellules et de demoiselles
Hemiptera Calamoceratidae (Genres Paravelia etoMviia)
Coleoptera Dysticidae, Hydrophilidae, Scirtidae
Phytotelme : . . . : .
habitat Limoniidae, Psychodidae, Chironomidae
Culicidae AnophelesAedesWyeomyia,
Insecta i Toxorhynchites Ceratopogonidae, Corethrellidae
Diptera Sciaridae, Cecidomyiidae, Anisopodidae
Tabanidae, Syrphidae, Phoridae, Sphaeroceridae
Stratiomyidae, Muscidae, Periscelididae
Trichoptera Calamoceratidae
Développement Plecoptera
Crustacea Isopoda Cloporte
Principalement visiteurs, mais certaines especes
) Araneae sont spécialistes
Arachnida . :
Scorpiones et Pseudoscorpiones
Acari
Terrarium : : Chilopoda Centipédes
habitat, Myriapoda Diplopoda  Millipédes
dissimulation et Collembola
terrain de chasse Orthoptera  Acrididae
Blattodea
Insecta Dermaptera
Psocoptera
Coleoptera Staphylinidae, Carabidae
Formicidae 26 espéces
Arachnida Acari Ascidae
Chrysomelidae
Coleoptera Curculionidae (charancon)
Herbivorie: Lepidoptera Nymphalidae, Riodinidae, Lycaenidae

consommation des

Castniidae, Acrolophidae ,Tineidae, Pyralidae

consommation de
nectar favorisant I \socta
pollinisation et la
dispersion des
graines

Broméliacées Insecta Blattodea Blattaria
(feuilles, racines, Orthoptera  Acrididae
fleurs...) Tingidae
Hemiptera Coccoidea
Lygaeidae
Myriapoda Symphyla
Herbivorie :

Lepidoptera Papillons

Source d'eau

Potentiellement tous les organismes

N.B., certains arthropodes servent de source deihog pour les Broméliacées insectivores
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Résumé

Les Broméliacées sont une vaste famille de plaatlsurs néotropicales dont certaines
ont la capacité de retenir de I'eau et des détgtase a 'agencement de leurs feuilles qui forment
un phytotelme (du greghyto: plante etelma: mare). Elles fournissent ainsi un habitat pour de
nombreux organismes aquatiques, depuis les migarsmes jusqu’aux vertébrés. Dans cet
écosysteme aquatique, les détritus collectés sguius souvent de la litiere qui constitue la base
du réseau trophique dont dépend la Broméliacée pacquisition des nutriments. Ces
phytotelmes forment des microcosmes aquatiqueseaistires nombreux et distribués dans des
environnements tres divers, allant du sous-bola €&rét tropicale a des sites trés exposés comme
les inselbergs. De plus, certaines especes entnetié des relations mutualistes trés poussées
avec des invertébrés terrestres tels que les feumiors que d’autres, qui ont évolué dans des
environnements trés pauvres en nutriments, oneeours a l'insectivorie. Si les communautés
d’invertébrés de ces phytotelmes ont fait I'objetrdmbreux projets de recherche en écologie,
Nnos connaissances sur la structure des commurdrit@gro-organismes sont trés parcellaires, et
les facteurs de contr6le qui fagonnent ces comntérasont le plus souvent déduits d’études
réalisées dans d’autres écosystemes aquatiques.

L'objectif général de ce travail de these a éténalgser l'influence de facteurs
environnementaux et biologiques sur la structurka efiversité des communautés microbiennes
aquatiqgues des phytotelmes des Broméliacées léealidans des environnements contrastés de
Guyane francaise. Nous avons examiné les communaatgiatiques de 8 especes de
Broméliacées a réservoirs situées sur deux sit€sugane francaise, en considérant différentes
variables abiotiques et biotiques, tels que lasstkeegétatifs des plantes, la taille de I'habites,
groupes fonctionnels d’'invertébreés, 'associatiartumliste avec des fourmis...etc.

Les résultats obtenus mettent en lumiere l'ubiqui& différents groupes de micro-
organismes (virus, bactéries, champignons, algueargotes et cyanobactéries, protozoaires et
micro-métazoaires) dans cet écosysteme et 'impogtdonctionnelle d’organismes autotrophes
dans ce réseau trophique considéré jusque-la coewukisivement détritique. Ces plantes
procurent ainsi une grande variété d’environnemeaqsatiques, depuis des écosystemes
exclusivement hétérotrophe®.d. Guzmania lingulajajusqu’a des écosystemes ayant un
fonctionnement autotrophe dominant, en particubez les plantes les plus exposées.(
Catopsis berteroniana La structure du réseau trophique microbien desmBliacées dépend en
grande partie (1) de la structure de I'habitatsea dire des traits veégétatifs des plantes tedslau
taille de celles-ci et le nombre de réservoirs,(3t des conditions environnementales dans
lesquelles sont situées les plantes, a savoir dgi¥pn a la lumiére et I'approvisionnement en
ressources détritiques. Pour la Broméliacée denmk fourmisAechmea mertensiiidentité de
la fourmi associée conditionne la structure delitsd et la localisation de la plante, ce qui
influence indirectement la structure du réseauhiigpe microbien. Les invertébrés aquatiques
sont impliqués dans le contrble des communautésobiennes de par leur filtration sur les
micro-organismes. L’analyse des patterns de digidh suggére toutefois que leurs activités
d’excrétion, de fragmentation des détritus et dgalage de la matiere organique ont un effet
positif sur le réseau microbien. Les communautéséb@nnes de la Broméliacée insectivore
Catopsis berteronianasont principalement modulées par le nombre deasaes de fourmis, qui
constituent I'essentiel des proies de cette plante.

Ces travaux mettent en lumiere la trés grande sli¢gedes écosystémes aquatiques crées
par les Broméliacées, et limportance de ces degmigpour le maintien de la diversité
taxonomique et fonctionnelle des micro-organisnrefogtt tropicale.

Mots clés : micro-organismes ; réseau trophique aquatiqueomBliacées a réservoirs ;
phytotelmes ; Guyane francaise ; forét tropicale.



